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1 Einleitung

Der Mensch verbringt etwa ein Drittel seines Lebens im Schlaf (Siegel, 2005).
Bei einer Lebenserwartung von etwa 78 Jahren (Lampert et al., 2019) entspricht
dies beinahe 30 Jahre, die in diesem ruhenden Zustand verbracht werden. Es
liegt nahe, dass dieser Bestandteil unseres taglichen Lebens enorm wichtige und
spezifische Funktionen zu erfullen vermag. Tatsachlich ist unser Gehirn wahrend
des Schlafs ganz und gar nicht inaktiv. Trotz gedampften Bewusstseins finden
im Schlaf wichtige Prozesse im Gehirn statt (Rasch und Born, 2013). Hierbei
handelt es sich insbesondere um qualitative Veranderungen und
Reorganisierungen erinnerter Informationen (Diekelmann und Born, 2010). Das
Gehirn befindet sich wahrend des Schlafs in einem bestimmten Modus (Hobson,
2005), welcher eine Reorganisation neuronaler Netzwerke ermoglicht, die
insbesondere fur langfristige Lernprozesse essenziell ist (Rasch und Born, 2013).

Die Fahigkeit des Gehirns, Informationen langfristig zu speichern und schnell
wieder abzurufen, ermdglicht eine stetige Anpassung an die Umwelt sowie
letztlich auch das Uberleben. Zwar besteht die allgemeine Auffassung, dass
Schlaf bei dieser Gedachtnisbildung eine herausragende Rolle spielt (Born et al.,
2006), das genaue Ausmal sowie die sich hierbei abspielenden Prozesse sind
bis heute jedoch noch nicht ausreichend erforscht. Insbesondere die Frage nach
der Trainierbarkeit perzeptueller Fahigkeiten hat erst seit Kurzem an Bedeutung
innerhalb der Wissenschaft gewonnen. Im Rahmen dieser Arbeit soll der Fokus
auf diesem Teilbereich der Gedachtnisbildung liegen, wobei in erster Linie der
Einfluss von Schlaf auf perzeptuelle Lernprozesse analysiert wird. Hierbei steht
vor allem das visuelle System im Mittelpunkt. Im Folgenden werden die
Grundlagen des visuellen Systems, des Schlafs und des Gedachtnisses
erlautert, wobei im Anschluss auf den Zusammenhang der schlafabhangigen

visuellen Gedachtnisbildung eingegangen wird.



1.1 Visuelles System

1.1.1 Grundlagen des visuellen Systems

Insgesamt besteht die Retina aus mehr als 100 Millionen Photorezeptoren, wobei
lediglich eine Million Nervenfasern visuelle Information weiterleiten. Eine
Informationsverarbeitung, bei der das tatsachlich Wahrgenommene aus der
einkommenden Information extrahiert wird, findet daher schon sehr frih statt
(Bear et al., 2018). Im Folgenden soll auf die Verarbeitung im visuellen System
eingegangen werden, wobei der Fokus auf dem raumlichen Sehen und der

Verarbeitung im visuellen Kortex liegt.

Nach Aufnahme der Information durch die Photorezeptoren, den Zapfen und
Stabchen, bundeln sich deren Axone zum Nervus opticus. Neben den genannten
Rezeptoren gibt es noch weitere Zellen in der Retina, welche Uber komplizierte
Verschaltungen Einfluss auf die Verarbeitung der visuellen Information nehmen
(Baden et al., 2016, Baden et al., 2020). Vom Nervus opticus gelangt die
Information der Retina Uber das Chiasma opticum, wo eine Kreuzung der Axone
der nasalen Anteile der Retina zur Gegenseite erfolgt, zum Corpus geniculatum
laterale (seitlicher Kniehdcker) des Thalamus. Hier findet eine Umschaltung auf
ein weiteres Neuron statt und die Information gelangt uber die Sehstrahlung
(Radiatio optica) zur primaren Sehrinde im Occipitallappen (vgl. Abbildung 1).
Wahrend jeder Stufe findet eine Weiterverarbeitung der visuellen Information
statt (Jancke, 2013). Durch den beschriebenen Verlauf im optischen System
werden die Informationen der linken Halfte des Gesichtsfeldes an die rechte
Gehirnhalfte geleitet. Umgekehrt verhalt es sich fur die rechte Gesichtsfeldhalfte
und die linksseitige Sehrinde (Bear et al., 2018). Neben diesem klassischen Weg
der visuellen Information vom Auge zur Sehrinde existieren noch weitere
Informationswege, die scheinbar jedoch nur Uber indirekte Zugange zur primaren
Sehrinde verfugen (Jancke, 2013). Letztere wird auch visuelles Areal 1 (V1)
genannt, da es der erste kortikale Bereich ist, welcher Informationen vom Corpus
geniculatum laterale erhalt. Von hier aus werden die visuellen Informationen an
zahlreiche weitere kortikale Areale weitergeleitet und dort weiterverarbeitet.

Diese sekundaren visuellen Zielstrukturen weisen eine zunehmende



Spezialisierung (z. B. fur Farbe, Form und Bewegung) auf und integrieren
Informationen unterschiedlicher Quellen (Grill-Spector und Malach, 2004). Die
Organisation des zentralen visuellen Systems unterliegt einer Retinotopie.
Hierunter versteht man das Prinzip, dass benachbarte Zellen der Retina ihre
Informationen an benachbarte Neuronen in ihren Zielstrukturen weiterleiten.
Diese sind vor allem das Corpus geniculatum laterale sowie die primare
Sehrinde. In letzterer kommt es zu einer Verzerrung der Projektion, da fur die
Informationsverarbeitung des zentralen Gesichtsfeldes eine grofere Flache im
Kortex beansprucht wird (Bear et al., 2018). AnschlieBend an den primaren
visuellen Kortex findet eine weitere Verarbeitung der visuellen Information im
sekundaren visuellen Kortex (V2), sowie den nachgeschalteten visuellen Arealen
V3, V4 und V5 statt. Bei der Verarbeitung visueller Information werden stets die
Stationen V1-3 durchlaufen. Anschliellend lasst sich der Prozessierungsweg
schematisch in einen parietal-frontalen (dorsalen) und einen temporalen
(ventralen) Pfad (Aumdaller, 2010) aufteilen, worauf im Folgenden naher
eingegangen werden soll.
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Abbildung 1: Verarbeitung im visuellen System. Die Information gelangt Gber den
Sehnerv zum Corpus geniculatum laterale. Von dort aus gelangt sie als Radiatio optica
zur primaren Sehrinde V1. Auf Hohe des Chiasma opticum findet zuvor eine teilweise
Kreuzung der Nervenfasern statt. Daraus resultiert eine Prasentation der Informationen
des rechten Gesichtsfeldes auf der linken Seite des visuellen Kortex und umgekehrt
(Jancke, 2021).

Im visuellen System findet eine Parallelverarbeitung, d. h. eine gleichzeitige
Verarbeitung unterschiedlicher visueller Eigenschaften, iber verschiedene Wege
statt. So werden auch die Informationen beider Augen nebeneinander verarbeitet
und verglichen, was unter anderem Information Uber die rdumliche Tiefe von
Objekten liefert. Jede Schicht im Corpus geniculatum laterale erhalt Afferenzen
aus der Retina und sendet Efferenzen an den visuellen Kortex, wobei sich die
Schichtungen von V1 und Corpus geniculatum laterale ahneln. Allerdings erhalt
nur ein Teil der Schichten der Sehrinde Eingange vom Corpus geniculatum
laterale oder entsendet Efferenzen an weitere Hirnareale. Die meisten
Efferenzen des Corpus geniculatum laterale enden in Schicht IV der primaren
Sehrinde. Sie sind in unterschiedliche Informationsstrome gegliedert.
Beispielsweise entstammen verschiedene Signale von magnozellularen, andere

von parvozellularen Schichten (Bear et al., 2018). Das parvozellulare System



nimmt seinen Ursprung in den kleinen Ganglienzellen mit kleinen rezeptiven
Feldern. Die Kontrastempfindlichkeit ist deutlich geringer als beim
magnozellularen System. Allerdings sind sie fur die Erkennung von Farben
zustandig. Dieses System stellt den Eingang fur den ventralen Pfad bereit, der
beispielsweise fur die Verarbeitung von Objektmerkmalen, Farbe und Gesichtern
in V3 und V4, sowie im inferioren Temporalkortex verantwortlich ist. Das
magnozellulare System hingegen hat seinen Ursprung in den grofRRen
Ganglienzellen und besteht aus Neuronen mit groRen rezeptiven Feldern. Sie
zeigen ein eher geringes raumliches, dafur aber ein hoheres zeitliches
Auflosungsvermogen. Das magnozellulare System stellt den Eingang des
dorsalen Pfades dar. Es ist wichtig fur das in der vorliegenden Studie betrachtete
raumliche Sehen durch Disparitatsverarbeitung und das Erkennen von
Bewegungen in V5 und hoheren Arealen der Raumwahrnehmung im
Parietalkortex (Karnath und Thier, 2012).

Die Neuronen der Schicht IV des primaren visuellen Kortex erhalten Afferenzen
von einer Schicht des Corpus geniculatum laterale, welche jeweils lediglich eines
der Augen reprasentiert. Sie sind somit monokular und reagieren nur auf Licht,
das in einen bestimmten Bereich eines der beiden Augen fallt. Axone, welche die
Schicht IV verlassen, divergieren und gelangen in weiter entfernt gelegene
Schichten des Kortex. Durch diese Divergenz werden die Informationen beider
Augen miteinander in Verbindung gebracht. Der Grofteil der Neuronen in den
Schichten oberhalb von |V ist binokular und besitzt zwei rezeptive Felder, jeweils
eines fur jedes Auge. Da die beiden rezeptiven Felder einer binokularen
Nervenzelle so auf den Netzhauten lokalisiert sind, dass sie den gleichen Punkt
im Raum wahrnehmen, wird die Retinotopie aufrechterhalten. Die binokularen
rezeptiven Felder sind vermutlich essenziell, um Informationen beider Augen zu
einem einheitlichen Abbild zusammenzuflugen und feinmotorische Aufgaben, die

raumliches Sehen voraussetzen, ausfuhren zu konnen (Bear et al., 2018).

Die sensorische Informationsverarbeitung erfolgt auf verschiedenen
hierarchischen Ebenen. Auf niedrigeren Ebenen (low level) werden detaillierte
Reizeigenschaften verarbeitet, wohingegen es auf hoheren Ebenen (high level)

zu einer abstrakteren Informationsreprasentation kommt. Diese erfolgt unter
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anderem mittels sogenannter Bottom-Up-Prozesse. Letztere konnen als sich
repititierende Zirkulationen von Feedforward-Aktivitat auf verschiedenen
kortikalen Ebenen verstanden werden. Zu beachten ist hierbei, dass diese
Informationsstrome stets hierarchisch benachbarte Areale erreichen (Rauss und
Pourtois, 2013). Top-Down-Prozesse, die abhangig von hoheren Funktionen wie
Aufmerksamkeit, Motivation und Gedachtnis sind, scheinen ebenfalls eine
entscheidende Rolle bei der Verarbeitung und Speicherung sensorischer Reize
zu spielen (Karnath und Thier, 2012). Sie ermoglichen im Gegensatz zu Bottom-
Up-Mechanismen einen direkten Informationstransfer zwischen nicht
benachbarten Hierarchieebenen, wobei hierbei nach Rauss und Pourtois
mindestens eine Ebene Ubersprungen wird. Folglich kommt es durch Top-Down-
Prozesse zu ausreichend Flexibilitat in einem relativ stabilen, jedoch
adaptierfahigen kortikalen System. In der Realitat gibt es wahrscheinlich keine
reinen  Top-Down- und Bottom-Up-Prozesse und der komplexe
Informationstransfer zwischen Hirnarealen findet zumindest in Teilen stets
bidirektional statt. Durch hohere Verarbeitungszentren kann somit Einfluss auf
frihe Wahrnehmungsprozesse genommen werden. Dadurch kommt es zu einer
Verbesserung der sensorischen Wahrnehmungsleistung, welche nicht nur vom
sensorischen Input, sondern auch durch vorher bewusste Prozesse erfolgt
(Rauss und Pourtois, 2013).

1.1.2 Visuelle Tiefenwahrnehmung

Retinale Disparitat entsteht dadurch, dass beide Augen die Welt aus leicht
unterschiedlichen Blickwinkeln wahrnehmen. Die dabei entstehenden retinalen
Projektionen weichen daher geringflgig von perfekt korrespondierenden Stellen
der beiden Retinae ab. Somit dient die retinale Disparitat, d. h. der Abstand beider
Bilder auf der Retina, welcher von der Entfernung des fixierten Objektes zum
Beobachter abhangig ist, als TiefenmalR. Ausgenommen hiervon sind
Projektionen, deren Ursprung auf einer gedachten Bahn, dem sogenannten
Horopter, liegen (Deangelis, 2000). Fur das Erkennen retinaler Disparitat sind

also binokulare Mechanismen notwendig. Disparitatssensitive Neuronen mit



binokularen rezeptiven Feldern finden sich im Verlauf des visuellen dorsalen
Pfades zunachst in V1-V3 sowie im mediotemporalen Kortex (MT, V5) und im
medio-superior temporalen Areal (MST). Sie sind fur die Detektion der visuellen
Tiefenwahrnehmung zustandig (Barlow et al., 1967, Deangelis, 2000, Karnath
und Thier, 2012). Fur die im Rahmen dieser Arbeit angewendete Disparitats-
Diskriminationsaufgabe konnte anhand einer Studie mit adulten Makaken gezeigt
werden, dass Aktivitat in V2 mit der Durchfuhrung dieser Disparitats-
Diskriminationsaufgabe korreliert ist (Nienborg und Cumming, 2007). Tatsachlich
ist V2 die fruheste kortikale Verarbeitungsebene, auf der Neuronen
nachgewiesen werden konnten, welche fur relative Disparitatsdiskrimination
selektiv sind (Thomas et al., 2002, Clery et al., 2017). Bereits in den neunziger
Jahren ergaben sich Hinweise darauf, dass dies neben frihen kortikalen Arealen
auch auf benachbarte kortikale Areale zutrifft. Beim stereoskopischen Sehen
finden zudem Aktivierungen in parietalen und prafrontalen Kortexbereichen
sowie im Kleinhirn statt. Dies deutet nicht auf die Verarbeitung durch ein
bestimmtes Hirnareal, sondern auf ein weit verteiltes Netzwerk hin, welches bei

binokularer Tiefendiskrimation aktiv ist (Gulyas und Roland, 1994).

Neben der binokularen Disparitat verwendet das visuelle System weitere
Mechanismen, um Entfernungen abzuschatzen. Hierzu gehoren die
Akkommodation und die Konvergenz, uber die die Augenmuskeln
propriozeptives Feedback geben. Ferner tragen monokulare Tiefenkriterien zur
Raum- und Tiefenwahrnehmung bei. Zu den monokularen Tiefenkriterien zahlen
die relative Grofle und der Bekanntheitsgrad von Objekten, die (Teil-)
Verdeckung, sowie die Linearperspektive und der Texturgradient. Retinale
Bildverschiebungen, welche mit Eigenbewegungen des gesamten Korpers
einhergehen, liefern zusatzlich wichtige Informationen Uber die raumliche Tiefe
von Objekten. Dieses Phanomen wird auch als Bewegungsparallaxe bezeichnet
und unterstreicht, dass die Wahrnehmung von Bewegungen und raumlicher Tiefe
eng aneinander gekoppelt ist (MUsseler, 2017).

Basis dieser Arbeit ist nicht zuletzt die Tatsache, dass sich die Leistung in

binokularen Disparitaten-basierten Aufgaben, beispielsweise anhand von



Random-Dot-Stereogrammen, mit wiederholtem Training verbessern kann
(Fendick und Westheimer, 1983, Sowden et al., 1996, Gantz et al., 2007).

1.2 Schlaf

Schlaf kann als ein Zustand der Immobilitat mit stark verminderter Reaktivitat
beschrieben werden, welcher sich im Gegensatz zu Anasthesie oder Koma durch
seine leichte Reversibilitat auszeichnet. Dass der Schlaf jedoch nicht nur ein
Zustand verminderter Aktivitat ist, zeigt unter anderem die Tatsache, dass der
Korper bei Schlafmangel versucht, diesen wieder auszugleichen
(homoostatische Regulation). Bei Nagetieren und Fliegen fuhrt Schlafmangel

sogar zum fruheren Tod als es das Verhungern tun wirde (Siegel, 2005).

1.2.1 Schlafstadien/Struktur

Bei Saugetieren, Vogeln und Reptilien lasst sich der Schlaf grob in zwei
Kategorien einteilen: In den Rapid Eye Movement-Schlaf (REM-Schlaf) sowie in
den Non-REM-Schlaf (Shein-ldelson et al., 2016). Letzterer wird nach Dement
und Kleitman in die vier Stadien S1, S2, S3 und S4 unterteilt (Dement und
Kleitman, 1957, Birbaumer et al., 2010), wobei S3 und S4 auch als Slow Wave
Sleep (SWS) bezeichnet werden und die Phase des Tiefschlafs darstellen
(Birbaumer et al., 2010). In einer Nacht werden Non-REM-Schlaf und REM-
Schlaf in einem ultradianen Rhythmus mehrfach durchlaufen. Hierbei wechseln
sich die beiden Stadien etwa alle 90 min ab (M.C. Nicolau, 2000). Beim
Menschen dominiert Non-REM-Schlaf die erste Nachthalfte, wahrend REM-
Schlaf gegen Ende der Nacht an Dauer zunimmt (Rasch und Born, 2013). Die
langsten REM-Phasen dauern etwa 30-50 min, wobei es scheinbar eine
Refraktarphase von etwa einer halben Stunde zwischen den einzelnen REM-
Zyklen gibt. Insgesamt macht der Non-REM-Schlaf mit seinen vier Substadien
circa % des gesamten Schlafs aus, wobei insbesondere Stadium S3 und S4
gegen Ende der Nacht kaum noch erreicht werden (Bear et al., 2018). Im
Folgenden werden die beiden Schlafzustande kurz erlautert, denn sowohl mittels



moderner Bildgebung als auch im EEG lassen sich deutliche Unterschiede
zwischen REM-Schlaf und Non-REM-Schlaf feststellen (Hobson, 2005).

Das EEG wahrend des Non-REM-Schlafs ist gepragt von Oszillationen mit hoher
Amplitude und niedrigen Frequenzen. Herzfrequenz und Korpertemperatur
sinken und die Atmung wird sowohl tiefer als auch regelmaRiger (M.C. Nicolau,
2000). Die Muskelspannung lasst nach und Korperbewegungen erreichen ihr
Minimum. Insgesamt nimmt die parasympathische Aktivitat zu, wobei auch
Verdauungsprozesse beschleunigt werden. Der Energieverbrauch des Korpers
inklusive des Gehirns in dieser Ruhephase ist im Vergleich zum REM-Schlaf und
dem Wachzustand reduziert. Es finden in der Regel keine komplexen Traume
statt (Bear et al., 2018). In Stadium S1, dem Ubergang vom Wachheitszustand
in den Non-REM-Schlaf, kommt es zur Auflosung von Alpha-Wellen, die fur
ruhigen Wachzustand mit geschlossenen Augen charakteristisch sind, sowie zu
kleinen Theta-Wellen. Stadium S2 ist gepragt vom ersten Auftreten von
Schlafspindeln, welche die Hemmung sensomotorischer Areale signalisieren,
aber auch zur Festigung von Gedachtnisspuren beitragen (Klinzing et al., 2019).
Schlafspindeln sind Oszillationen zwischen 8 und 14 Hz, welche durch den
Thalamus hervorgerufen werden und mit zunehmendem Schlafstadium durch
langsame Delta-Wellen (<4 Hz) ersetzt werden. Ein weiteres Phanomen im
Stadium S2 sind sogenannte K-Komplexe mit hoher Amplitude (Bear et al.,
2018). Fast die Halfte des menschlichen Schlafs besteht aus dieser leichteren
Form des Non-REM-Schlafs (Rasch und Born, 2013). Stadium S3 besteht bereits
zu 20-50% aus Delta-Aktivitat. Die Schlaftiefe nimmt mit dem Schlafstadium
progredient zu, wobei es zur erh6hten Amplitude mit niedriger Frequenz kommt.
Ab Stadium S4 zeigt sich dann in Uber der Halfte der Zeit eine hochamplitudige
Delta-Aktivitat (Birbaumer et al., 2010). AnschlieRend wird der Schlaf wieder
leichter und geht Ublicherweise fur einige Minuten ins Schlafstadium S2 Uber.
|dealtypisch folgt nun eine REM-Phase. Im Laufe einer Nacht nimmt die Dauer
der REM-Aktivitat zu Lasten der Slow Wave-Aktivitat zu (Bear et al., 2018).

Das EEG im REM-Schlaf, welcher auch als paradoxer Schlaf bezeichnet wird,
ahnelt dem eines aufmerksamen wachen Menschen, jedoch zeigt es im

Gegensatz dazu keinerlei Alpha-Aktivitat. Es zeigen sich rasche Beta-Rhythmen
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sowie vermehrt Gamma-Wellen mit 30-70 Hz. Letztere treten im Wachzustand
als Reaktion auf einen externen Reiz auf, wahrend des Schlafs sind sie
vermutlich Korrelat von Zellverbanden in Gehirnarealen, wo Gedachtnisinhalte
konsolidiert und gespeichert werden. Zudem konnen Theta-Wellen auftreten,
welche auch als Sagezahnwellen bezeichnet werden (Birbaumer et al., 2010).

Insgesamt zeigt das EEG wahrend der REM-Phase geringe Amplituden in
unterschiedlichsten Frequenzen. Die sensorischen Schwellen sind im Vergleich
zum Non-REM-Schlaf angehoben und der scheinbar vigilante Kortex ist von der
Aulenwelt abgeschottet, was bizarre und lebhafte Traume hervorrufen kann
(M.C. Nicolau, 2000). Anders als im Non-REM-Schlaf ist der REM-Schlaf durch
das Auftreten von schnellen Augenbewegungen, welche ihm seinen Namen
gegeben haben, gepragt. Gleichzeitig liegt eine Muskelatonie mit wenigen
Ausnahmen (Teile der Augen- und Atemmuskulatur) vor. Die homdostatische
Regulation lasst nach, was dazu fuhrt, dass die Herzfrequenzvariabilitat ansteigt.
Auch Atmung und Koérpertemperatur schwanken zunehmend. Der Metabolismus
des Gehirns ahnelt ebenfalls dem des wachen Gehirns (Conduit et al., 1997).
Der Energieumsatz des Gehirns sinkt wahrend des SWS auf ein Minimum, steigt
im REM-Stadium jedoch wieder an und liegt dann etwa auf demselben oder
sogar einem hoheren Level als bei Wachheit (Maquet, 1995). Anders als beim
Non-REM-Schlaf zeigt sich nun eine erhOhte Sympathikusaktivitat. Herz- und
Atemfrequenz sowie der Blutdruck konnen ansteigen bzw. werden
unregelmaBiger. Die Temperaturregulation ist teilweise aufgehoben und die
Kerntemperatur sinkt (Bear et al., 2018).

Daruber hinaus kommt es auch hormonell im Laufe der Nacht zu betrachtlichen
Schwankungen. Zu Beginn des Schlafs werden Stresshormone wie ACTH und
Cortisol unterdrickt und Immunparameter, Wachstumshormone sowie Melatonin
vermehrt ausgeschuttet. Wahrend der von REM-Schlaf dominierten zweiten
Nachthalfte ist Adrenalin peripher erhoht (Birbaumer et al., 2010). Des Weiteren
zeigen sich im REM-Schlaf &hnlich hohe Acetylcholin-Spiegel wie im
Wachzustand sowie steigende Cortisol-Konzentrationen, die morgens ihr
Maximum erreichen. Im Unterschied zum SWS, bei dem die Spiegel von

Noradrenalin und Serotonin nahezu auf einem normalen Level sind, sind diese
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beiden Neurotransmitter wahrend der REM-Phase kaum nachzuweisen (Pace-
Schott und Hobson, 2002, Payne und Nadel, 2004).

1.2.2 Funktion

Wie bereits angedeutet, scheint Schlaf fir das Uberleben des Menschen
essenziell zu sein. Doch was genau sind die speziellen Funktionen des Schlafs?
Warum fallt es uns so schwer, nach einer schlaflosen Nacht unsere gewohnte
physische und kognitive Leistung zu erbringen? Warum verbringt der Mensch so
viel kostbare Zeit im Schlaf? Die Antworten auf diese Fragen sind komplex und
zum Teil noch nicht vollstandig verstanden. Dennoch gibt es zahlreiche Arbeiten,
welche die Wichtigkeit des Schlafs zeigen und darauf hindeuten, dass sich der
Schlaf nicht allein auf einen sich wiederholenden Zustand der Erholung
reduzieren lasst (Hobson, 2005, Born et al., 2006, Diekelmann und Born, 2010).
Vielmehr werden bis heute unzahlige Funktionen des Schlafs diskutiert. Die

wichtigsten dieser Funktionen sollen im Folgenden beschrieben werden.

Zunachst dient der Schlaf zur Energieeinsparung sowie zur Geweberegeneration
des Gehirns. Auch wird dem Schlaf die Funktion der Thermoregulation oder der
Entgiftung des Gehirns zugeschrieben (Maquet, 2001). Da fast alle Saugetiere
einen zyklischen NREM-REM-Wechsel haben, liegt es nahe, dass die Funktion
des Schlafs nicht nur die Energieeinsparung bei den Lebewesen darstellen kann
(Hobson, 2005). Schlaf soll gleichzeitig essenziell fur die Aufrechterhaltung des
Immunsystems sein. So fuhrten Versuche bei Tieren, denen man den Schlaf
einige Zeit entzog, zu immunologischen Storungen mit Infektionen und
schlussendlich zum Tode (Birbaumer et al., 2010). Beim Menschen kann
Schlafentzug zu schweren physischen Problemen und Verhaltensstérungen
fuhren, wie dies das Beispiel eines Selbstversuches durch Randy Gardner im
Jahre 1963 darlegt. Der junge Mann schaffte es, 11 Tage nicht zu schlafen. Die
Folge waren fehlende Alpha-Wellen im EEG nach 6 Tagen sowie
Halluzinationen, Tremor und Wahnvorstellungen, welche allesamt jedoch
reversibel waren. Diese Ergebnisse unterscheiden sich zu Tierversuchen bei

Ratten, in denen die Tiere letztlich sogar starben (Bear et al., 2018). Eine weitere
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wichtige und diese Arbeit besonders betreffende Funktion des Schlafs scheint
der Einfluss von Schlaf auf das Lernen und das Gedachtnis sowie die
Hirnplastizitat zu sein (Maquet, 2001). Hierbei spielt Schlaf vor allem fur die
Konsolidierung neu erworbener Gedachtnisinhalte eine herausragende Rolle
(Hobson, 2005, Diekelmann und Born, 2010). Im Folgenden sollen die
wesentlichen Grundlagen des Gedachtnisses aufgezeigt werden, um
anschlieRend auf den Zusammenhang zwischen Schlaf und der
Gedachtnisbildung einzugehen.

1.3 Gedachtnis

1.3.1 Gedachtnissysteme

Unter dem Begriff Gedéchtnis versteht man Prozesse und Systeme, welche das
Abspeichern, den Abruf sowie die Anwendung von Informationen ermoglichen,
sobald ein Zugriff auf die ursprungliche Quelle der Information nicht mehr moglich
ist. Bei diesen Inhalten, die im Gedachtnis verarbeitet und gespeichert werden,
handelt es sich neben Wortern, Bildern, Tonen und Faktenwissen unter anderem
auch um spezielle motorische oder perzeptuelle Fahigkeiten (Jancke, 2013).
Folglich erscheint eine qualitative Einteilung des Gedachtnisses in
unterschiedliche Kategorien sinnvoll. Hierzu geh6ren zum einen das
episodische Gedachtnis mit Informationen aus der personlichen Vergangenheit
sowie das semantische Gedachtnis fur Konzepte und Fakten. Zusammen
werden diese beiden Gedachtnissysteme auch als deklaratives (explizites)
Gedé&chtnis bezeichnet (Hoffmann und Engelkamp, 2017). Es wird dem nicht-
deklarativen (impliziten) Gedachtnis, welches als Speicher fur erlerntes
Verhalten, Fertigkeiten und emotionale Assoziationen dient, gegenubergestellt.
Das implizite Gedachtnis funktioniert, ohne dass man sich der
Gedachtnisinhalte beim Abruf bewusst werden muss (Bear et al., 2018). Zum
impliziten Gedachtnis zahlen ein perzeptuelles Gedachtnis, das prozedurale
Gedachtnis sowie ein Gedachtnis fur assoziatives Lernen, welches Prozesse wie
die klassische und instrumentelle Konditionierung umfasst.
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Die vorliegende Arbeit beschaftigt sich insbesondere mit dem perzeptuellen
Gedé&chtnis. Hierbei handelt es sich um ein Gedachtnis, welches
Wahrnehmungsinformationen implizit speichert, ohne dass diese an das
semantische Gedachtnis angebunden werden. Es kann zur Erzeugung von
Vertrautheit beitragen und zu Interpretationsprozessen fuhren, um dieses
Vertrautheitsgefuhl zu erklaren. So kann es beispielsweise dazu kommen, dass
man das Gesicht einer Person wiedererkennt, die dazugehdorige Person jedoch
nicht identifizieren kann. Auch Déja-vu-Erlebnisse lassen sich vermutlich durch
das perzeptuelle Gedachtnis erklaren. Als perzeptuelles Lernen wird im
Allgemeinen eine verbesserte Leistung der Wahrnehmung durch Training
bezeichnet (Sagi, 2011, Jancke, 2013, Dwyer, 2017). Im Unterschied zu anderen
Arten des Lernens zeichnet sich perzeptuelles Lernen durch eine Reiz- und
Aufgabenspezifitat sowie seinen nicht verbalisierbaren und rein sensorischen
Charakter aus (Karnath und Thier, 2012). Basis des perzeptuellen Lernens stellt
die Plastizitat des perzeptuellen Systems dar. Fur diese Arbeit betrifft dies
insbesondere die Plastizitat des visuellen Systems, bei dem es selbst im
ausgereiften erwachsenen Kortex noch zu beeindruckenden
Leistungsverbesserungen und strukturellen Anderungen kommen kann. Diese
Prozesse betreffen unter anderem die sensorische Wahrnehmung,
Entscheidungsfindung, Aufmerksamkeit sowie die Belohnung und stellen ein
Gleichgewicht zwischen systemischer Stabilitdt und Plastizitat sicher (Dosher
und Lu, 2017).

Das prozedurale Gedéchtnis hingegen beruht auf dem Lernen von
Verhaltensgewohnheiten und komplexen motorischen Fahigkeiten. Als Beispiele
konnen hier alltagliche Handgriffe wie das Zahneputzen, Radfahren oder
Schnursenkel binden genannt werden. Diese Vorgange laufen i. d. R.
automatisch ab, mussen jedoch erst einmal erlernt werden. Wichtige
anatomische Korrelate des prozeduralen Gedachtnisses sind insbesondere
motorische Hirngebiete wie der Neokortex, die Basalganglien und das Kleinhirn.
Die subkortikalen Areale dienen dazu, die im Kortex assoziativ erlernten und
gespeicherten einzelnen Bewegungsschritte sinnvoll zu einem komplexen

Programm zusammenzufugen (Behrends et al., 2016). Ein weiteres Teilsystem
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des nicht-deklarativen Gedachtnisses ist die Bahnung (Priming). Diese Lernform
beschreibt die Beeinflussung der Reizverarbeitung durch eine vorher erlernte
Instruktion. Das nicht-assoziative Lernen umfasst die Veranderung der
Antwortstarke auf Reize, wenn diese wiederholt dargeboten werden (Habituation
und Sensitivierung), wohingegen das assoziative Lernen die Fahigkeit
beschreibt, eine Beziehung zwischen den Reizen herzustellen (Konditionierung)
(Jancke, 2013, Pape et al., 2019).

Beim deklarativen Gedéchtnis wird bewusst auf Erinnerungen zuruckgegriffen,
weshalb hierbei auch vom expliziten Gedachtnis die Rede ist. Es erfordert mehr
Aufmerksamkeit und wird meist einfacher und schneller gebildet. Gleichzeitig
werden deklarative Gedachtnisinhalte allerdings auch schneller vergessen als
nicht-deklarative Informationen, welche zunachst mehr Wiederholung und
Praxis zur Speicherung bendtigen. Als Beispiel konnte man das Fahrradfahren
(nicht-deklaratives Gedachtnis) nennen, welches wiederholtes Training und
Geduld zum Erlernen voraussetzt. Im Vergleich hierzu scheint es beinahe
einfach, sich verschiedene Namen und die Berufe einiger Gaste bei einer Feier
(deklaratives Gedachtnis) zu merken. Letztere Information gerat jedoch auch
schneller wieder in Vergessenheit, wohingegen das Fahrradfahren nur schwer
verlernt wird (Bear et al., 2018). Als das anatomische Korrelat des deklarativen
Gedachtnisses, d. h. als die fur die Bildung von langanhaltendem Faktenwissen
verantwortlichen Regionen, werden insbesondere der mediale Temporallappen
mit dem Hippocampus sowie angrenzende Regionen, welche mit dem Neokortex
in Verbindung stehen, angenommen. Erstaunlicherweise werden einige Zeit
nach dem Lernen die deklarativen Informationen, welche im Neokortex
gespeichert werden, immer unabhangiger vom Hippocampus und den weiteren
Strukturen des medialen Temporallappens (Squire und Zola-Morgan, 1991,
Manns und Eichenbaum, 2006). Auf die sich hierbei abspielenden Prozesse der
Gedachtniskonsolidierung soll im Kapitel 1.3.2 Gedé&chtnisbildung und -
konsolidierung noch einmal eingegangen werden. Gleichzeitig zeigten sich nach
hippocampaler Schadigung klinisch keine erkennbaren Beeintrachtigungen des
nicht-deklarativen Gedachtnisses (Pape et al., 2019). Diese Art des

Gedachtnisses scheint somit auf andere Hirnareale angewiesen und von den
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Strukturen des medialen Temporallappens unabhangig zu sein (Rasch und Born,
2013, Sawangjit et al., 2018). Prozesse der Bahnung werden im Neokortex
vermittelt, wohingegen vor allem das Corpus striatum fur die Vermittlung
zwischen sensorischen und motorischen Signalen fur das prozedurale
Gedachtnis verantwortlich ist (siehe oben). Sowohl das assoziative als auch das
nicht-assoziative Lernen findet in den Strukturen der jeweiligen Reflexkreise statt
(Pape et al., 2019). Allerdings arbeiten das explizite und das implizite Gedachtnis
nicht vollstandig unabhangig voneinander. Es zeigt sich insbesondere in
experimentellen Studien vielmehr, dass die beiden Gedachtnissysteme wahrend
des Erlernens neuer Fahigkeiten miteinander interagieren, sodass das Lernen
sowohl deklarative als auch nicht-deklarative Komponenten beinhaltet (Rasch
und Born, 2013) und man die beiden Gedachtnisformen nicht per se strikt trennen
sollte. Eine Ubersicht der verschiedenen Gedachtnissysteme kommt in Tabelle 1

zur Darstellung.
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GEDACHTNISSYSTEME

Deklarativ Non-Deklarativ
bewusst, explizit unbewusst, implizit
episodisch | semantisch | perzeptuelles Fertigkeiten Priming Konditionierung

Gedachtnis (prozedurales

Gedachtnis)
Erfahrungen, Fakten, Wahrnehmung = Handlungen, Bahnung = Konditionierungen,
Personen, Wissen ohne Regeln assoziatives und
Zeit, Raum, Anbindung an nicht-assoziatives
Ereignisse das Wissen Lernen
Medialer Temporallappen, verschiedene Striatum Neokortex | Reflexkreise; u.a.
Hippocampus/Thalamus, kortikale und Amygdala,
spater: Neokortex subkortikale Zerebellum

Areale

Tabelle 1: Gedachtnissysteme. Darstellung der verschiedenen Gedachtnissysteme
des Langzeitgedachtnisses und deren Besonderheiten sowie wichtige anatomische
Strukturen, die unter anderem mit dem jeweiligen Gedachtnissystem assoziiert sind
(Jancke, 2013, Pape et al., 2019). Vor allem das zum nicht-deklarativen Gedachtnis
gehodrende perzeptuelle Gedachtnis nimmt eine besondere Bedeutung dieser Arbeit

ein.

Neben der inhaltlichen Komponente lasst sich das Gedachtnis zudem anhand
seiner Speicherdauer einteilen. Hierbei wird zwischen einem sensorischen
(<1s), einem Arbeits- oder Kurzzeit- (Sekunden bis Minuten) und einem
Langzeitgedachtnis (Stunden bis Jahre) unterschieden. Abbildung 2 verdeutlicht
die zeitliche Einteilung der verschiedenen Gedachtnissysteme. Das
sensorische Gedachtnis bezeichnet den Teil des Gedachtnisses, der in den
ersten Millisekunden die initiale Verarbeitung von Sinnesreizen ubernimmt.
Dieser Vorgang lauft unbewusst ab. Im visuellen System bezeichnet man das
sensorische Gedachtnis als ikonisches und im akustischen System als
echoisches Gedachtnis. Es bereitet die Information fur das Kurzzeitgedachtnis

auf und dient somit der ersten Merkmalsextraktion und Enkodierung, welche die
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Entschlisselung der Gedachtnisinhalte in eindeutige zeitliche Sequenzen,
semantische Beziehungen oder raumliche Konfigurationen umfasst. Hierbei
kommt es zu einer Veranderung der neuronalen Aktivitat. Die Information ist nun
fur den nachsten Verarbeitungsschritt verfugbar. Das sensorische Gedachtnis
hat eine sehr hohe Speicherkapazitat, da diese Prozesse parallel in vielen
Hirnarealen stattfinden. Allerdings gelangen nur wenige Informationen ins
Bewusstsein und somit in unser Arbeitsgedachtnis, dessen Speicherkapazitat in
der Regel lediglich 7+2 Inhalte betragt. Diese konnen dabei aus den
Sinnessystemen sowie auch als Erinnerung aus dem Langzeitgedachtnis
kommen (Behrends et al., 2016). Je nach Modell werden die Begriffe Arbeits-
und Kurzzeitgedachtnis synonym oder fur unterschiedliche Gedachtnissysteme
verwendet. Im Allgemeinen wird der Begriff des Kurzzeitgedachtnisses haufig
ungenau angewendet (Frick-Salzmann, 2017). Die vorliegende Arbeit beschaftigt
sich vor allem mit dem Langzeitgedachtnis, welches als dauerhafter Speicher
dient und eine sehr hohe Kapazitat besitzt. Hier werden die Informationen Uber
lange Zeit, teilweise sogar bis zum Lebensende, gespeichert (Pape et al., 2019).
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Speicherdauer

Sensorisches Gedachtnis
groBBe Kapazitat

< 1 Sekunde

l Selektion, Extraktion

Kurzzeitgedachtnis
geringe Kapazitét

Arbeitsgeddchtnis

Konsolidierung

Sekunden/Minuten

Wiederholung

Langzeitgedachtnis

Stunden bis Jahre groe Kapazitit

Abbildung 2: Zeitliche Einteilung des Gedachtnisses. Darstellung der zeitlichen
Einteilung des Gedachtnisses in Stadien mit Angabe der relativen Speicherkapazitat
(nach Pape et al., 2019).

Wichtig zu erwahnen ist zudem, dass es parallel endogene Systeme gibt, welche
einen Einfluss auf die Gedachtnisbildung wahrend oder auch nach dem
eigentlichen Lernen haben konnen. Diese Art der Gedachtnismodulation kann
auf alle zuvor genannten Gedachtnissysteme wirken und umfasst beispielsweise
die Amygdala (emotionale Einflisse) oder Stresshormone wie Glucocorticoide,
Katecholamine, unterschiedliche Neuropeptide oder endogene Opioide. Auch
Drogen, die nach der Lernphase eingenommen werden, konnen die
Gedachtnisbildung beeinflussen. Meist ist der Einfluss jedoch nur zeitlich
begrenzt und die endogenen Systeme sind fur den Abruf der gespeicherten
Information nicht zwingend notwendig (Pape et al., 2019).
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1.3.2 Gedachtnisbildung und -konsolidierung

Zur Gedachtnisbildung sind mehrere Mechanismen notig. Zunachst erfolgt die
Enkodierung des Reizes, welche die Merkmalextraktion, das Erkennen sowie die
|dentifikation der Information umfasst (Behrends et al., 2016). Hierbei entsteht
eine neue Gedachtnisspur, welche anfangs noch sehr labil ist (Rasch und Born,
2013). Ein Teil der Gedachtnisinhalte des Kurzzeitgedachtnisses wird durch
bestimmte Prozesse in dauerhafte Erinnerungen umgewandelt, was als
Gedé&chtniskonsolidierung bezeichnet wird (Bear et al., 2018). Wahrend
Enkodierung und Abruf (Retrieval) der Informationen vornehmlich im
Wachzustand stattfinden, unterstiutzt Schlaf insbesondere die Konsolidierung der
erworbenen Gedachtnisinhalte (Born et al., 2006, Diekelmann und Born, 2010).
Eine Vielzahl an Studien konnte belegen, dass Schlaf im Vergleich zu einer gleich
langen Wachheitsperiode zu signifikant besseren Leistungen bei der Wiedergabe
deklarativer, aber auch non-deklarativer Gedachtnisinhalte fuhrt (Karni et al.,
1994, Plihal und Born, 1997, Alger et al., 2015). Des Weiteren unterstutzt Schlaf
verstarkt die Konsolidierung emotionaler Gedachtnisinhalte (Lipinska et al.,
2019). Neben einer nachweisbaren Stabilisierung des Gelernten kommt es
hierbei gleichzeitig zu einer verbesserten Abrufleistung (Diekelmann und Born,
2010). Scheinbar kann sich bereits eine Dauer von 6 Minuten positiv auf die
Erinnerungsfahigkeit auswirken (Lahl et al., 2008).

Die sich im Schlaf abspielenden Lernprozesse rufen eine Anderung der
synaptischen Kommunikation zwischen Neuronen und somit strukturelle
Veranderungen hervor. Hierdurch kommt es zur dauerhaften Speicherung von
Informationen (Behrends et al., 2016). Die Gedachtniskonsolidierung findet
sowohl systemisch (Systemkonsolidierung) als auch auf Ebene der Synapsen
(Synapsenkonsolidierung) statt.

Die synaptische Konsolidierung geht mit einer veranderten Genexpression und
folglich auch einer veranderten Proteinbiosynthese einher und erfolgt innerhalb
von Minuten bis Stunden nach dem Lernen. Hierbei konnen Synapsen verstarkt
oder abgebaut werden (Jancke, 2013). Ein Mechanismus neuronaler Plastizitat,

der zur Stabilisierung von Gedachtnisspuren beitragt, wird als
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Langzeitpotenzierung bezeichnet und soll vor allem wahrend des REM-Schlafs
stattfinden. Die Langzeitpotenzierung stellt einen wesentlichen Mechanismus der
Synapsenkonsolidierung dar und soll durch erhdohte Acetylcholin-
Konzentrationen im REM-Schlaf ermoglicht werden (Karni et al., 1994).

Auch die Systemkonsolidierung basiert auf den Mechanismen der synaptischen
Konsolidierung, erstreckt sich jedoch Uber einen deutlich langeren Zeitraum
(Diekelmann und Born, 2010). Bei der Systemkonsolidierung handelt es sich um
einen Ubergeordneten Prozess, bei dem die wiederholte Reaktivierung und
Integration temporar gespeicherter Information in bestehende Netzwerke
schlussendlich zur langfristigen Gedachtnisspeicherung fuhrt. Diese ist
zusétzlich mit qualitativen Anderungen der Gedachtnisreprasentation verbunden.
Hierbei soll Schlaf insbesondere die Erinnerung an die Quintessenz/das
Wesentliche (Gist) der erlernten Information fordern, was auch fur die visuelle
Modalitat belegt werden konnte (Lutz et al., 2017). Neben weiteren Studien, die
eine durch Schlaf bedingte qualitative Modifikation der Gedachtnisinhalte
belegen konnten (Plihal und Born, 1997, Wagner et al., 2004), liel3 sich invers
auch der Hinweis auf eine durch Lernen modulierte Schlafstruktur feststellen. So
fuhrte vorheriges Lernen im Tierversuch zu einer signifikant langeren REM-
Schlafphase (Smith und Lapp, 1986). Diese empirischen Phanomene machen
deutlich, weshalb die initiale Annahme einer passiven Rolle des Schlafs durch
geringere Interferenz bei verminderter externer Reizwahrnehmung heutzutage
als uberholt gilt. Jungere Theorien zur Gedachtniskonsolidierung beschreiben
eine aktivere Rolle des Schlafs. So wird im Rahmen der
Gedachtniskonsolidierung als Active Systems Consolidation vor allem das
Zusammenspiel von Hippocampus und Neokortex beschrieben. Analoge
Mechanismen lassen sich jedoch hochstwahrscheinlich auch in anderen
Gedachtnissystemen finden (Diekelmann und Born, 2010). Auch bei
Hippocampus-unabhangigen Gedachtnisinhalten soll die nachtliche Aktivitat des
Hippocampus nach dem Lernen eine bedeutende Rolle fur die
Gedachtniskonsolidierung spielen, obwohl der Hippocampus selbst nicht beim

Abruf dieser Informationen beteiligt gewesen sein muss (Sawangjit et al., 2018).
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Im Detail nimmt die Active Systems Consolidation an, dass es im Wachzustand
sowohl im Hippocampus als auch gleichzeitig in den vom aufgenommenen Reiz
abhangigen Hirnarealen zu einer Enkodierung kommt (Klinzing et al., 2019). Im
darauffolgenden Tiefschlaf findet ausgehend vom Hippocampus eine spontane
Reaktivierung neu erlernter Gedachtnisinhalte statt. Dieses erneute Abspielen
(Replay) der erlernten Information fuhrt dazu, dass das Gehirn die neue
Information auch ohne weiteren externen Input besser speichern kann (Rasch
und Born, 2013) und sich die neu erlernten Inhalte allmahlich im langsamer
lernenden Neokortex festigen (Born et al., 2006). Die sich wiederholende
neuronale Reaktivierung findet vor allem wahrend des SWS statt, kommt aber
auch bei ruhiger Wachheit vor (Klinzing et al., 2019). Neurophysiologisch
scheinen Oszillationen, die fur den SWS charakteristisch sind, einen
wesentlichen Beitrag zur Gedachtniskonsolidierung zu leisten. Nach neuerem
Verstandnis zahlen hierzu neben den sogenannten Slow Oscillations (SOs) auch
Schlafspindeln und Ripples. Sie sind Ausdruck synchroner Aktivitat von
Neuronen des Neokortex (SOs), des Thalamus (Schlafspindeln) sowie des
Hippocampus (Ripples). Sowohl die im Kortex entstehenden SOs als auch
Schlafspindeln breiten sich bis in subkortikale Regionen aus und erreichen
schliel3lich den Hippocampus. Ripple-assoziierte Gedachtnisreaktivierungen
wiederum erstrecken sich auf neokortikale und striatale Bereiche, gemeinsame
kortikale Reaktivierungen kdnnen jedoch auch unabhangig vom Hippocampus
auftreten. Bei den SOs tritt alternierend ein synchronisierter hyperpolarisierter
Zustand (Down-State) mit nachfolgender Depolarisierung der Neuronen (Up-
State) auf. Spindelaktivitdt sowie Sharp-Wave/Ripple-Oszillationen nehmen
wahrend des Up-States zu und werden wahrend dem Down-State einer SO
unterdrackt. Die SOs synchronisieren so die wiederholte Reaktivierung
hippocampaler Informationen wahrend Sharp-Wave/Ripple-Oszillationen im
Hippocampus. Gleichzeitig zeigt sich eine thalamokortikale Spindelaktivitat.
Diese kreislaufartige Kommunikation der verschiedenen Hirnareale geht mit
strukturellen Anderungen im Kortex und daraus resultierend langanhaltender
Gedachtnisspeicherung einher. Im Einklang mit dieser Annahme konnte eine

Korrelation zwischen vorherigem Lernen und dem Zusammenspiel der
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elektrophysiologisch abgeleiteten EEG-Rhythmen festgestellt werden (Klinzing
et al., 2019). Sowohl nach dem Lernen von deklarativen als auch nicht-
deklarativen Inhalten kommt es neben einer erhohten SO-Aktivitat zu einer
vermehrten Spindeldichte und -aktivitat (Gais et al., 2002, Eschenko et al., 2008,
Bergmann et al., 2012). Teilweise bestand eine Korrelation der zunehmenden
Spindelaktivitaten mit verbesserter Gedachtnisleistung nach dem Schlafen
(Clemens et al., 2005, Girardeau et al., 2009, Friedrich et al., 2015). Auch gibt es
Hinweise darauf, dass sich die gesteigerte Slow Wave-Aktivitat in Bereichen
befindet, die wahrend des Enkodierens aktiv waren (Huber et al., 2004, Nishida
und Walker, 2007, Diekelmann und Born, 2010, Bergmann et al., 2012).

Andererseits soll Theta-Aktivitat wahrend des REM-Schlafs vor allem zur
Konsolidierung emotionaler Erinnerungen beitragen. Daruber hinaus wird Uber
einen Theta-assoziierten Selektionsmechanismus des REM-Schlafs zwischen
Erinnerungen, die verstarkt oder geschwacht werden sollen, spekuliert (Klinzing
et al., 2019). Der Abbau nicht dringend bendtigter Synapsen fuhrt zu einem
geringeren Energieverbrauch des Gehirns, einem verbesserten Signal-zu-
Rausch-Verhaltnis und damit zu optimalerer Signalubertragung (Puentes-Mestril
und Aton, 2017). So kann es trotz einer allgemein verminderten Aktivitat und
synaptischem Downscaling zu lokal erhohter synaptischer Plastizitat und dem
Auftreten neuer Nervenzellauslaufer (Spines) kommen. Schlaf induziert daher
vermutlich sowohl ein gedachtnisspezifisches und lokales Upscaling als auch ein
globaleres Downscaling (Klinzing et al., 2019). Diese Theorie ist auch als
Synaptic Homeostasis Hypothesis (engl. Hypothese der synaptischen
Homodostase) bekannt (Tononi und Cirelli, 2006, Diekelmann und Born, 2010).

Weiterhin wird durch die Reorganisierung von kurzlich gelernten
Gedachtnisinhalten im Schlaf die Veranderung von implizite in explizite Inhalte
gefordert (Robertson et al., 2004). Scheinbar ist Schlaf fur die Konsolidierung von
Gedachtnisinhalten bei expliziter Enkodierung noch forderlicher als bei impliziter
Enkodierung (Robertson et al., 2004). Gleichzeitig soll die schlafabhangige
Konsolidierung umso effektiver sein, je anspruchsvoller das Enkodieren dieser
expliziten Inhalte war, je schwacher diese enkodiert wurden und je relevanter die

Information in Bezug auf das Verhalten ist (Diekelmann und Born, 2010).
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1.4 Schlaf und visuelles Gedachtnis

An dieser Stelle soll die perzeptuelle Gedachtnisbildung mit Fokus auf visuelle
Lernprozesse naher betrachtet und geklart werden, inwiefern diese Art der
Konsolidierung von Schlaf profitiert.

1.4.1 Gedachtnisbildung im visuellen System

Der sensorische Kortex zeichnet sich durch eine betrachtliche Plastizitat aus,
wobei Lernprozesse insbesondere in den ersten Lebenswochen deutlich
effektiver sind als beim Erwachsenen. Dies gilt primar auch fur das visuelle
System. So ist es beispielsweise essenziell, dass sich bereits zu Beginn des
Lebens die Signalverarbeitung beider Augen entwickelt, da sonst bereits fruh
eine irreversible Blindheit entstehen kann (Seitz und Dinse, 2007).

Zahlreiche Publikationen beschaftigen sich mit perzeptuellem Lernen und
untersuchen die Gedachtnisbildung anhand visueller Reize. Hierbei wird haufig
eine Aufgabe, welche die Textur-Diskriminationsfahigkeit der Probanden trainiert
(texture discrimination task, TDT), angewendet. Im Rahmen dieser
Untersuchungen erbrachten Karni und Kollegen erstmals den Beweis fur
perzeptuelles visuelles Lernen (Karni und Sagi, 1991). Interessanterweise ist der
Lernzuwachs bei der Textur-Diskriminationsaufgabe erst einige Stunden nach
dem Training festzustellen, weshalb auch bei dieser Art des Lernens von einem
langsamen, aber relativ dauerhaften Lernprozess ausgegangen werden kann
(Karni und Sagi, 1991). Gleichzeitig konnte unter anderem eine hohe Spezifitat
des perzeptuellen Lernens fur Retinotopie, Orientierungsselektivitat und
Monokularitat nachgewiesen werden (Karni und Sagi, 1991, Fahle, 1994, Ahissar
und Hochstein, 1997). Die Spezifitat dieser Reizeigenschaften wurde lange Zeit
als Hinweis darauf gedeutet, dass perzeptuelles Lernen wesentlich auf
plastischen Anderungen relativ friilher Verarbeitungsebenen wie dem Areal V1
beruht, die noch keine raumliche Invarianz flr diese Reizeigenschaften
aufweisen (Karni und Sagi, 1991, Shoham et al., 1997). Karni und Kollegen
interpretierten die Ergebnisse dahingehend, dass es aufgrund der in V1 noch

erhaltenen Monokularitat auch nicht zum Transfer der Lokalisation kommen
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konne (Karni und Sagi, 1991). Ferner zeigten sich Hinweise darauf, dass eine
ortliche Selektivitat der Lerneffekte mit einer Asymmetrie im oberen und unteren
Gesichtsfeld besteht. Genaue Erkenntnisse Uber die exakten Unterschiede
zwischen den einzelnen Quadranten fehlen bis heute jedoch, sodass lediglich die
Tatsache, dass es moglicherweise zu geringfligig unterschiedlichen
Lernprozessen innerhalb des Gesichtsfeldes kommen kdénnte, in Betracht
gezogen werden muss (Pourtois et al., 2008). Mithilfe von Studien, die sich der
Magnetresonanztomographie oder der Elektroenzephalographie bedienten,
konnte bei der Textur-Diskriminationsaufgabe die Annahme, dass die durch das
perzeptuelle Lernen bedingte Reorganisierung sowie die damit einhergehenden
dauerhaften neuronalen Veranderungen bereits im primaren visuellen Kortex
stattfinden, weiter gestarkt werden (Schwartz et al., 2002, Pourtois et al., 2008).
Ob diese Lernprozesse jedoch auf lokaler Plastizitat in V1 beruhen oder durch
Feedback-Mechanismen hoherer Areale zustande kommen, blieb zunachst
unklar (Pourtois et al., 2008). Bei Durchfuhrung einer Double-Training-Studie
lieRen sich erstmals neue Erkenntnisse Uber die Mechanismen des visuellen
perzeptuellen Lernens gewinnen (Xiao et al., 2008). Xiao und Kollegen fanden
heraus, dass es abhangig vom jeweiligen Studiendesign durchaus zum Transfer
des visuell Gelernten kommen kann und die strikte Spezifitdt der Lokalisation der
gelernten Eigenschaft und somit die strenge Retinotopie nicht per se gegeben
ist. Die Studie basierte auf der Annahme, dass visuelles Lernen nicht
ausschlielich auf frihen Verarbeitungsstufen erfolgt und perzeptuelles Lernen
aus zwei unterschiedlichen Mechanismen besteht: Zum einen wird eine
bestimmte Eigenschaft (wie z. B. Kontrast) gelernt (feature learning). Zum
anderen bezieht sich das Lernen auf eine bestimmte Lokalisation (location
learning), die vom dargebotenen Reiz bzw. dessen Eigenschaften unabhangig
ist. Das Resultat dieser Theorie kann mit den Ergebnissen friherer Studien, wie
beispielsweise der Arbeit von Karni aus dem Jahr 1991, durchaus in Einklang
gebracht werden. Demnach ist perzeptuelles Lernen nicht auf eine andere
Position uUbertragbar, wenn diese zuvor nicht einem location learning unterlag.
Wenn jedoch zuvor ein anderes Stimulusmerkmal (z. B. die Orientierung) an

gleicher Stelle getbt wurde, konnte anschlieRend beim Lernen der beobachteten
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Eigenschaft (z. B. dem Kontrast), die von einer anderen retinalen Position
trainiert wurde, auf diese Position eine komplette Generalisierung des
Lerneffektes beobachtet werden. Diese Art Priming fur eine retinale Lokalisation
legt nahe, dass bereits einfaches perzeptuelles Lernen neben dem frihen
visuellen Kortex mit seiner Lokalisationsspezifitat auch in hoheren, nicht-
retinotopischen Hirnarealen, die den Lokalisationstransfer ermoglichen,
stattfindet. Die =zunachst angenommene strikte Spezifitat flur konkrete
Reizmerkmale wie Lokalisation oder Orientierung scheint mit diesen
Studienergebnissen nicht vereinbar zu sein, denn ein rein V1-basierter
Lernmechanismus wurde den Lerntransfer auf eine andere als die gelernte
Lokalisation oder Orientierung nicht erklaren. Die gewonnen Ergebnisse
korrespondieren mit Resultaten bildgebender Studien, die zeigen, dass beim
visuellen perzeptuellen Lernen nicht nur der primare visuelle Kortex V1, sondern
auch nicht-retinotopische hohere Hirnareale involviert sind. Hierzu zahlen unter
anderem der intraparietale Sulcus sowie das frontale und das erganzende
Augenfeld (Xiao et al., 2008). Auch die Beobachtung, dass perzeptuelles Lernen
stark von einer adaquaten Fehlerrickmeldung abhangig ist, lasst vermuten, dass
auf die frihen visuellen Verarbeitungsstufen Top-Down-Einflisse der héheren
kortikalen Ebenen wirken (Herzog und Fahle, 1997). Des Weiteren konnte
nachgewiesen werden, dass perzeptuelles Lernen nicht nur in explizit
geschaffenen Trainingssituationen auftritt, sondern auch in Situationen, die
unbewusst und bei passiv ausgesetzter sensorischer Stimulation stattfinden.
Eine wichtige Rolle beim Lernen spielen demnach Aufmerksamkeit und
Verstarkung, die den Lerneffekt durch zunehmende kortikale Plastizitat steigern
konnen. Auch passive Reizdarbietung kann zu Lerneffekten fuhren. So wurde fur
den visuellen Kortex gezeigt, dass es zu einer Reorganisierung nach
unbewusster Reizdarbietung kommen kann, diese synaptische Plastizitat jedoch
selbst nach intensivem passiven Lernen nicht regelmafig auftritt. Um Lerneffekte
zu erzielen, waren zusatzlich raumlich bzw. zeitlich assoziierte Reize noétig. Die
Forscher gehen davon aus, dass es durch derartige supportive Mechanismen zu
einer Schwellenuberschreitung komme, sodass synaptische Plastizitat und somit
Lerneffekte erst zustande kommen konnen (Seitz und Dinse, 2007). Eine weitere
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Studie interpretierte die neu gewonnen Erkenntnisse, nach denen eine strikte
Spezifitat fur Attribute wie Lokalisation oder Orientierung im visuellen
perzeptuellen Lernen widerlegt werden konnte, dahingehend, dass ein
regelbasiertes Lernen stattfindet. Dieses wirde sowohl den mdglichen Transfer
als auch die bereits in den 90er-Jahren postulierte Merkmalsspezifitat erklaren.
Demnach existiert ein Lernmechanismus, welcher generelle Regeln fur die
effiziente Ausfuhrung der erlernten perzeptuellen Aufgabe umfasst. Fur das
Zustandekommen des Lerntransfers werden folgende Aspekte vorausgesetzt:
die Heuristik der Aufgabe muss gelernt werden und es muss eine
Auseinandersetzung mit den neuen Eigenschaften, auf die die Regeln
angewendet werden mussen, gegeben sein. Die Anwendung gelernter Regeln
auf eine andere Orientierung oder Lokalisation erfolgt aber keineswegs
automatisch, sodass nicht immer ein Transfer des Gelernten eintritt. Vermutlich
werden beim Lernen einer spezifischen Orientierung oder einer bestimmten
retinalen Lokalisation andere V1-Eingange, die unterschiedliche Orientierungen
oder Lokalisationen reprasentieren, unterdruckt. Die Folge davon ist, dass eine
zentrale Entscheidungseinheit diese V1-Afferenzen nicht funktionell mit den
gelernten Regeln verknupfen kann. Das wiederholte Lernen von Lokalisationen
oder die passive Stimulation mit einem Reiz bestimmter Orientierung konnte
diese Verbindungen hervorrufen, sodass es zum Lerntransfer durch
Reaktivierung der unterdrickten/unbewussten V1-Eingange kommen kann.
Allerdings zeigte sich bei der Studie, dass die Reihenfolge des Experimentes fur
den Lerntransfer entscheidend ist: zunachst musste die Aufgabenlésung an sich
gelernt werden. Visuelles perzeptuelles Lernen stellt sich somit erneut als ein auf
hoheren Ebenen stattfindender, auf trainierten Regel basierender Lernprozess
dar, der nach den retinotopischen und orientierungsselektiven visuellen
Bereichen stattfindet, sodass Lernen im Allgemeinen auf untrainierte
Lokalisationen generalisierbar ist (Zhang et al., 2010). Generell wird mittlerweile
davon ausgegangen, dass perzeptuelles Lernen auf verschiedenen Stufen der
kortikalen Verarbeitung ablauft (Karnath und Thier, 2012) und dem Lerntransfer
vermutlich sowohl Top-Down- als auch Bottom-Up-Einflusse zugrunde liegen.
Die trainingsbasierte Spezifitat soll mit zunehmender Konfrontation des Transfer-
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Reizmerkmals durch irrelevante Aufgaben verringert werden. Das bedeutet, dass
die klassischen Beobachtungen, die auf eine strikte Spezifitat bei dieser Art des
perzeptuellen Lernens hinweisen, wohl dadurch zustande kommen, dass es beim
untrainierten Reizmerkmal noch keine Bottom-Up- oder Top-Down-Einflusse gibt
und die Spezifitat somit an untrainierte Bedingungen gebunden ist. Visuelle
Neuronen, die diese untrainierten Reizmerkmale reprasentieren, werden nicht
ausreichend aktiviert, sodass perzeptuelles Lernen auf hdheren Ebenen diese
Neuronen fur einen Lerntransfer nicht funktionell verbinden kann (Xiong et al.,
2016).

Weiterhin hangt das Resultat des perzeptuellen Lernens entscheidend von den
Besonderheiten des Lernverfahrens ab. Perzeptuelles Lernen kann unter
anderem durch Unterschiede der Reprasentation, Aufmerksamkeit oder
Entscheidungsregeln erfolgen. Minimale Unterschiede im Lernverfahren, wie die
Anderung der Schwierigkeit der Stimuli, ob ein Vortest erfolgte, ob verschiedene
Reize trainiert wurden oder das Ausmal}, zu dem die dargebotenen Reize eine
Adaptation zulassen, machen deutliche Unterschiede in den zu beobachtenden
Lerneffekten und beeinflussen unter anderem, ob und zu welchem Anteil das
perzeptuelle Lernen spezifisch fur die trainierte retinotopische Position ist.
Transfer soll eher bei einfachen, Spezifitit eher bei schweren
Aufgabenstellungen stattfinden (Hung und Seitz, 2014).

Tatsachlich beeinflusst nicht nur das Versuchsdesign visuelles perzeptuelles
Lernen. Auch ist bekannt, dass Schlaf eine entscheidende Rolle fur den
Gedachtniserwerb visueller Informationen spielt (Karni et al., 1994, Gais et al.,
2000). Auf die genaue Ausfuhrung dieser Zusammenhange, auf denen der
Schwerpunkt der vorliegenden Arbeit liegt, wird im weiteren Verlauf naher

eingegangen.

1.4.2 Visuelles Lernen und Konsolidierung im Schlaf

Empirische Beobachtungen konnten bereits frih Unterschiede der einzelnen
Schlafstadien in Bezug auf das jeweilige Gedachtnissystem aufzeigen (Karni et
al., 1994, Plihal und Born, 1997). Nach der Dual Process Hypothesis profitiert
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das Hippocampus-abhangige deklarative Gedachtnis vor allem vom SWS,
wohingegen REM-Schlaf das nicht-deklarative Gedachtnis fordern soll (Rasch
und Born, 2013). Wahrend des REM-Schlafs findet demnach hauptsachlich die
Festigung von perzeptuellen Gedachtnisinhalten, mit denen sich die vorliegende
Arbeit auseinander setzt, statt (Karni et al., 1994). Auch gibt es Hinweise darauf,
dass REM-Schlaf mit zunehmender Komplexitdt einer zu erlernenden
perzeptuellen Aufgabe an Bedeutung gewinnt (Gais et al., 2000). Womdglich
tragt REM-Schlaf jedoch erst effektiv zur Konsolidierung der perzeptuellen
Gedachtnisinhalte bei, wenn vorher ausreichend fruher Schlaf, welcher von SWS
gepragt ist, stattgefunden hat (Gais et al., 2000). Dies weist auf einen
zweistufigen Prozess der Gedachtniskonsolidierung im Schlaf hin, bei dem
sowohl Non-REM- als auch REM-Schlaf eine entscheidende Rolle spielen (Gais
et al., 2000, Stickgold et al., 2000).

Wahrend des Schlafs kommt es hierbei zu nahezu zeitgleichen Reaktivierungen
zusammenhangender Gedachtnisspuren im primaren visuellen Kortex und dem
Hippocampus (Ji und Wilson, 2007). Dies soll zur Konsolidierung der visuellen
Gedachtnisinhalte fuhren und zeigt, dass im Sinne der Active Systems
Consolidation auch frihe visuelle Hirnareale an der langanhaltenden
Gedachtnisspeicherung beteiligt sind (Ji und Wilson, 2007, Aton et al., 2014).

Nach wie vor ist jedoch noch nicht vollstandig geklart, inwieweit Schlaf einen
Einfluss auf die perzeptuelle Gedachtnisbildung hat. Zwar besteht die allgemeine
Auffassung, dass es im Schlaf durch Reaktivierung zu langfristiger
Gedachtnisbildung kommen kann, ein direkter Effekt von Schlaf auf perzeptuelles
Lernen konnte bisher jedoch nur fir den TDT nachgewiesen werden (Karni et al.,
1994, Gais et al., 2000, Stickgold et al., 2000, Stickgold et al., 2000, Mednick et
al., 2003, McDeuvitt et al., 2015). Dieser scheint jedoch nicht ausschlief3lich rein
perzeptuell zu sein, sondern beinhaltet vermutlich auch zeitliches Lernen,
welches moglicherweise mit anderen Konsolidierungsprozessen einhergeht
(Wang et al., 2013).
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1.5 Fragestellung und Hypothesen

Zu den Lernmechanismen des expliziten und daher besser erfassbareren
deklarativen Gedachtnisses existieren zahlreiche Studien (Gais und Born, 2004,
Diekelmann und Born, 2010). Zunehmend wird auch das schwerer fassbare
implizite Gedachtnis, insbesondere die Gedachtniskonsolidierung fur
perzeptuelle Informationen, analysiert (Karni und Sagi, 1991, Karni et al., 1994,
Gais et al., 2000, Schwartz et al., 2002, Alger et al., 2015, Lutz et al., 2017). Da
der Hauptteil unserer Wahrnehmung durch das Sehen erfolgt (Kandel et al.,
2012) und der visuelle Kortex mitsamt seiner zahlreichen intrakortikalen
Verbindungen einen substanziellen Teil unseres Gehirns ausmacht, scheint die
Betrachtung der Mechanismen des perzeptuellen Lernens anhand des visuellen
Systems besonders geeignet zu sein. Daher liegt das Hauptaugenmerk dieser
Studie auf der Erforschung der Gedachtniskonsolidierung anhand einer
Tiefenwahrnehmungsaufgabe und deren Abhangigkeit vom Schlaf. Auch stellt
sich hierbei die Frage, ob Schlaf eher auf frUhe perzeptuelle oder hohere
temporale Lernprozesse Einfluss nimmt oder ob andere zusatzliche Aspekte des
Lernens durch den Schlaf moduliert werden. Anders als bei zahlreichen
vorherigen Studien, welche sich dem TDT zur Exploration des Einflusses von
Schlaf auf visuelles Lernen bedienten (Karni et al., 1994, Gais et al., 2000,
Stickgold et al., 2000, McDevitt et al., 2015), handelt es sich in der vorliegenden
Arbeit um eine binokulare Disparitats-Diskriminationsaufgabe. Diese rein
perzeptuelle Aufgabenstellung ermdglicht es, anderweitige Lerneffekte
weitgehend auszuschlieen. Gleichzeitig kann durch dieses Experiment eine
Aufgabenstellung kreiert werden, die eine Betrachtung von Lernprozessen auf

sehr frihen Verarbeitungsebenen ermdglicht (Nienborg und Cumming, 2007).

Sollte sich in dieser Arbeit ein Schlafeffekt bei dieser Art des Lernens ergeben,
bietet sich die Chance, die physiologischen Mechanismen visueller
Konsolidierungsprozesse am Tiermodell genauer zu erforschen. Ferner stellt sich
die Frage, ob visuelles Lernen bei dieser relativ komplexen visuellen Aufgabe
spezifisch fur die gelernte Lokalisation ist oder ob Generalisierungseffekte
auftreten. Hierzu wurde der Transfer von im unteren Sichtfeld trainierter

Diskriminationsfahigkeit auf das obere Sichtfeld untersucht.
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In Ubereinstimmung mit vorherigen Studien, in denen eine verbesserte
Gedachtnisleistung nach dem Schlaf beobachtet werden konnte (Rasch und
Born, 2013), kann vermutet werden, dass neben einer grundsatzlichen
trainingsbasierten Verbesserung der Aufgabenausfluhrung ebenfalls verbesserte
Leistungen der visuellen Tiefenwahrnehmung nach dem Schlaf resultieren.
Bewahrheitet sich diese Hypothese, kann angenommen werden, dass es durch
Schlaf zu einem Generalisierungseffekt mit Lokalisationstransfer fur visuelles
perzeptuelles Lernen kommt (Deliens et al., 2014). Sollte sich im Rahmen dieser
Arbeit eine signifikant hohere Generalisierungsfahigkeit nachweisen lassen,
konnte dies als Hinweis auf eine Beteiligung hoherer kortikaler Ebenen, die im
Schlaf einen Top-Down-Einfluss auf fruhere Areale ausuben, gewertet werden.
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2 Material und Methoden

2.1 Probandenkollektiv

An der Studie nahmen insgesamt 23 Probanden teil, wovon sechs aus
verschiedenen Grunden ausgeschlossen werden mussten. Vier Probanden
hatten Probleme bei der Wahrnehmung der raumlichen Tiefe wahrend des
Experiments, eine Person hatte unzureichend geschlafen und ein weiterer
Proband konnte die fur den Versuch erforderliche Augenfixation nicht halten. Die
restlichen Teilnehmer (10 Frauen, 7 Manner) waren zwischen 19 und 28 Jahre
alt, wobei das Durchschnittsalter 23,06 £ 2,59 Jahre (Mittelwert £ SEM) betrug.
Voraussetzung zur Teilnahme war eine (korrigierte) Sehscharfe von mindestens
1 (Visual Acuity, entspricht einem Snellen-Index von 20/20), welche direkt vor
dem Versuch gemessen wurde. Das Tragen einer Brille war wegen der
Notwendigkeit der Verwendung einer 3D-Brille wahrend des Experiments
untersagt, wohingegen die Korrektur der Sehstarke mithilfe von Kontaktlinsen
geduldet wurde. Alle Teilnehmer gaben an, zum Zeitpunkt der Studie weder an
akuten noch an chronischen Erkrankungen zu leiden. Bei keinem der Probanden
bestand eine dauerhafte Medikamenteneinnahme, wobei orale Kontrazeptiva bei
den Teilnehmerinnen hierbei nicht berucksichtigt wurden. Sechs Wochen vor
Beginn bis zum vollstandigen Abschluss der Studienteilnahme wurde ein
normaler Schlaf-Wach-Rhythmus von etwa 7-9 Stunden Schlaf pro Nacht
vorausgesetzt, wobei Schlafstorungen, Schichtarbeit und Auslandaufenthalte mit
Zeitverschiebung von mehr als 4 Stunden in diesem Zeitraum ausdrucklich
verneint werden mussten. Fruhere Schlafstudien mussten mindestens zwei

Monate zurlckzuliegen.

Vor Beginn der Versuche wurden alle Probanden ausfuhrlich aufgeklart und
willigten schriftlich ein, an der Studie teilzunehmen. Als Aufwandsentschadigung
erhielten die Probanden je nach Dauer etwa 60 Euro. Die Durchfuhrung der
Studie wurde von der Ethikkommission der Eberhard Karls Universitat Tubingen
genehmigt (Projekt-Nummer: 631/2016B0O2).
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2.2 Studienablauf

Die vorliegende Studie, bei der die Probanden eine visuelle Lernaufgabe erlernen
sollten, beinhaltete je zwei Lerntermine (einer morgens und einer abends) sowie
zwei Abfragetermine, welche 12 Stunden nach dem jeweiligen Lerntermin
stattfanden. Der Abstand zwischen den Terminpaaren betrug etwa drei Wochen
(x 3 Tage). An den Lernterminen kamen die Teilnehmer einmal gegen 08.00 und
einmal gegen 20.00 Uhr ins Schlaflabor. Die Halfte der Probanden startete das
Experiment morgens, die andere Halfte am Abend. Dabei erfolgte die Einteilung
der Reihenfolge dieser Wach- und Schlafbedingung zufallig. Zunachst wurden
die Probanden ausfuhrlich Gber die Bedingungen und den Ablauf der Studie
aufgeklart und gebeten, einige Fragebogen (siehe Anhang) sowie eine
Einverstandniserklarung  auszufullen.  Daraufhin  erfolgte ein  kurzer
computergestutzter Sehtest, fur den Landoltringe mithilfe des Programmes
FrACT (Freiburg Visual Acuity and Contrast Test 3.8.2) prasentiert wurden, sowie
die Bestimmung der okularen Dominanz. Anschlie3end starteten die Probanden
mit dem eigentlichen Experiment. Im Falle eines Abend-Termins gingen die
Probanden anschlieRend zum Schlafen nach Hause. Bei dem Morgen-Termin
sollten die Teilnehmer wahrend der 12-stindigen Retentionsperiode ganz normal
ihrem Alltag nachgehen, ohne jedoch zwischenzeitlich zu schlafen. In beiden
Fallen wurde den Teilnehmern fur diese Zeit ein Aktivitatsarmband (Actiwatch
von Philips Respironics) angelegt, welches ihre Aktivitait sowie das
Umgebungslicht aufzeichnete. Mittagschlaf, Alkohol, exzessiver Sport oder
ubermaliger Stress sowie koffeinhaltige Speisen und Getranke nach 12 Uhr
waren an den Versuchstagen untersagt. Der Schlafbedingung schloss sich eine
nachtliche Pause mit einer Schlafdauer von durchschnittlich 7,41 + 0,80 h
(Mittelwert £+ SEM) an. Die Berucksichtigung dieser Anweisungen und die
Schlafdauer wurde durch die Verwendung der Actiwatch sichergestellt und
gemessen. Schlaf wahrend der Pause Uber den Tag sowie eine Schlafdauer von
unter 6 Stunden in der nachtlichen Pause fuhrten zum Studienausschluss des
Probanden. Die Teilnehmer wurden gebeten, beim Einschlafen und Aufwachen
sowie beim Ausziehen der nicht wasserdichten Actiwatch (z. B. beim Duschen)
einen Knopf an der Uhr zu drlicken, sodass ein Impuls gesetzt wurde, der spater
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bei der Auswertung der Actiwatch-Daten erkennbar war. Zudem wurde den
Probanden ein Protokoll ausgehandigt, in welches besondere Vorkommnisse
(wie das Ab- und Wiederanlegen der Actiwatch) sowie (im Falle der
Schlafbedingung) die Zeiten des Zubettgehens und des Aufstehens eintragen
wurden. Nach der Retentionsperiode fand die Abfrage der erlernten Aufgabe im
Institut statt. Bei diesem zweiten Treffen wurde nach der Ankunft des Probanden
zunachst die Actiwatch ausgelesen. Die ermittelten Daten wurden gemeinsam
mit dem Probanden Uberprift und besprochen, sodass sichergestellt werden
konnte, dass die zuvor genannten Kriterien fUr das Verhalten an den
Versuchstagen eingehalten worden waren. Die Mudigkeit bei Aufgabenbeginn
wurde bei jedem Treffen mithilfe der Stanford Sleepiness Scale (SSS) ermittelt.
Nach dem Ausfullen der SSS erfolgte die Fortsetzung des Experiments im Labor.
Bei der Schlafbedingung nach der Retentionsphase zeigte sich eine Tendenz fur
eine Zunahme und bei der Wachbedingung eine Tendenz fur eine Abnahme der
Mudigkeit (Interaktion vorher/nachher x Wachbedingung/Schlafbedingung,
Fa.16) = 3,710, p = 0,072, n2 = 0,084).

2.3 Visuelle Lernaufgabe

Die Lernaufgabe wurde mit MATLAB 2014a (MathWorks, Natick, USA) und
Psychophysics Toolbox 3 erstellt und entsprach grundsatzlich der Aufgabe aus
friheren Studien an nicht-menschlichen Primaten: Den Teilnehmern wurde
wiederholt ein Ring mit einem Sehwinkel von 1° Breite gezeigt, in dessen
Zentrum sich eine Scheibe mit einem Durchmesser von 3° befand (siehe
Abbildung 3). Diese zentrale Scheibe schwebte entweder vor oder hinter der
Ebene des Rings. Anschlielend erschienen zwei gleichartige bewegte Grafiken.
Eine davon hatte dieselbe Bedingung wie der zuvor gezeigte Stimulus. Die
andere wies die gegensatzliche Bedingung der ursprunglichen Grafik auf. Die
Bedingungen wurden als nah (Scheibe vor der Ringebene) bzw. fern (Scheibe
hinter der Ringebene) definiert. Die Aufgabe der Teilnehmer bestand nun darin,
zu unterscheiden, ob die zentrale Scheibe vor (nah) oder hinter (fern) der
Ringebene lag. Dies geschah mithilfe eines Controllers, auf dem die Pfeiltasten
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oben oder unten — je nachdem, wo sich der auszuwahlende Ring auf dem
Bildschirm befand — gedrickt werden sollten. Zur Vereinheitlichung wurde
festgelegt, dass die Probanden stets mit dem Daumen ihrer dominanten Hand
die Pfeiltaste oben und mit dem Daumen ihrer nicht-dominanten Hand die Taste
unten drucken sollten. Jeder Durchgang wurde mittels Knopfdruck auf die

zentrale Taste durch den Probanden gestartet.

Abbildung 3: Darstellung des Stimulus. Die Abbildung zeigt die Anordnung der

Scheibe innerhalb des Kreises in der Nah- (links) und Fernbedingung (rechts).

Die Stimuli wurden durch zwei Projektoren (F21 DLP, 60 Hz, Aufloésung 1920 x
1080-Pixel; 70,5 cm Bildbreite) sowie passiven linearen Polarisationsfiltern mit
einer relativen Neigung von 90° auf einer Ruckprojektionsleinwand angezeigt.
Der Betrachtungsabstand der Probanden betrug etwa 80 cm. Sowohl der Ring
als auch die zentrale Scheibe, aus denen sowohl der Stimulus als auch die
beiden zur Auswahl stehenden Antwortmoglichkeiten zusammengesetzt waren,
bestanden aus zirkularen Random-Dot-Stereogrammen mit gleicher Anzahl von
weillen und schwarzen Punkten. Jedes Auge erhielt das Licht nahezu
ausschlieBlich von einem der beiden Projektoren. So konnte jedem Auge ein
geringfugig differentes Bild mit daraus resultierendem unterschiedlichen
raumlichen Tiefeneindruck gezeigt werden. Um dies zu erreichen, trugen die
Teilnehmer passive lineare Polarisationsfilterglaser. Die Videobilder des
Stimulus wurden mit einer Frequenz von 60 Hz Uber eine Dauer von 1,5 s gezeigt.

Bei jeder Sequenz hatten alle Punkte der zentralen Scheibe die gleiche
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binokulare Disparitat. Diese veranderte sich lediglich bei der Scheibe,
wohingegen der Ring um diese Scheibe immer mit einer Disparitat von 0° gezeigt
wurde. Die Schwierigkeit der Aufgabe wurde moduliert, indem der Anteil der
Videobilder, welche die Zieldisparitat abbildeten, variiert wurde. Dies wurde als
Signalstarke in Prozent definiert. So enthielten beispielsweise bei einer
Signalstarke von 50 % bei der Nahbedingung die Halfte der Videoeinzelbilder
ausschlieBlich  diese Zieldisparitat. Die restlichen Bilder zeigten
Rauschdisparitaten, welche zufallig aus einer Gleichverteilung gezogen wurden
(die moglichen Rauschdisparitaten bestanden aus 11 Werten in 0,05° Schritten
von -0,25° bis +0,25°). Die verwendete Zieldisparitat (-0,1° fur nah oder +0,1° fur
fern), die die wahrgenommene Distanz zwischen Ring und Scheibe bestimmte,
war in Abwesenheit des Rauschens recht einfach zu erkennen. Bei Durchgangen
mit 0 % Signal bestanden die Disparitatenwerte nur aus dem Rauschen. Das
akustische Feedback, das dem Probanden mitteilte, ob dieser richtig oder falsch

lag, erfolgte in diesen Fallen zufallig.

Der Stimulus war in einer der Bedingungen (Schlaf/Wach) vom Mittelpunkt des
Bildschirms um 3° horizontal nach rechts und in der anderen Bedingung nach
links versetzt. Die Einteilung der Anzeige des Stimulus in der Wach- bzw.
Schlafbedingung erfolgte randomisiert und balanciert. Der Seitenwechsel nach
den drei Wochen sollte sicherstellen, dass moglichst wenige Erinnerungen an die
bisherige Aufgabenlosung verblieben waren. Vertikal war der Stimulus ebenfalls
um 3° versetzt. In der Phase der Generalisierung befand sich der Stimulus im
oberen, in allen anderen Phasen des Experiments im unteren Quadranten der
entsprechenden Seite (siehe Abbildung 4). Wahrend der Darstellung des
Stimulus erschien ein Fixationspunkt in der Mitte des Bildschirms. Dieser
verschwand zusammen mit dem Stimulus, sobald die beiden zur Auswahl
stehenden Scheiben erschienen. Bis dahin waren die Probanden angehalten,
ihren Blick auf den Fixationspunkt zu fokussieren. Die Anzeige der zur Auswahl
stehenden Grafiken erfolgte fur maximal 2 s Uber und unter der zuvor fixierten
Lokalisation. Falls sich der Proband in dieser Zeit nicht per Knopfdruck fur eine
Antwortmoglichkeit entschied, verschwanden die beiden Scheiben wieder und

die Aufgabe wurde beendet. Bei den beiden Auswahlmoglichkeiten handelte es
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sich um kleinere Versionen der Stimuli. Dabei hatte die zentrale Scheibe einen
Durchmesser von 2,2° und die Ringweite betrug 0,8°. Eine der beiden
Auswahlmaoglichkeiten zeigte die Scheibe vor, die andere zeigte sie hinter der
Ringebene. Dabei betrug die Signalstarke jeweils 100 %. Nach der Anzeige des
Stimulus sollten die Teilnehmer wahlen, welche Bedingung der des zuvor
gezeigten Stimulus entsprach, indem sie den oberen bzw. unteren Knopf
drackten. Dabei erfolgte die Darstellung der richtigen Losung sowie der
Bedingung nah/fern auf der oberen bzw. unteren Bildschirmseite stets zufallig.
Die Fixierung wurde mithilfe eines Eyetrackers (Eyelink 1000, SR Research)
registriert. Vor jeder Phase des Experiments erfolgte eine Kalibrierung der
Augenbewegungen. Da bereits leichte Positionsanderungen des Probanden zum
Abbruch eines Durchgangs durch den Eyetracker fuhren konnten, wurde eine
Kinnstutze eingesetzt, auf der der Kopf des Probanden wahrend des
Experiments ruhen sollte. Zudem wurde ein Bewegungsfreiraum in Form eines
Quadrates festgelegt, in dem ein kleiner Raum fur Lageveranderungen des

Probanden zugelassen war.

Alle anderen Phasen Generalisierung
o0

‘@ + — : +
v
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Abbildung 4: Anordnung des Stimulus. Wahrend den Phasen Warm-Up, Baseline,
Training, Refresher und bei der Abfrage wurde der Stimulus in der unteren Halfte des
visuellen Feldes gezeigt. Wahrend der Phase Generalisierung wurde der Stimulus dann
schliel3lich in der oberen Halfte des visuellen Feldes dargestellt. In jeweils einer der

beiden Sessions wurde der Reiz links, in der anderen Session rechts, dargeboten.
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2.4 Phasen des Experiments

Jedes Terminpaar bestand aus sechs Phasen, drei vor und drei nach der 12-
stindigen Retentionsperiode. Beim ersten Termin eines Terminpaares
(insgesamt 1120 Durchgange) wurden die Probanden zunachst mit der Aufgabe
vertraut gemacht (Warmup, 120 Durchgange). Hierzu wurden Stimuli mit einer
hohen Signalstarke von 85 oder 95 %, d. h. relativ einfach zu erkennende Stimuli,
dargeboten. AnschlieBend wurde die Fahigkeit des Probanden ermittelt, die
Stimuli bei unterschiedlichen Signalstarken (80, 60, 40, 20 und 0 %) zu erkennen
(Baseline, 200 Durchgange mit kurzer Pause nach 120 Durchgangen). Nun
wurden die Probanden ausgiebig und mit niedrigen Signalstarken trainiert
(Training, 800 Durchgange, Pausen nach 200, 400 und 600 Durchgangen). Die
Durchgange waren schwerer, je besser die Leistung der Probanden in der
Baseline-Messung ausfiel. Generell ist davon auszugehen, dass selbst bei
perfekter visueller Erkennung des Stimulus Fehlantworten durch den Probanden
auftreten. Dies konnte z. B. durch schnelles Vergessen der Antwort oder
versehentliches Drucken der falschen Taste geschehen. Zur Ermittlung der Rate
dieser Ausrutscher (Lapse Rate) wurde eine sehr einfache Signalstarke
hinzugefugt. Bei diesen sehr einfachen Durchgangen konnte davon
ausgegangen werden, dass falsche Antworten der Probanden nicht durch
mangelnde Wahrnehmung zurtuckzufuhren, sondern tatsachliche Ausrutscher
waren (Wichmann und Hill, 2001). Die resultierenden Signalstarken in der
Trainingsphase waren z. B. 90, 40, 20, 10 und 5 %. Fur die Probanden wurden
nach 200, 400 und 600 Durchgangen insgesamt drei Pausen eingeplant. In allen
Phasen vor der 12-stindigen Retentionsperiode erhielten die Probanden eine

akustische Ruckmeldung Uber die Richtigkeit ihrer Antwort.

Nach der 12-stindigen Pause wurden die Teilnehmer mit 16 einfachen
Durchgangen wieder an die Aufgabe herangefuhrt (Refresher, 16 Durchgange).
Die Signalstarke betrug wie bei der Aufwarmphase 85 oder 95 %. AnschlielRend
wurde die Leistung der Probanden in der Abfragephase (Retrieval) mit 280
Durchgangen getestet. Die Signalstarken waren hierbei wie beim Lernen
festgelegt. Eine Pause erfolgte nach 160 durchlaufenen Aufgaben. Die letzte
Phase des Experiments testete die Generalisierung der zuvor erlernten Aufgabe
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und bestand aus 280 Durchgangen mit Signalstarken, die ebenfalls denen des
Lernens entsprachen. Um die Generalisierungsfahigkeit der Probanden nach der
Pause zu prufen, wurde der Stimulus nun zwar auf derselben Seite wie beim
Lernen, jedoch im oberen visuellen Feld anstatt wie bisher im unteren
Quadranten, prasentiert. Auch hierbei erfolgte eine Pause nach 160 Durchlaufen.
Im Gegensatz zum Lerntermin bekamen die Probanden beim Abfragetermin kein
Feedback mehr. Dies sollte weiteres visuelles Lernen, welches beim

Abfragetermin unerwunscht war, auf ein Minimum reduzieren.

Da die Probanden jeden Durchgang manuell starteten, konnten sie jederzeit
kurze Pausen einlegen (zum Beispiel um ausgiebig zu blinzeln oder sich zu
entspannen). Weitere explizite Pausen (siehe oben) stellten sicher, dass alle
Probanden die Mdglichkeit erhielten, ihre Konzentration durch das Experiment
hindurch aufrechtzuerhalten. Da das Blinzeln wahrend der Darstellung des
Stimulus zudem vermieden werden sollte, da sonst ein Fixationsfehler detektiert
wurde, wurde den Probanden dazu geraten, in den Pausen ihre Augen zu
schlieBen. Auch das Halten des Kopfes auf der Kinnstltze konnte auf Dauer
anstrengend fur die Probanden werden.

Zur EingewOhnung an das Experiment und der Fixierung auf die Bildmitte, war
es den Probanden wahrend der ersten 40 Durchgange in der Aufwarmphase
erlaubt, den Stimulus direkt zu fixieren. Anschlielend wurden die Probanden
streng darauf hingewiesen, dass eine sorgfaltige Fixierung bei jedem Durchgang
erforderlich sei. Die Mehrheit der Probanden erreichte jedoch eine Fehlfixation
deutlich unter dieser Grenze. Wahrend der Aufwarmphase (nach den 40
anfanglichen Einfuhrungsdurchgangen), der Baseline und dem Refresher
wurden die Durchgange abgebrochen, wenn der Proband die Fixierung des
Punktes in der Mitte nicht halten konnte. In den restlichen Phasen wurde das
Nicht-Fixieren identifiziert und die Aufgabe wie gewohnlich vollstandig
ausgefuhrt. Die Daten dieser Durchgange wurden jedoch nicht analysiert.
Insgesamt war die Rate der korrekten Fixierung in diesen Phasen ziemlich hoch
(Mittelwert + SEM: 91,42 + 6,18 %).
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2.5 Datenerhebung und Fragebogen

Zu Beginn der Studie fullten die Probanden eine Einverstandniserklarung sowie
einen pseudonymisierten Fragebogen zu ihrer Person aus. Zur Erfassung der
subjektiven Schlafrigkeit der Probanden wurde vor jedem der vier Termine ein
Fragebogen in Form des Stanford Sleepiness Score (7-Punkte Skala von 1, ,Ich
fuhle mich aktiv, vital, aufmerksam und hellwach®, zu 7, ,lch kann nicht langer
gegen den Schlaf ankampfen, werde bald einschlafen; habe traumahnliche
Gedanken®) ausgefullt. Fur jeden Probanden wurde ein Experimentenprotokoll
angefertigt, indem Schlafzeit, okulare Dominanz, Handigkeit sowie weitere
Probandendaten vermerkt wurden. Die Teilnehmer erhielten sowohl bei der
Schlaf- als auch bei der Wachbedingung ein Protokoll fur die Actiwatch, auf dem
auch Anweisungen zu deren Nutzung vermerkt waren. Beim vierten und letzten
Treffen wurden die Probanden am Ende der Sitzung gebeten, einen
Abschlussfragebogen auszufullen. In diesem sollten sie unter anderem
bewerten, wie sie die Schwierigkeit der Aufgaben empfunden hatten und ob sie
Auffalligkeiten beobachten konnten. Die ersten beiden Fragen des
Abschlussfragebogens waren anhand einer numerischen Skala von 1 bis 10 zu
beantworten. Frage 1 beschaftigte sich mit der Schwierigkeit der Probanden,
nicht direkt auf das abgebildete Muster zu schauen und konnte von 1 = Uberhaupt
nicht schwierig bis 10 = extrem schwierig beantwortet werden. Ferner sollten die
Probanden bei der zweiten Frage von 1 = Uberhaupt nicht anstrengend bis
10 = extrem anstrengend beantworten, wie anstrengend das Experiment im

Allgemeinen empfunden wurde.

2.6 Statistische Auswertung

Die Phasen Warmup und Refresher dienten lediglich dazu, den Probanden an
das Experiment heranzufuhren. Sie wurden bei der Datenauswertung daher nicht
bertcksichtigt. Miteinbezogen wurden die restlichen vier Phasen Baseline,
Lernen, Retrieval sowie die Generalisierung. Gleichzeitig wurden nur Antworten
der Probanden analysiert, bei denen korrekt fixiert wurde. Bei Fixationsfehlern

durften die jeweiligen Daten nicht verwertet werden.
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FUr die statistische Analyse wurde das Programm JASP 0.10.0 (https://jasp-
stats.org) verwendet. Zur Auswertung der Probandenleistung wahrend der
einzelnen vier Phasen wurde eine Varianzanalyse mit Messwiederholungen
(repeated measurements ANOVA) mit den Faktoren Wach/Schlaf durchgefuhrt.
Die Auswirkung der Reihenfolge der Terminpaare auf die Probandenleistung
anstatt der Auswirkung der Bedingung wurde mithilfe einer weiteren ANOVA
analysiert. Sie beinhaltete ebenfalls die Phase
(Baseline/Lernen/Retrieval/Generalisierung) sowie das Terminpaar
(erstes/zweites). Des Weiteren wurde zur Analyse der Probandenleistung die
Lernphase in drei Blocke aus je 260 Durchgangen geteilt. Die ersten 20 Aufgaben
dieser Trainingsblocke blieben hierbei unberucksichtigt. Um eine bessere
Vergleichbarkeit der einzelnen Phasen zu schaffen, erfolgte selbiges beim
Retrieval und der Generalisierung. Post-hoc Tests wurden mithilfe der Holm-
Methode korrigiert. Zur Analyse eines moglichen Schlafeffekts wurde erganzend
eine Bayesian repeated-measures ANOVA durchgefuhrt. Hierbei wurden JASP

default priors verwendet (r scale = 0,5 fixed effects und 1,0 fur random effects).

Zur Auswertung der Stanford Sleepiness Scale wurde eine Varianzanalyse mit
Messwiederholungen (repeated measurements ANOVA) und zwei Faktoren
(Session/Bedingung) durchgefuhrt. Fur die Fragen 1 und 2 des
Abschlussfragebogens sowie fur die Schlafdauer wurde ein t-Test fur
unabhangige Stichproben zwischen den beiden Gruppen Wach zuerst/Schlaf

zuerst angewendet.

Bei fehlender Spharizitat erfolgte eine Korrektur mittels Greenhouse-Geisser-
Methode. Bei p < 0,05 wurde eine statistische Signifikanz angenommen. Die
Effektstarken signifikanter Tests sind als n? (ANOVA) und Cohens d (Post-hoc-
Tests) angegeben. Zeigte Levene's Test eine Verletzung der Varianzgleichheit,

so wurden Mann-Whitney-U-Tests durchgefuhrt.

Nur Daten, bei denen unser Modell > 80 % der Varianz erklarte, wurden hierbei
zur Erstellung der psychometrischen Funktion einbezogen. Dies entsprach
insgesamt 134 von 136 Datensatzen, fur die die mittlere Varianz 96,16 % betrug.

Auch die bereits beschriebenen Ausrutscher wurden berucksichtigt. Diese lagen
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im Mittel Gber die Probanden und Phasen hinweg bei 1,84 + 2,23 %. Alle
Parameter wurden einer Ausreil3ererkennung unterworfen. Daraufhin folgte die
Anwendung der interquartile range outlier rejection-Regel mit einem Multiplikator

von 2,2.
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3 Ergebnisse

3.1 Intensives Training verbessert die lokale Leistungsfahigkeit

Die Leistung der Probanden verbesserte sich Uber das Training hinweg,
allerdings begrenzt auf die spezifische Region im visuellen Feld. Abbildung 5
veranschaulicht die psychometrischen Funktionen, welche die
Probandenleistung innerhalb der einzelnen Phasen reprasentiert.

Durchschnittliche Probandenleistung - Wachbedingung Durchschnittliche Probandenleistung - Schlafbedingung
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Abbildung 5: Psychometrische Funktionen der Probandenleistung. Die Abbildung
zeigt die Probandenleistung in der Wach- (links) und in der Schlafbedingung (rechts). In
grau ist die jeweils andere Bedingung (bei der Wachbedingung die Schlafbedingung und
umgekehrt) markiert. Hier zeigen sich jedoch keine signifikanten Unterschiede in Bezug
auf die Bedingung. Auffallig ist, dass die Kurven beim Training und Retrieval sowohl bei
der Wach- als auch bei der Schlafbedingung deutlich steiler sind als die Kurven von

Baseline und Generalisierung.

Bei der Auswertung der Studienergebnisse wiesen die Haupteffekte Phase fur
die Parameter Slope (Steigung; Fi339) = 11,921, p < 0,001, n? = 0,203; siehe
Abbildung 6, links) und Threshold (Schwelle; F342) = 10,676, p < 0,001,
n?=0,171) zunachst auf Unterschiede in der Leistung zwischen den
verschiedenen experimentellen Phasen hin. Post-hoc-Tests ergaben eine
Verbesserung der Leistung von der Baseline-Messung zum Training (Slope:
t=4,236, p = 0,004, d = 1,132 und Threshold, t = -4,227, p = 0,004, d = -1,091,

Holm-korrigiert. Uber die Retentionsperiode hinweg, also vom Training zum
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Retrieval, verbesserte sich die Leistung hingegen nicht signifikant weiter (Slope:
t=1,981, p = 0,138; Threshold: t =-1,843, p = 0,173). In der letzten Phase der
Generalisierung, bei der der Stimulus an anderer, bisher untrainierter Stelle im
Blickfeld erschien, liel® die Leistung der Teilnehmer erheblich nach, was durch
eine signifikante Verschlechterung vom Retrieval zur Generalisierung gezeigt
werden konnte (t = -4,898, p = 0,001, d =-1,309 und t = 3,639, p = 0,011,
d = 0,940).

Da die Schwierigkeit der Aufgabe nach der individuellen Leistung der Baseline-
Messung berechnet wurde, erfolgte die Auswertung des Parameters Prozent
richtig (Anteil der richtigen Antworten im Verhaltnis zu allen Antworten) lediglich
fur die Phasen Training, Retrieval und Generalisierung. Auch hier liel3 sich ein
Haupteffekt fir die Phase erkennen (F ;32 = 25,860, p < 0,001, n®=0,154). Post-
hoc-Tests zeigten wie bei den Parametern Slope und Threshold keine
signifikante Veranderung nach der Retentionsperiode (t = 1,357, p = 0,194).
Zudem gab es ebenfalls eine Leistungsminderung wahrend der Generalisierung
(t=-5,304, p < 0,001, d =-1,286).

Zusatzlich erfolgte eine Bestimmung der Haupteffekte fur den Parameter Bias,
welcher die Tendenz der Probanden, im Zweifel entweder die Nah- oder
Fernbedingung zu wahlen, widerspiegelt. Hierbei ergab sich jedoch kein
signifikanter Effekt der Phase (F (2,020; 26,255) = 1,195, p = 0,319; siehe Abbildung
6, rechts). Der Bias ist somit als phasenunabhangig zu betrachten.
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Abbildung 6: Die Probanden verbesserten ihre Leistung an der trainierten
Position im visuellen Feld. Die Geigenplots fur Slope und Bias zeigen die Extremwerte,
oberes und unteres Quartil sowie den Median. Auf der linken Seite jedes Plots sind die
Werte der Wachbedingung, auf der rechten Seite jeweils die Werte der Schlafbedingung
abgebildet. Fur den Parameter Slope ergaben sich signifikante Unterschiede in Bezug
auf die Phase: Die Probandenleistung stieg von Baseline zum Training, zeigte keinen
signifikanten Unterschied vom Training zum Retrieval und verschlechterte sich von
Retrieval zur Generalisierung. Fur den Bias ergab sich kein signifikanter Effekt der
Phase. Fur keinen der bestimmten Parameter zeigten sich signifikante Ergebnisse in
Bezug auf die Bedingung Wach/Schlaf. ** p < 0,01; * p < 0,05.

Die folgenden Tabellen 2-4 veranschaulichen zusatzlich die aus der Studie
gewonnenen Ergebnisse der Parameter Threshold, Bias und Slope, welche in
Abbildung 6 zur Darstellung kommen, mit den jeweiligen Mittelwerten + SEM.
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Threshold Wach Schlaf

Baseline 0,257 + 0,020 0,297 + 0,026
Training 0,216 £ 0,014 0,212 £ 0,012
Retrieval 0,203 + 0,014 0,196 £ 0,013
Generalization 0,259 + 0,030 0,276 + 0,022

Tabelle 2: Darstellung der Ergebnisse der jeweiligen Phasen fiir den Parameter

Threshold. Ergebnisse der Auswertung der einzelnen Werte fur Threshold in den

jeweiligen Phasen Baseline, Training und Generalization. Angegeben ist der Mittelwert

+ SEM.
Bias Wach Schlaf
Baseline 0,085 £ 0,015 0,059 £ 0,010
Training 0,061 + 0,011 0,052 + 0,007
Retrieval 0,064 + 0,011 0,074 £ 0,012
Generalization 0,080 £ 0,016 0,069 £ 0,006

Tabelle 3: Darstellung der Ergebnisse der jeweiligen Phasen fiir den Parameter

Bias. Ergebnisse der Auswertung der einzelnen Werte fir Bias in den jeweiligen Phasen

Baseline, Training und Generalization. Angegeben ist der Mittelwert £+ SEM.

Slope Wach Schlaf

Baseline 1,453 + 0,081 1,404 + 0,099
Training 1,885 £ 0,112 1,812 £ 0,108
Retrieval 1,967 £ 0,135 2,115+£0,172
Generalization 1,603 + 0,141 1,525+ 0,124

Tabelle 4: Darstellung der Ergebnisse der jeweiligen Phasen fiir den Parameter

Slope. Ergebnisse der Auswertung der einzelnen Werte fir Slope in den jeweiligen

Phasen Baseline, Training und Generalization. Angegeben ist der Mittelwert + SEM.
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3.2 Kein Einfluss von Schlaf auf die Leistung oder ihre

Generalisierung

Aus der Analyse geht hervor, dass entgegen der Ausgangshypothese keiner der
ermittelten Parameter durch Schlaf in der Retentionsperiode beeinflusst wurde.
Es wurden weder signifikante Haupt- noch Interaktionseffekte in Bezug auf
Wach/Schlaf festgestellt (Slope, Haupteffekt Wach/Schlaf F 13 = 0,100,
p = 0,757 und Interaktion Wach/Schlaf x Phase, F339) = 1,194, p = 0,325;
Threshold, F¢,14) = 0,523, p = 0,481 und F3a42) = 2,106, p = 0,114; Bias,
Fa13=0,211, p 0,653 und F@g3e = 0,716, p =0,548; Prozent richtig,
Fa,16) = 0,459, p = 0,508 und F2,32)= 0,322, p = 0,727).

Eine erganzende Bayesian repeated-measures ANOVA ergab ebenfalls keinen

Anhalt auf einen Schlafeffekt. Sie zeigte fur alle genannten Parameter (Haupt-
und Interaktionseffekte) Evidenz gegen einen Effekt von Schlaf/Wach (Slope,
BFo1 > 22; Threshold, BFo1 > 10; Bias, BFo1 > 98; Prozent richtig, BFo1 > 22). Die
Auswertung der individuellen Effekte unterstutzte diese Feststellung. Es zeigten
sich starke Hinweise gegen eine Interaktion bei den Parametern Slope
(BFexci > 13), Bias (BFexci > 40) und Prozent richtig (BFexc > 13) sowie moderate
Hinweise gegen eine Interaktion beim Threshold (BFexc > 6.9).

3.3 Kein Hinweis auf konfundierende Effekte der Reihenfolge

Ein potentieller konfundierender Faktor fur obige Ergebnisse sind Lerneffekte von
der ersten zur zweiten Session. Probanden schnitten beim zweiten Terminpaar
insgesamt besser ab als beim ersten. Es zeigten sich Trends fur Haupteffekte
der Session fur Slope (F(1,14) = 2,665, p = 0,125, n? = 0,024) und Threshold
(F1.14) = 3,899, p = 0,068, n? = 0,036). Gleichzeitig ergab sich allerdings keine
signifikante Session x Phase Interaktion (Fi342) = 0,137, p = 0,937 und
F42)= 1,070, p = 0,372). Die Entwicklung der Leistung uber den Verlauf des
Experiments war demnach nicht signifikant durch Reihenfolgeeffekte beeinflusst.
Auch die Reihenfolge der Bedingungen (Schlaf zuerst oder Wach zuerst) konnte
einen konfundierenden Einfluss haben. Die Zeitspanne zwischen beiden
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Sessions betrug drei Wochen. Um auszuschliel3en, dass die Reihenfolge der
Bedingungen trotz dieser gro3en zeitlichen Entfernung einen konfundierenden
Einfluss auf die Leistung der Probanden hatte, wurde die kategoriale Kovariate
Schlaf zuerst zur ANOVA mit Messwiederholungen hinzugefugt. Hierbei anderten
sich die Ergebnisse jedoch nicht wesentlich (Slope, Haupteffekt Wach/Schlaf
Fa12) = 1,128, p = 0,309, Interaktion Wach/Schlaf x Phase, F@336 = 0,225,
p=0,879, und between-subject Effekt von Schlaf zuerst, F(,12 = 0,188,
p = 0,672; Threshold, F1,13) = 0,706, p = 0,416, F3.39) = 0,648, p = 0,589, und
Fa,13)= 0,828, p =0,379). Zusatzlich wurde die Generalisierung der Probanden
mit der Bedingung Schlaf zuerst (n = 9) und Wach zuerst (n = 8) separat
analysiert. Leistungsanderungen von Retrieval zu Generalisierung in den
jeweiligen ersten Sessions unterschieden sich zwischen den Gruppen nicht
signifikant (Slope, t = 1,428, p = 0,175; Threshold, t = -0,265, p = 0,795). Auch
dies spricht gegen die Hypothese, dass Schlaf die Generalisierung der
Diskriminationsleistung auf verschiedene visuelle Feldlokalisationen in dieser

Aufgabe verbessert.

3.4 Keine Hinweise auf Generalisierung uber den vertikalen

Meridian

Die Verarbeitung visueller Informationen unterscheidet sich bei Primaten in
verschiedenen Aspekten zwischen dem oberen und unteren visuellen Feld, was
eine Generalisierung gelernter Fahigkeiten Uber den horizontalen Meridian
hinweg maskieren konnte. Daher haben wir Leistungsanderungen von der ersten
zur zweiten Session naher analysiert. Der Vergleich der jeweiligen Baseline-
Bedingungen zeigte, dass die Leistung bei Session 2 deskriptiv zwar leicht
besser, dieser Unterschied jedoch nicht signifikant war (p = 0,298, Wilcoxon-
Test). Die Baseline-Leistung der zweiten Session erreichte nicht die Leistung des
Retrieval in Session 1, wobei auch hier der Unterschied nicht signifikant war
(p =0,084, Wilcoxon-Test). Zudem untersuchten wir, ob sich die
Leistungsanderungen vom Retrieval der ersten Session zur Baseline der zweiten

Session zwischen den Gruppen Schlaf zuerst und Wach zuerst unterschieden,
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was auf eine verbesserte Generalisierung Uber den vertikalen Meridian hindeuten
wurde. Erneut ergaben die Auswertungen keinen signifikanten Unterschied
zwischen den beiden Gruppen (Slope, Mann-Whitney U = 32,000, p = 1,000;
Threshold, t = 0,453, p = 0,657).

3.5 Fragebogen

Bei der Auswertung der Stanford Sleepiness Scale ergab sich keine signifikante
Interaktion zwischen Bedingung (Schlaf/Wach) und Session (Lernen/Abfrage)
(F(z,14) = 0,19, p = 0,668). Die subjektive Wachheit der Probanden war somit
sowohl von der Session als auch von der Bedingung unabhangig und lag im
Durchschnitt zwischen 2 und 3 Punktwerten. Tabelle 5 stellt die HOhe des
Schlafrigkeitsgrades der Probanden zu den verschiedenen Zeitpunkten und
Sessions dar.

Bedingung Session Mittelwert* SEM

Schlaf Lernen 2,471 +0,874
Abfrage 2,588 + 1,004
Wach Lernen 2,235 + 0,562

Abfrage 2,588 + 0,795

Tabelle 5: Auswertung der Kontrollvariable Schlafrigkeit. Ergebnisse der
Kontrollvariablen Schlafrigkeit sind gezeigt in Punkten auf der Stanford Schlafrigkeits-

Skala (SSS, Skala von 1 bis 7). Die Abfrage erfolgte zu Beginn der jeweiligen Session.

Im Abschlussfragebogen wurde das Experiment als eher schwer bewertet. Die
Aufgabe, nicht direkt auf den Stimulus zu schauen, wurde generell als schwierig
betrachtet (4,412 + 1,698). Dabei gab es keine signifikanten Unterschiede
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zwischen den Bedingungen Wach zuerst/Schlaf zuerst (4,750 £ 1,832 und 4,111
+ 1,616; p = 0,457). Auch wurde das Experiment von den Probanden als eher
anstrengend bewertet (5,882 + 1,867). Dabei zeigten sich ebenfalls keine
Unterschiede zwischen den Bedingungen Wach zuerst/Schlaf zuerst (5,750
+ 1,832 und 6,000 £ 2,000; p = 0,793).

3.6 Schlafdauer

Um Verzerrungen der Ergebnisse aufgrund unterschiedlich langer Schlafdauern
nach dem Lernen auszuschlieRen, wurden den Probanden neben ausfuhrlichen
Einweisungen und Nachgesprachen Actiwatches angelegt und diese nach der
jeweiligen Retentionsperiode ausgewertet. Die Aufzeichnung der Schlafdauer
ergab, dass die Probanden im Durchschnitt 7,41 + 0,80 h (Mittelwert + SEM)
schliefen. Dabei zeigten sich keine signifikanten Unterschiede zwischen den
Bedingungen Wach zuerst/Schlaf zuerst (7,628 £ 0,737 h und 7,211 £+ 0,836 h;
p = 0,296). Tabelle 6 veranschaulicht die ausgewerteten Schlafdaten der

Actiwatches.

Bedingung Mittelwert £ SEM
Wach zuerst 7,628 £ 0,737 h
Schlaf zuerst 7,211 £ 0,836 h

Schlafdauer gesamt 7,407 £ 0,796 h

Tabelle 6: Auswertung der Schlafdauer. Die Auswertung erfolgte anhand der Daten

der von den Probanden getragenen Actiwatches nach der jeweiligen Schlaf-Bedingung.
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4 Diskussion

Die Untersuchungen, die im Rahmen der vorliegenden Arbeit durchgefihrt
wurden, behandelten drei Schwerpunkte: Zum einen wurde mittels eines
perzeptuellen Trainingsparadigmas untersucht, inwieweit visuelles Training der
Tiefendiskrimination zu Verbesserungen der Leistung (Performance) fuhrt. Zum
anderen wurde der Einfluss von Schlaf auf diese moglichen Lerneffekte mit Hilfe
eines Within-subjects-Designs untersucht. Als dritter Aspekt erfolgte die Prufung
eines moglichen Generalisierungseffekts, also des Transfers des visuellen
Lernens Uber den horizontalen Meridian. Die Auswertung der Ergebnisse zeigte,
dass es durch perzeptuelles Lernen sowohl bei der Schlaf- als auch bei der
Wachbedingung zu einer Leistungsverbesserung kommt. Die verbesserte
Performance beschrankte sich jedoch auf die gelernte Lokalisation und war
demnach retinotopisch spezifisch. Auch eine zwischen Lernen und Abfrage
liegende Retentionsperiode mit Schlaf zeigte keine signifikanten Anderungen der

resultierenden Abfrageleistungen.

4.1 Unterschiede zu vorherigen Studien

4.1.1 Signifikanter Lerneffekt bei fehlendem Einfluss von Schlaf

Analog zu zahlreichen bis dato durchgefuhrten Studien (Karni und Sagi, 1991,
Karni et al., 1994, Stickgold et al., 2000, Sagi, 2011) konnte nachgewiesen
werden, dass Training zu einer verbesserten visuellen Leistung fuhrt. Hierbei
wurde konkret gezeigt, dass sich die Leistungssteigerung auch bei einem
Aufgabendesign, welches die binokulare Tiefendiskrimination testet, nachweisen
lasst. Cumming und Nienborg demonstrierten bereits Jahre zuvor eine
Lernstrategie = zweier Makaken fur diese perzeptuelle binokulare
Tiefendiskriminationsaufgabe (Nienborg und Cumming, 2007). Der im visuellen
System fur den TDT wiederholt nachgewiesene signifikante Schlafeffekt (Karni
etal., 1994, Gais et al., 2000, Stickgold et al., 2000, McDevitt et al., 2015) konnte
im Rahmen der bei dieser Studie angewendeten Tiefendiskriminationsaufgabe
jedoch nicht repliziert werden. Sowohl die Verbesserung der perzeptuellen

visuellen Performance als auch der mogliche Effekt einer Generalisierung waren
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unabhangig vom Schlaf, sodass im Vergleich zu einer gleich langen

Wachheitsperiode keine signifikanten Differenzen festgestellt werden konnten.

4.1.2 Retinotopische Spezifitat statt Generalisierung

Die Voraussetzungen, die zu einer Generalisierung beim perzeptuellen visuellen
Lernen fuhren, sind bis heute ein viel diskutiertes Thema. Hierbei lag der Fokus
vergangener  Untersuchungen insbesondere auf einer  maoglichen
Generalisierung perzeptueller Fahigkeiten von der trainierten Position zu nicht-
trainieren Positionen im visuellen Feld. Die frihere Annahme, dass es beim
perzeptuellen visuellen Lernen nicht zu einer Generalisierung der Lokalisation
kommt (Karni und Sagi, 1991, Fahle, 1994, Ahissar und Hochstein, 1997), gilt
nach neuerem Verstandnis als veraltet (Xiao et al., 2008, Zhang et al., 2010).
Schlaf  nach  perzeptuellem Lernen kann demnach zu einem
Generalisierungseffekt mit Lokalisationstransfer auf einen zuvor nicht trainierten
Quadranten fuhren, was als Hinweis auf eine Beteiligung hoherer kortikaler
Ebenen jenseits von V1 gewertet wird (Deliens et al., 2014). Die genauen
neuronalen Mechanismen sind allerdings noch Gegenstand neuerer

Forschungen.

Da in der vorliegenden Arbeit entgegen den Erwartungen weder ein Schlafeffekt
noch eine Generalisierung der perzeptuell gelernten Information nachgewiesen
werden konnte, stellt sich die Frage, wie beide Effekte in vorherigen Studien zum
perzeptuellen visuellen Lernen zustande kommen konnten und wieso dies bei
der vorliegenden Tiefendiskriminationsaufgabe nicht der Fall war. Mogliche
Erklarungsansatze sowie dem zugrunde liegende Prozesse werden im

Folgenden diskutiert.

4.1.3 Vergleich des Aufgabendesigns mit bisherigen Studien

Praktisch alle Studien zur Exploration des Einflusses von Schiaf auf visuelles
Lernen bedienten sich des TDTs (Karni et al., 1994, Gais et al., 2000, Stickgold
et al., 2000, McDevitt et al., 2015). Im Unterschied zur hier verwendeten
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Disparitats-Diskriminationsaufgabe, welche bisher nur in einzelnen Wach-
Studien eingesetzt wurde (Nienborg und Cumming, 2007, Kawaguchi et al.,
2018), zeigte sich in der Vergangenheit im TDT durchaus ein positiver Effekt des
Schlafs in Bezug auf visuelles Lernen der Orientierungsdiskrimination (Karni et
al., 1994, Gais et al., 2000, Stickgold et al., 2000, McDevitt et al., 2015) oder der
sogenannten Gist-Abstraktion (Lutz et al., 2017). Es kann angenommen werden,
dass die in der vorliegenden Arbeit verwendete Lernaufgabe das Konstrukt des
perzeptuellen Lernens besser abbildet als der TDT. Das rein perzeptuelle
Aufgabendesign der verwendeten binokularen Disparitats-
Diskriminationsaufgabe ermoglicht es, anderweitige Lerneffekte weitgehend
auszuschlielfen und somit neue Erkenntnisse uUber perzeptuelles Lernen zu
gewinnen. Gleichzeitig konnte durch dieses Experiment eine Aufgabenstellung
kreiert werden, die es erlaubt, frihe perzeptuelle Lernprozesse des visuellen

Kortex zu betrachten.

Basis der Beobachtung dieser frUhen Verarbeitungsstufen ist die Tatsache, dass
Neuronen, welche fur die Disparitat selektiv sind, bereits in V1 beschrieben
werden (Barlow et al., 1967, Deangelis, 2000). Anhand der bereits erwahnten
Studie von Nienborg und Cumming, welche sich derselben Aufgabe bediente,
konnte gezeigt werden, dass Aktivitat in V2 mit der Durchfuhrung dieser
Disparitats-Diskriminationsaufgabe korreliert ist (Nienborg und Cumming, 2007).
Auch das Lernen beim vielfach verwendeten klassischen TDT umfasst
langanhaltende neuronale Veranderungen des primaren visuellen Kortex
(Schwartz et al., 2002). Eine mdogliche Erklarung fur die nachgewiesenen
Unterschiede konnten Konsolidierungsprozesse sein, die beim TDT auf anderen
neuronalen Mechanismen als bei der hier verwendeten Aufgabe beruhen. Beim
TDT wird die Ausrichtung von Strichmustern im peripheren Gesichtsfeld geandert
und der visuelle Reiz wird nur fur wenige Sekunden angezeigt (Bear et al., 2018).
Der Lernerfolg wird hierbei durch den Vergleich der Geschwindigkeit gemessen,
die zum Erreichen eines bestimmten Schwellenwertes richtiger Antworten
bendtigt wird (Karni et al, 1994). Somit scheint die Textur-
Diskriminationsaufgabe insbesondere zeitliches anstelle von perzeptuellem

Lernen auf niedrigen Hierarchieebenen (low level) zu involvieren (Wang et al.,
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2013). In der vorliegenden Arbeit wurde der Anteil der richtigen Antworten bei
unterschiedlichen Signalstarken betrachtet. Der Zeitfaktor blieb dabei primar
unberucksichtigt, wobei jedoch ein gewisses Zeitfenster zur Beantwortung der

einzelnen Aufgaben vorgegeben war.

Die  exakten  neuronalen Mechanismen, die beim  TDT  zur
Gedachtniskonsolidierung im Schlaf fuhren, sind bis heute nicht vollstandig
verstanden. Um zu klaren, welche Prozesse der Enkodierung tatsachlich zur
anschlieBenden nachtlichen Konsolidierung und vermutlich auch zur
Generalisierung der aufgenommenen Informationen fuhren, scheint es
notwendig zu sein, alternative Aufgabendesigns, die perzeptuelles Lernen
ermoglichen, in Studien anzuwenden. Diese Problematik wurde bereits von
Matarazzo und Kollegen aufgegriffen (Matarazzo et al., 2008). Hierbei wurde
anstelle des klassischen TDTs eine grobe Orientierungs-Diskriminationsaufgabe
zur Erfassung des perzeptuellen Lernens angewendet. Die Wissenschaftler
konnten ebenfalls eine verbesserte Leistung der Versuchsteilnehmer durch
Lernen der visuellen Aufgabe zeigen. Im Gegensatz zur vorliegenden Studie
wurde erwartungsgemal ein signifikanter Einfluss von nachtlichem Schlaf auf die
Gedachtnisleistung nachgewiesen. Interessanterweise konnte der Lerneffekt
jedoch auch nicht auf eine andere Lokalisation oder Orientierung transferiert

werden.

Im Unterschied zu Matarazzos Studiendesign und zum TDT basiert die
vorliegende Aufgabenstellung auf sich dynamisch andernden Reizen. Es handelt
sich bei vorausgegangenen Studien, die den Einfluss von Schlaf auf visuelles
Lernen untersuchten, um fluchtige, aber an sich statische Stimuli. In der
vorliegenden Arbeit erfolgte eine Anderung der binokularen Disparitat mit einer
Frequenz von 1/60 Sekunden. Madglicherweise kommt es bei nachtlichen
Reaktivierungen nicht zur Repetition derart abrupter Stimulationsbedingungen,
sodass kein signifikanter Schlafeffekt zustande kommen kann. Bei Verwendung
von statischen Disparitatensignalen in kunftigen Folgestudien bestunde eine
bessere Vergleichbarkeit zu bisherigen Studien mit statischem Aufgabendesign.
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4.2 Die Rolle des Aufgabendesigns auf potentielle Schlafeffekte

Bereits minimale Unterschiede im Lernverfahren, wie die Anderung der
Schwierigkeit/Genauigkeit der Stimuli, ob ein Vortest erfolgte, ob verschiedene
Reize trainiert wurden oder der Anteil, zu dem die dargebotenen Reize eine
Adaptation zulassen, machen deutliche Unterschiede in den zu beobachteten
Lerneffekten und beeinflussen, ob und zu welchem Anteil vorheriges
perzeptuelles Lernen spezifisch zu der trainierten retinotopischen Lokalisation ist
(Xiao et al., 2008, Hung und Seitz, 2014). Von besonderer Bedeutung ist hierbei
die Schwierigkeit der Aufgabe bzw. der einzelnen Durchgange, der Ablauf und
die Dauer des Trainings sowie das Feedback. Diese weiteren Einflussfaktoren
werden nachfolgend naher erlautert.

4.2.1 Schwierigkeit

Die Schwierigkeit der Aufgabe wurde durch den Anteil der Videobilder, welche
die Zieldisparitat abbildeten, variiert. Zur reliablen Messung der Lernerfolge
wurde das Aufgabenniveau vor der jeweiligen Trainingseinheit anhand einer
Baseline-Messung individualisiert. Insgesamt konnte somit bei guter Leistung
wahrend der Baseline-Phase, bei der die Probanden vermutlich noch
hochkonzentriert waren, eine relativ anspruchsvolle Aufgabenstellung mit
niedrigen Signalstarken erstellt werden. Auch die Auswertung des
Abschlussfragebogens zeigte, dass die Personengruppen beider Bedingungen
Schlaf zuerst/Wach zuerst das Experiment als durchschnittlich relativ schwer
empfanden.

Interessanterweise konnten vorherige Studien beim perzeptuellen Lernen auf
hohem  Aufgabenniveau haufig keinen  signifikanten nachtlichen
Generalisierungseffekt nachweisen, wohingegen einfachere Durchgange eher zu
einem Transfer fuhrten (Ahissar und Hochstein, 2004, Hung und Seitz, 2014).
Das Reverse Hierarchy-Modell nach Ahissar und Hochstein postuliert, dass
perzeptuelles Lernen schwerer visueller Aufgaben mit einem geringen Signal-
Rausch-Verhaltnis hauptsachlich auf niedrigeren hierarchischen Ebenen
stattfindet. Folglich sollen bei komplexeren Aufgaben zunachst Neuronen
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niedrigerer Ebenen vermehrt aktiv sein, bis nach und nach mehr Plastizitat auf
hoheren Ebenen stattfinden kann (Ahissar und Hochstein, 2004). Die in dieser
Arbeit gewahlte Aufgabe ist wohl auch durch Involvierung zahlreicher
unterschiedlicher Hirnareale (Dosher und Lu, 2017) eher anspruchsvoll, was als
Indikator fur eine erhdhte Spezifitat auf besondere Attribute wie Lokalisation oder
Orientierung gilt. Beim Lernen einfacherer Aufgaben werden nach dem Modell
dagegen bereits zu Beginn der visuellen Verarbeitung vor allem hohere kortikale
Areale aktiviert. Hierbei finden insbesondere Top-Down-Prozesse statt, wobei
auch Bottom-Up-Prozesse nicht explizit auszuschliel3en sind. Da sich Plastizitat
bei einfacheren Aufgaben zu Beginn des Lernens vor allem in hoheren
Verarbeitungszentren detektieren lasst, tritt im Vergleich zu komplexeren
Aufgaben bevorzugt eine Generalisierung der Orientierung oder der Lokalisation
auf (Ahissar und Hochstein, 2004).

Betrachtet man die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit im Kontext des Reverse
Hierarchy-Modells, Iasst die wohl eher schwere Aufgabenstellung Lernvorgange
auf niedrigeren Verarbeitungsebenen vermuten. Diese scheinen demnach kaum
Top-Down-Prozessen zu unterliegen und somit weniger nachtliche
Konsolidierungsprozesse anzustolden (Ahissar und Hochstein, 2004, Klinzing et
al., 2019). Es liegt nahe, dass dieser Sachverhalt auch auf weitere perzeptuelle
Aufgaben, die streng in frUhesten kortikalen Verarbeitungsstufen verarbeitet
werden, verallgemeinerbar ist. Der Einfluss von Top-down-Prozessen, welche
hohere Hierarchieebenen involvieren (Klinzing et al., 2019), scheint bei dieser Art
der perzeptuellen Aufgabe daher zu gering zu sein, um einen signifikanten

Generalisierungseffekt hervorzurufen.

Ein erganzendes Modell, welches die unterschiedlichen Ergebnisse in Bezug auf
einen Generalisierungseffekt erklaren konnte, wurde von Talluri und Kollegen
entwickelt. Demnach wurden synaptische Veranderungen bei schwierigen
Aufgaben in den Projektionen der fruhen visuellen Areale zu den
Entscheidungseinheiten (decision units) entstehen, was zu einer Spezifitat fuhre.
Bei einfacheren Aufgaben sollen die plastischen Veranderungen mit den
Entscheidungseinheiten auf spateren Ebenen auftreten, was einen Transfer
erlaube. Da laut Talluri die Schwierigkeit der perzeptuellen Aufgaben subjektiv
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und demnach Probanden-abhangig sei, konnte es zu unterschiedlichen
Ergebnissen kommen. Gewichtet man die individuelle Performance, wie es in der
vorliegenden Studie anhand der Baseline-Messung geschehen ist, lassen sich
auch in kunftigen Studien besser vergleichbarere Aussagen Uuber einen
Transfereffekt beim perzeptuellen Lernen treffen (Talluri et al., 2015).

4.2.2 Ablauf und Dauer des Trainings

Teilweise wird auch ein regelbasiertes Lernen fur das Zustandekommen eines
Lerntransfers diskutiert, wonach zunachst die Aufgabenlosung an sich gelernt
werden muss. Unter bestimmten Voraussetzungen (siehe 1.4.1) kann es
anschliel3end zu einem Generalisierungseffekt kommen (Zhang et al., 2010). Ein
weiterer Ansatz zum Verstandnis des Generalisierungseffekts ist, dass es mit
zunehmender Konfrontation des Transfer-Reizmerkmals (z. B. der Lokalisation
oder der Orientierung) durch Losung von Aufgaben, die Neuronen stimulieren,
welche das untrainierte Reizmerkmal reprasentieren, zur Generalisierung
kommt. Spezifitat ist demnach Folge von fehlenden funktionellen neuronalen
Verbindungen und noch nicht etablierten Bottom-Up- oder Top-Down-Einflissen
beim untrainierten Reizmerkmal (Xiong et al., 2016). Auch bei Modifikation des
gewahlten Studiendesigns, wie beispielsweise der Anwendung von Double-
Training, konnte moglicherweise eine Generalisierung stattfinden. Hierbei
musste zunachst das Lernen einer anderen Eigenschaft als der
Tiefendiskrimination auf dem Quadranten, auf den die gewahlte Aufgabe
Ubertragen werden soll, erfolgen. Ferner konnte das Lernen einer
ubergeordneten Strategie zur Aufgabenlosung, welche dann auf verschiedene
Retinalokalisationen Ubertragbar ware, zur Generalisierung fuhren. Ein Beispiel
hierfur ware das Lernen des strategischen Losens einer Orientierungsaufgabe.
Anschlielend konnte unter bestimmten Voraussetzungen, welche noch nicht
vollstandig verstanden sind, anhand der gelernten Strategie eine Generalisierung
auf eine unterschiedliche Orientierung stattfinden (Zhang et al., 2010).

Andere Studien legen nahe, dass es bei langerem Training zur Generalisierung

kommen kann (Xiong et al, 2016). Neben der Begunstigung einer
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Generalisierung konnte fur den TDT gezeigt werden, dass auch die Abhangigkeit
von Schlaf auf einen madglichen Lerneffekt von der Anzahl der Durchgénge
beeinflusst wird (Censor et al., 2006). Demnach kann eine relativ geringe
Aufgabenanzahl dazu fuhren, dass kein gesteigerter Lerneffekt durch Schlaf
auftritt. Bei einer 