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Zusammenfassung

In diesem Kapitel wird ein Uberblick iiber kognitive und
neuronale Mechanismen gegeben, die motiviertem Verhal-
ten und der Fahigkeit zur Selbstkontrolle zugrunde liegen.
Das Wissen iiber die Gehirnsysteme und neurobio-
logischen Mechanismen, die Motivation und Selbstkon-
trolle zugrunde liegen, ist in den letzten Jahrzehnten durch
methodische Fortschritte in der biopsychologischen
Motivationsforschung und kognitiven Neurowissenschaft
immens gewachsen. Neben Tierexperimenten und Studien
mit hirngeschédigten Personen kénnen heute mit bild-
gebenden Verfahren wie der funktionellen Magnet-
resonanztomografie (fMRT) metabolische Korrelate der
neuronalen Aktivitdt bei Menschen erfasst und Riick-
schliisse tiber die Netzwerke von Hirnregionen gezogen
werden, die motivationalen Prozessen und selbst-
kontrolliertem  Verhalten zugrunde liegen. Diese
Forschungsansitze werden dabei zunehmend durch kom-
putationale Modelle der neurokognitiven Mechanismen
erginzt, die motivationalen Prozessen und der Selbstkon-
trolle zugrunde liegen.

Nach einer Darstellung grundlegender adaptiver
Herausforderungen bei der Steuerung motivierten Ver-
haltens (» Abschn. 10.1) werden im ersten Teil des Ka-
pitels (» Abschn. 10.2, 10.3 und 10.4) neurobiologische
Grundlagen des Belohnungslernens und der Anreiz-
motivation diskutiert, wobei der Fokus auf Verhalten
liegt, das durch aktuell angeregte Bediirfnisse motiviert
wird. Im zweiten Teil des Kapitels (» Abschn. 10.5)
wird auf neurokognitive Mechanismen eingegangen, die
selbstkontrolliertem Verhalten und der Fihigkeit zu-
grunde liegen, das eigene Verhalten in Einklang mit
langfristigen Zielen zu bringen, wenn diese Ziele im
Konflikt mit momentanen Bediirfnissen oder kurz-
fristigen Belohnungsanreizen stehen. Im dritten Teil
(» Abschn. 10.6) geht es dann um die Interaktion von
Motivation und kognitiver Kontrolle und die Frage, wel-
chen Einfluss motivationale Anreize auf die Mobilisie-
rung von Kontrollprozessen haben. Zum Abschluss
(» Abschn. 10.7) wird auf offene Forschungsfragen und
klinische Implikationen eingegangen.

10.1 Adaptive Herausforderungen bei der
Verhaltenssteuerung unter

Unsicherheit

Lebewesen stehen kontinuierlich vor der Herausforde-
rung, aus den ihnen zur Verfiigung stehenden Ver-
haltensoptionen solche auszuwihlen, die Zustdnde
herbeifiihren, die forderlich fiir das Uberleben und die
Fortpflanzung sind und Gefahren, Verletzungen und an-
dere schiadliche Konsequenzen abwenden oder vermei-

den. Wo finde ich Nahrung? Sollte ich bei der Suche
nach Nahrung in eine vertraute Umgebung gehen, die
nur wenig Nahrung bietet, aber relativ sicher ist, oder
sollte ich eine neue Gegend explorieren, in der ich mog-
licherweise mehr Nahrung finde, aber vielleicht auf
Raubtiere treffe? Und wenn ich einem Raubtier begegne,
sollte ich mich besser regungslos verhalten, versuchen zu
flichen oder mich auf einen Kampf einlassen? Sollte ich
versuchen, Rivalen von einer Futterquelle zu verjagen
und dafiir einen Kampf und mogliche Verletzungen in
Kauf nehmen oder sollte ich mich kooperativ verhalten
und darauf hoffen, dass meine Artgenossen dies eben-
falls tun werden?

Das Problem der adaptiven Handlungsselektion
stellt Lebewesen vor nicht triviale Herausforderungen.
Die Entscheidung, was als Néchstes getan werden soll,
muss oft sehr schnell, in einer sich stindig verandernden
Umwelt und unter Beriicksichtigung multipler, héufig
widerspriichlicher oder sogar unvereinbarer Bediirfnisse
getroffen werden. Bei der Auswahl von adaptivem Ver-
halten sind Lebewesen zudem mit verschiedenen For-
men von Unsicherheit konfrontiert (Gershman &
Uchida, 2019). Erstens haben Lebewesen meistens keine
vollstdndige Information tiber den aktuellen Zustand, in
dem sie sich befinden, sondern sie miissen aus ver-
rauschten und unvollstindigen Sinnesdaten verhaltens-
relevante Merkmale der aktuellen Situation erschlieBen.
Wenn ein hungriges Tier auf Nahrungssuche beispiels-
weise ein Gerdusch in einem Gebiisch hort, muss es auf-
grund sensorischer Informationen und fritherer Er-
fahrungen erschlieBen, mit welcher Wahrscheinlichkeit
es sich um einen Artgenossen oder ein Raubtier handelt
(Kang et al., 2024). Die zweite Form von Unsicherheit
betrifft Vorhersagen iiber zukiinftige Belohnungen und
den Wert, den Zustdnde in der Umwelt fiir das Lebewe-
sen haben. In unserem Beispiel muss das Tier aufgrund
von Lernerfahrungen und Merkmalen der aktuellen Si-
tuation (z. B. dem Aussehen und dem Geruch der Pflan-
zen) einschitzen, wie wahrscheinlich es ist, in dem Ge-
biisch Nahrung zu finden, wie viel Nahrung es sein wird
und welche Qualitdt sie haben wird, und es muss diese
Faktoren gegen die Zeit und Energie abwigen, die not-
wendig ist, das Gebiisch nach Nahrung zu durchzu-
suchen. Die dritte Form von Unsicherheit betrifft
schlieBlich die Auswahl des Verhaltens, mit dem das
Lebewesen von einer gegebenen Situation in weitere Zu-
stinde gelangt, die mit Belohnungen und Moglichkeiten
zur Befriedigung wichtiger Bediirfnisse verbunden sind.
Dabei miissen Lebewesen u. a. entscheiden, ob sie Ver-
halten ausfiihren sollten, das in der Vergangenheit zu
Belohnungen gefiihrt hat, oder ob sie besser neue Ver-
haltensoptionen ausprobieren sollten, die moglicher-
weise zu groferen Belohnungen fiithren, aber u. U. auch
mit Risiken und Gefahren verbunden sind. Dieses Pro-



10

376 T. Goschke

blem wird als Exploitations-Explorations-Dilemma be-
zeichnet. Je groBer die Unsicherheit in einer Situation
ist, umso mehr sollte ein Lebewesen motiviert sein, die
Umgebung zu explorieren, um nach und nach die Unsi-
cherheit iber den Wert von Verhaltensoptionen zu redu-
zieren (Domenech et al., 2020; Markovic et al., 2021;
Schulz & Gershman, 2019; Tomov et al., 2020).

Um diese Herausforderungen zu bewiltigen, bendti-
gen Lebewesen zum einen kognitive Mechanismen und
Lernsysteme, die sie dazu befdhigen, aus verrauschten
Sinnesdaten die verborgenen Belohnungskontingenzen
in ihrer Umwelt zu erschlieBen, aus Erfahrung zu ler-
nen, welche Konsequenzen ein Verhalten in einer ge-
gebenen Situation haben wird, und einzuschétzen, in-
wieweit ein Verhalten geeignet ist, wichtige Bediirfnisse
zu befriedigen. Zum anderen bendtigen sie motivatio-
nale Mechanismen, die sie befihigen, die Wichtigkeit
und Dringlichkeit von Bediirfnissen einzuschitzen und
auf dieser Basis zu entscheiden, wie viel Anstrengung sie
mobilisieren sollten, um eine Belohnung zu erlangen.
Aus dieser Perspektive kann das Konzept Motivation als
Sammelbegriff fiir eine heterogene Klasse von Mechanis-
men interpretiert werden, die Lebewesen dazu befihi-
gen,
== die Priorititen konkurrierender Bediirfnisse einzu-

schitzen,
== Verhaltensweisen auszuwihlen, die geeignet sind,

wichtige Bediirfnisse zu befriedigen und Be-
lohnungen zu erlangen sowie
= die aufgewendete Anstrengung und die Ausdauer

(Persistenz) bei der Ausfithrung von Verhalten zur

Erreichung von Belohnungen moglichst optimal an

die jeweiligen situativen Bedingungen anzupassen.

Motiviertes Verhalten kann damit als Ergebnis einer
Kosten-Nutzen-Abwidgung betrachtet werden, bei der
der erwartete subjektive Wert von Zielzustinden mit
den zur Zielerreichung verbundenen Kosten verrechnet
wird.

Im Verlauf der Evolution haben sich zunehmend
komplexere kognitive und motivationale Mechanismen
zur Bewiltigung der beschriebenen Probleme bei der ad-
aptiven Verhaltenssteuerung entwickelt. Wahrend Men-
schen grundlegende physiologische Bediirfnisse mit vie-
len Tieren teilen, zeichnet sich menschliches Verhalten
dadurch aus, dass es nicht mehr vollstindig durch die
aktuelle Reiz- und Bediirfnissituation determiniert ist.
Vielmehr sind wir dazu in der Lage, weit in der Zukunft
liegende Konsequenzen unseres Verhaltens zu antizipie-
ren, innere Modelle der Belohnungskontingenzen in
einer Umwelt zu generieren, komplexe Handlungsplane
mental durchzuspielen und langfristige Ziele zu bilden,
die auf die Befriedigung antizipierter zukiinftiger Be-
diirfnisse gerichtet sind (z. B. wenn wir fiir eine Priifung
lernen, um Jahre spéter einen interessanten Beruf ergrei-

fen zu konnen, oder wenn wir uns entscheiden, weniger
Zucker zu essen, um nicht in der Zukunft eine Stoff-
wechselerkrankung zu bekommen). Bevor im zweiten
Teil dieses Kapitels ausfithrlich auf die Mechanismen
eingegangen wird, die der Fihigkeit zur Selbstkontrolle
und zur Verfolgung langfristiger Ziele zugrunde liegen,
ist es wichtig, zunéchst auf neurobiologische Grund-
lagen von Verhalten einzugehen, das durch aktuell an-
geregte Bediirfnisse und unmittelbare Belohnungs-
erwartungen vermittelt wird. Dabei wird nicht auf spezi-
fische Motivationssysteme (z. B. Hunger, Durst)
eingegangen, sondern der Fokus wird auf generellen
Funktionsprinzipien liegen, die bediirfnisgesteuertem
Verhalten, belohnungsbasiertem Lernen und der An-
reizmotivation zugrunde liegen.

— Zusammenfassung

Lebewesen stehen kontinuierlich vor der Heraus-
forderung, in unsicheren und sich verdndernden Um-
welten Verhalten auszuwihlen, das sie in Zustdnde
fiihrt, in denen wichtige Bediirfnisse befriedigt werden
kénnen und die forderlich fiir das Uberleben und die
Reproduktion sind. Um adaptives Verhalten auszu-
wihlen, benodtigen Lebewesen zum einen kognitive
Mechanismen, die sie befdhigen, aus Erfahrung zu ler-
nen, welche Konsequenzen ein bestimmtes Verhalten
in einer gegebenen Reizsituation haben wird. Zum an-
deren bendtigen sie motivationale Mechanismen, die
sie befahigen, die Wichtigkeit und Dringlichkeit von
Bediirfnissen einzuschitzen und festzulegen, wie viel
physische oder kognitive Anstrengung erforderlich ist,
um Bediirfnisse zu befriedigen und Belohnungen zu er-
langen. Nach diesem Modell ist motiviertes Verhalten
das Ergebnis einer Kosten-Nutzen-Abwagung, bei der
der erwartete subjektive Wert von Zielzustinden mit
den Kosten verrechnet wird, die mit dem zur Ziel-
erreichung notwendigen Verhalten verbunden sind.

10.2 Bediirfnisgesteuertes Verhalten

10.2.1 Interozeption und Homoostase

Basale neurobiologische Motivationssysteme haben sich
frith in der Evolution des Gehirns als adaptive Antwor-
ten auf physiologische Bediirfnisse von Lebewesen
entwickelt. Unter Bediirfnissen werden Abweichungen
von physiologischen Sollwerten verstanden (z. B. ein
Mangel an Futter, Wasser oder Schlaf, eine zu geringe
oder zu hohe Korpertemperatur oder Glukose-
konzentration). Diese Sollwertabweichungen werden
iiber interozeptive Mechanismen registriert, die sensori-
sche Informationen {iber physiologische Parameter (z.
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B. Korpertemperatur, Glukosekonzentration, Natrium-
und Kaliumhaushalt, Hormonkonzentration, Herzfre-
quenz, Blutdruck und Stoffwechselsignale aus dem
Muskel- und Fettgewebe) erfassen (Berntson & Khalsa,
2021; Chen et al., 2021; Craig, 2002). Diese interozepti-
ven Signale, die von Mechano-, Thermo-, Chemo- und
Nozizeptoren registriert werden, gelangen iiber affe-
rente neuronale Bahnen (u. a. den N. vagus) ins Gehirn
(Berntson & Khalsa, 2021). Dartiiber hinaus konnen In-
formationen iiber die chemische Zusammensetzung des
Blutes iiber sogenannte zirkumventrikuldre Organe
(Areale in der Wand einiger Hirnventrikel, an denen die
Blut-Hirn-Schranke unterbrochen ist) direkt vom Ge-
hirn erfasst werden. An der Représentation von Korper-
zustdnden sind diverse kortikale Hirnregionen wie die
Inselrinde, der somatosensorische Kortex und der ante-
riore zinguliare Kortex (ACC) sowie subkortikale Regio-
nen wie der Hypothalamus, der Hippocampus, die
Amygdala und die Basalganglien beteiligt.

Abweichungen von physiologischen Sollwerten set-
zen zundchst automatische, vom autonomen Nerven-
system gesteuerte Regulationsmechanismen und neuro-
endokrine Reaktionen in Gang, die die Funktion haben,
Sollwerte wiederherzustellen und Parameter wie Kor-
pertemperatur, Sduregehalt oder Glukosekonzentration
moglichst innerhalb enger Grenzen konstant zu halten
(beispielsweise reagieren wir auf eine erhohte Korper-
temperatur mit Transpiration). Die Aufrechterhaltung
eines dynamischen Gleichgewichtszustands wird mit
dem von Walter Cannon (1915) eingefithrten Begriff
der Homoostase bezeichnet und ist essenziell fiir das
Uberleben eines Organismus. An diesen Regulations-
prozessen sind zahlreiche Gehirnsysteme beteiligt, zu
denen u. a. der ACC, die Inselrinde, der Hypothalamus,
die Amygdala, das zentrale Hohlengrau und der para-
brachiale Kern gehoren. Eine Schliisselrolle spielt der
Hypothalamus, der an der Regulation lebenswichtiger
vegetativer und endokriner Funktionen wie Energie-
stoffwechsel, Korpertemperatur, Nahrungsaufnahme
und Verdauung, Fliissigkeits- und Elektrolythaushalt,
Schlaf-Wach-Rhythmus, Atmung, Blutdruck sowie Re-
aktionen auf Stress beteiligt ist (Iversen et al., 2000).
Wihrend die Funktion dieses komplexen interozeptiven
Netzwerks also zunédchst darin besteht, autonome und
hormonelle Funktionen so zu regulieren, dass physio-
logische Sollwertabweichungen beseitigt werden, spie-
len interozeptive Informationen auch eine wichtige
Rolle bei der Genese motivationaler und emotionaler
Zustinde (Critchley & Garfinkel, 2017; Critchley &
Harrison, 2013).

10.2.2 Triebzustdnde als Motivationsquelle

Wenn autonome Regulationsmechanismen nicht ausrei-
chen, um physiologische Sollwertabweichungen zu be-
seitigen, manifestieren sich Bediirfnisse in aversiven
Triebzustinden. Diese Triebzustinde motivieren das
Lebewesen, instrumentelles Verhalten auszufiithren, um
Situationen aufzusuchen oder herbeizufiihren, die
Maoglichkeiten zur Bedirfnisbefriedigung bieten (z. B.
wird sich ein durstiges Tier auf die Suche nach einer
Wasserquelle machen). Verhalten, das durch aktuelle
Bediirfnisse motiviert wird, zeichnet sich also dadurch
aus, dass es nicht in starrer, reflexartiger Weise durch
spezifische Reizbedingungen ausgelést wird, sondern
durch fluktuierende Triebzustinde moduliert wird. Ins-
besondere beeinflussen Triebzustinde den subjektiven
Wert, den Lebewesen Reizen zuweisen. Der subjektive
Wert von Reizen hidngt damit nicht allein von deren in-
trinsischen Merkmalen ab (z. B. ob etwas siil} oder bitter
schmeckt), sondern variiert in Abhangigkeit davon, wel-
cher Bediirfniszustand vorliegt. So kann der Verzehr
von Schokolade positive Gefiihle ausldsen und subjektiv
als erstrebenswert erlebt werden, aber nach dem Kon-
sum von drei Tafeln noch ein weiteres Stiick Schokolade
essen zu miissen, wird in der Regel als aversiv empfun-
den werden und man wird bestrebt sein, dies mdglichst
zu vermeiden. Insofern kann man davon sprechen, dass
aktuelle Bedirfnisse Reizen einen Anreizgehalt verlei-
hen (Small et al., 2001). Umgekehrt kénnen situative
Anreize (z. B. der Anblick eines verlockenden Desserts)
das Verlangen nach einer bestimmten Belohnung auslo-
sen oder verstirken. Der aktuelle Motivationszustand
ist somit stets das Ergebnis einer Interaktion von inne-
ren Bediirfniszustdnden und situativen Anreizen (» Ex-
kurs ,, Triebe und Gewohnheiten in der Theorie von
Clark Hull®).

Triebzustinde spezifizieren in der Regel nicht wie, d.
h. mit welchen Verhaltensweisen das Lebewesen in Zu-
stinde gelangt, in denen es Bediirfnisse befriedigen
kann. Triebzustinde erzeugen vielmehr Salienzsignale,
die die relative Prioritdt von Bediirfnissen anzeigen und
ein Verlangen nach bediirfnisbefriedigenden Reizen aus-
16sen (» Abschn. 10.3). Mit welchem Verhalten ein
Lebewesen auf diese Signale reagiert, wird durch Lern-
erfahrungen bestimmt, aufgrund derer das Lebewesen
antizipieren kann, welches Verhalten in der aktuellen Si-
tuation geeignet ist, Zustinde herbeizufiihren, die Ge-
legenheiten zur Befriedigung eines aktuellen Bediirf-
nisses bieten (auf diese Lernmechanismen wird ausfithr-
lich in » Abschn. 10.4 eingegangen).
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Triebe und Gewohnheiten in der Theorie von Clark Hull

Eine frithe Formalisierung dieser Annahmen findet sich in
Clark Hulls (1943) klassischer neobehavioristischer Trieb-
theorie (» Abschn. 5.4.2). Hull postulierte, dass sich die
Starke der Disposition, ein bestimmtes Verhalten auszu-
fiihren (das sogenannte Reaktionspotenzial) als Produkt
der Stirke des aktuellen Triebzustands (,,drive®) und der
Starke erlernter Reiz-Reaktions-Assoziationen oder Ge-
wohnheiten (,,habits®) ergibt. Hull betrachtete den Trieb-
zustand als Quelle einer unspezifischen Energetisierung
des Verhaltens, wihrend die Richtung des Verhaltens —
also welches Verhalten ein Lebewesen in Reaktion auf be-
stimmte Reizbedingungen ausfiihrt — durch die Stirke er-
lernter Gewohnheiten bestimmt wird. In Ankniipfung an
Thorndikes (1898) ,,Gesetz des Effekts* postulierte Hull,
dass die Gewohnheitsstirke eine Funktion der Haufigkeit
ist, mit der Verhalten in der Vergangenheit verstirkt
wurde, wobei er annahm, dass jede Reduktion eines Trieb-

10.2.3 Situative Anreize und emotionale
Reaktionen

Um das Problem der adaptiven Verhaltensselektion zu
bewiltigen, miissen Lebewesen neben interozeptiven Si-
gnalen, die physiologische Sollwertabweichungen anzei-
gen, Informationen iiber Anreize und Gelegenheiten zur
Bediirfnisbefriedigung (z. B. Nahrungsquellen) sowie
Gefahren und Bedrohungen in ihrer Umwelt verarbei-
ten. Solche motivational relevanten Informationen und
die damit assoziierten Motivationszusténde sind eng mit
emotionalen Reaktionen verbunden. Eine fiir die Verar-
beitung motivational und emotional salienter Reize
wichtige Hirnstruktur ist die Amygdala (8 Abb. 10.1),
die als Teil eines Salienznetzwerks betrachtet wird, zu
dem auch die anteriore Insula und der dorsale ACC
(dACC) gehoren. Dieses Netzwerk vermittelt die Detek-
tion salienter, d. h. iiberraschender, motivational be-
deutsamer und verhaltensrelevanter Reize und spielt
eine wichtige Rolle bei der Mobilisierung von Hirn-
regionen, die an kognitiven Kontrollprozessen beteiligt
sind (Menon & Uddin, 2010; » Abschn. 10.5.4).
Sensorische Informationen aus verschiedenen (visu-
ellen, auditorischen, olfaktorischen) Sinnesmodalititen
gelangen {iber afferente Verbindungen von uni- und
polymodalen Assoziationsarealen des Neokortex zum
lateralen Kern der Amygdala. Wihrend diese Informa-
tionen in kortikalen Regionen bereits im Lichte ge-

zustands verstarkend wirkt (Triebreduktionsannahme).
Empirische Belege fiir diese Verhaltensgleichung fand
man in Experimenten mit Ratten, die gelernt hatten, sich
durch das Driicken eines Hebels Futter zu verschaffen.
Wie von Hull postuliert zeigte sich, dass die Triebstirke
(operationalisiert als Dauer einer Nahrungsdeprivation)
und die Gewohnheitsstarke (operationalisiert tiber die
Héufigkeit, mit der das Hebeldriicken belohnt wurde)
einen Uberadditiven Effekt auf die Verhaltensfrequenz
hatten (Perin, 1942). Allerdings hat sich Hulls Annahme,
dass verschiedene Bedirfnisse (z. B. Hunger, Durst,
Schmerzvermeidung) alle zur Erhéhung eines allgemeinen
Triebs beitragen, der unspezifisch jegliches Verhalten ener-
getisiert, nicht bestitigen lassen (Shettleworth, 1975), son-
dern man geht heute davon aus, dass es multiple
Motivationssysteme gibt, die spezifische adaptive Funk-
tionen erfiillen und spezialisierte Verhaltenssysteme akti-
vieren (Timberlake, 2001).

speicherter Gedachtnisinhalte, Erwartungen und Ziele
des Lebewesens verarbeitet wurden, gelangen einfache
sensorische Informationen auch iiber eine direkte Ver-
bindung vom Thalamus in den lateralen Kern der Amyg-
dala. Tierexperimente haben gezeigt, dass diese direkte
Verbindung fiir den Erwerb klassisch konditionierter
Furchtreaktionen auf einfache akustische Reize aus-
reicht (LeDoux, 2000). Da Neuronen der Amygdala be-
reits nach 25 ms auf bedrohliche Reize reagieren kon-
nen, wird vermutet, dass diese subkortikale Bahn Teil
eines ,,Frihwarnsystems® ist, das automatisch die Auf-
merksamkeit auf bedrohliche Reize lenkt und Lebewe-
sen in die Lage versetzt, sehr schnell auf einfache Ge-
fahrenreize zu reagieren. Allerdings ist die funktionale
Bedeutung dieses subkortikalen Verarbeitungswegs bei
Menschen und fiir nicht auditorische Reize umstritten
(Pessoa & Adolphs, 2010).

Die wichtigste Output-Region der Amygdala ist der
zentrale Kern, von dem aus efferente Verbindungen in
autonome, endokrine, motivationale und verhaltens-
steuernde Hirnregionen fithren, die an der Regulation
viszeraler, neuroendokriner und verhaltensbezogener
Reaktionen beteiligt sind. Dazu gehoren u. a. der para-
ventrikuldre Kern des Hypothalamus und der Locus co-
eruleus, die fiir die Ausschiittung von Stresshormonen
und erhohte Vigilanz verantwortlich sind, der para-
brachiale Kern, der eine erhohte Atemfrequenz auslo-
sen kann, sowie das zentrale Hohlengrau, das bei Ratten
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O Abb. 10.1 a Anatomische Lage der Amygdala im medialen
Temporallappen. b Vereinfachte Darstellung wichtiger Kerne (Nuc-
lei, Ncl.) und Verbindungen der Amygdala. (Aus Goschke & Dreis-

fur die ,,Einfrierreaktion® auf Furchtreize verantwort-
lich ist. Eine weitere wichtige Output-Struktur ist der
Bettkern der Stria terminalis, der zwar im engeren Sinne
auBerhalb der Amygdala liegt, hdufig aber als Teil einer
Lerweiterten” Amygdala betrachtet wird und an der Re-
gulation endokriner und autonomer Prozesse beteiligt
ist, und der in Verbindung mit Kernen im Hypothala-
mus und Hirnstamm eine wichtige Rolle bei Stressre-
aktionen spielt (Fudge & Haber, 2001). Die Amygdala
ist also in einer sehr guten anatomischen Position, um
motivational relevante Reize mit autonomen, endo-
krinen, viszeralen und verhaltensbezogenen Reaktionen
zu verkniipfen. Die Amygdala ist dabei nicht direkt an
der Auswahl spezifischer Reaktionen beteiligt, sondern
generiert Salienzsignale, die die Aufmerksamkeit auf
motivational relevante Reize lenken und zur Priorisie-
rung motivationaler Tendenzen beitragen, wohingegen
die Selektion und die Steuerung adaptiven Verhaltens
iiber Regionen im priafrontalen Kortex und den Basal-
ganglien vermitteln wird.

Um adaptives Verhalten auszuwihlen, reicht es in
den meisten Situationen nicht aus, Informationen liber
aktuelle Bediirfniszustinde und Anreizobjekte in der
Umwelt zu integrieren, sondern Lebewesen miissen den
situativen Kontext beachten, in den motivationale und
emotionale Reize eingebettet sind. Beispielsweise macht
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bach, 2020; a: mod. nach Gazzaniga et al., 2002, © W. W. Norton &
Company; b: mod. nach Carlson, 2004, Abb. 11.1, © Pearson)

es einen grofBen Unterschied, ob ich eine giftige Spinne
in einem Terrarium entdecke oder plotzlich bei einer
Wanderung durch die Wiiste auf sie stoBe. Aus der For-
schung zur Furchtkonditionierung weil man, dass
Merkmale eines situativen Kontexts mit Furcht-
reaktionen assoziiert werden konnen. Beispielsweise
zeigen Tiere, die in einer bestimmten Umgebung ge-
lernt haben, dass auf einen Ton ein Schmerzreiz folgt,
spater eine stiarkere Furchtreaktion, wenn der Ton in
der gleichen Umgebung dargeboten wird als bei der
Prisentation in einem neuen Kontext (Ubersicht in
Bouton, 2019). Dariiber hinaus zeigen die Tiere auch
nach einem Extinktionstraining, in dem der Ton
wiederholt ohne den Schmerzreiz dargeboten wird und
durch das die Furchtreaktion scheinbar ,,geldoscht®
wurde, erneut eine Furchtreaktion, wenn sie sich wie-
der im gleichen Kontext befinden, in dem die Furcht-
konditionierung urspriinglich stattfand (Bouton et al.,
2021). An der kontextabhéingigen Konditionierung und
Assoziation von motivational relevanten Reizen mit
einem raumzeitlichen Kontext sind der Hippocampus
und benachbarte Regionen im medialen Temporal-
lappen sowie Regionen im préfrontalen Kortex be-
teiligt, die auch von zentraler Bedeutung fiir das episo-
dische Gedichtnis sind (Eichenbaum, 2017; Xue, 2018;
Yonelinas et al., 2019).

10
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— Zusammenfassung

Bediirfnisse sind Abweichungen von physiologischen
Sollwerten, die liber interozeptive Mechanismen regis-
triert werden. Wenn automatische, vom autonomen
Nervensystem gesteuerte Regulationsmechanismen
nicht ausreichen, um diese Sollwertabweichungen zu
beseitigen, manifestieren sich Bediirfnisse in aversiven
Triebzustinden, die das Lebewesen motivieren, instru-
mentelles Verhalten auszufiihren, um das Bediirfnis zu
befriedigen. Neben interozeptiven Informationen miis-
sen Lebewesen dazu Anreize und Gelegenheiten zur
Bediirfnisbefriedigung in ihrer Umwelt registrieren.
Die Amygdala bildet zusammen mit der anterioren In-
sula und dem dACC ein Salienznetzwerk, das die De-
tektion motivational und emotional bedeutsamer
Reize und die Verkniipfung dieser Reize mit auto-
nomen, endokrinen, viszeralen und verhaltens-
bezogenen Reaktionen vermittelt.

10.3 Belohnung und Anreizmotivation

Bislang wurden neuronale Systeme betrachtet, die an
der Reprisentation und Priorisierung von aktuellen Be-
diirfniszustdnden und der Verarbeitung motivational re-
levanter Reize beteiligt sind. Um auf Basis dieser Infor-
mationen adaptive Reaktionen auszuwéhlen, bedarf es
weiterer Mechanismen, die es dem Lebewesen ermogli-
chen, zu lernen und zu antizipieren, welches Verhalten
in einer gegebenen Situation geeignet ist, wichtige aktu-
elle Bediirfnisse zu befriedigen, Belohnungen zu erlan-
gen und angemessen auf Gefahren zu reagieren.

Eine der einflussreichsten und bis in die Antike
zurilickreichenden motivationspsychologischen Thesen
ist die des Hedonismus, nach der alles Verhalten von
Lebewesen darauf gerichtet ist, Lust und Freude zu stei-
gern und Schmerz und andere aversive Zusténde zu ver-
meiden. In der Tat ist es eine alltidgliche Beobachtung,
dass Menschen durch Belohnungen motiviert werden
konnen, etwas Bestimmtes zu tun, wobel eine Vielzahl
unterschiedlicher Reize belohnend wirken kdnnen (ein
leckeres Essen; ein Spielzeug, das sich ein Kind ge-
wiinscht hat; ein Lob, das eine Mitarbeiterin fiir eine
iiberdurchschnittliche Leistung erhilt; eine nette Nach-
richt von einem Freund). Aber auch altruistische Hand-
lungen, wie jemandem in Not zu helfen, kénnen als be-
lohnend erlebt werden. So plausibel es erscheint, dass
die Maximierung von Belohnungen eine grundlegende
Triebfeder des Verhaltens ist, so schwierig ist es, das
Konzept der Belohnung wissenschaftlich zu definieren
und zu spezifizieren, was unterschiedliche Arten be-
lohnender Reize gemeinsam haben. In behavioristischen
Theorien der ersten Hélfte des 20. Jahrhunderts wurde
das Konzept der Belohnung operational, also anhand

der Effekte auf das Verhalten und ohne Rekurs auf
nicht direkt beobachtbare subjektive Zustinde definiert.
Als Belohnungen wurden jegliche Reize betrachtet, die
die Haufigkeit oder Intensitdt des Verhaltens, das zu der
Belohnung gefiihrt hat, erhéhen. Umgekehrt wurden
Reize, die ein Verhalten weniger wahrscheinlich machen
und die Lebewesen zu vermeiden versuchen, als Be-
strafungen interpretiert. Dementsprechend wurde in
dem bereits erwahnten ,,Gesetz des Effekts” von Thorn-
dike  (1898)  postuliert, dass Reiz-Reaktions-
Assoziationen durch Belohnung verstiarkt und durch
Bestrafung abgeschwicht werden.

Wihrend Annédherungs- oder Vermeidungsverhalten
ein niitzlicher Indikator dafiir ist, welche Reize fiir ein
Lebewesen eine positive oder negative Valenz haben,
lasst eine operationale Definition allerdings die Frage
ungeklart, warum Lebewesen bestimmte Reiz anstreben
und auf welchen Mechanismen die Effekte belohnender
Reize beruhen. Tatsichlich sind operationale Definitio-
nen in gewissem Sinne zirkuldr: Was sind Belohnungen?
Reize, die Lebewesen anstreben. Warum streben Lebe-
wesen bestimmte Reize an? Weil sie belohnend sind. Um
diese Zirkularitit zu vermeiden, ist es hilfreich, eine evo-
lutiondre Perspektive einzunehmen, in der davon aus-
gegangen wird, dass Lebewesen in der Regel diejenigen
Zustinde positiv bewerten und anstreben, die ihre Uber-
lebens- und Fortpflanzungschancen erhohen (Heck-
hausen, 2016). Dass Lebewesen bestimmte Zustdnde
praferieren, spiegelt also vermutlich die Tatsache wider,
dass diese Praferenzen in der Umwelt, in der sich die zu-
grunde liegenden Motivationssysteme im Verlauf der
Evolution entwickelt haben, eine adaptive Funktion fiir
das Lebewesen erfiillt haben (Bennett, 2018; Cosmides
& Tooby, 2013). Dies bedeutet nicht, dass diese Préfe-
renzen auch in modernen Umwelten immer noch adap-
tiv sein miissen. Beispielsweise ist die Préaferenz fiir mog-
lichst kalorienreiche oder siiBe Nahrung vermutlich eine
evolutionidre Anpassung an Umwelten mit knappen
oder unsicheren Nahrungsquellen (de Vries et al., 2022;
de Vries et al., 2020), die aber in modernen Uberfluss-
gesellschaften ungesunde Erndhrungsgewohnheiten for-
dern kann.

© Definition

Aus evolutiondrer Perspektive konnen Belohnungen
als Reize definiert werden, die wichtige Bediirfnisse be-
friedigen, wohingegen Bestrafungen als Reize interpre-
tiert werden konnen, die das homoostatische Gleichge-
wicht des Organismus von Sollwerten entfernen. Wih-
rend primiire Belohnungen wie Nahrung, Wasser oder
Sex direkt physiologische Bediirfnisse befriedigen und
einen angeborenen Belohnungswert haben, erhalten se-
kundiire Belohnungen ihren Wert dadurch, dass sie
iiber Lernprozesse mit primdren Belohnungen asso-
ziiert werden.
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Bei einem Tier kann eine sekundire Belohnung bei-
spielsweise das vertraute Gerdusch des Offnens der
Futterdose sein, von dem das Tier gelernt hat, dass es
ein zuverlassiger Pradiktor fiir den Erhalt von Futter ist
und infolgedessen selbst einen Belohnungswert erhilt.
Beim Menschen ist Geld ein universeller sekundérer
Verstirker, mit dem eine Vielzahl primérer oder sekun-
direr Belohnungen erlangt werden kann, wobei aller-
dings bei Menschen die Unterscheidung zwischen pri-
miren und sekundidren Belohnungen dadurch relati-
viert wird, dass auch die Art und Weise, in der sich
primére Bediirfnisse im Verhalten ausdriicken, durch

individuelle Lernerfahrungen, Sozialisations-
bedingungen und kulturelle Regeln und Normen ge-
pragt wird.

Nach diesen allgemeinen Uberlegungen soll im Fol-
genden genauer auf die neuronalen Grundlagen und
komputationalen Mechanismen von Belohnungs-
prozessen eingegangen werden. Dabei wird deutlich
werden, dass sich drei Komponenten von Belohnungs-
prozessen unterscheiden lassen, die sich funktional dis-
soziieren lassen und auf teilweise separaten neuronalen
Schaltkreisen beruhen:
= Die positiven hedonistischen Reaktionen und Ge-

fiihle, die durch den Erhalt einer Belohnung aus-

gelost werden und sich als Freude und Lust manifes-
tieren.
== Das Verlangen, eine Belohnung zu erlangen und die

Bereitschaft, dafiir instrumentelles Verhalten auszu-

fithren und korperliche oder kognitive Anstrengung

zu mobilisieren.

== Das Erlernen von Beziehungen zwischen Hinweis-
reizen und Belohnungen sowie zwischen Reaktionen
und ihren belohnenden oder bestrafenden Konse-

0 Abb. 10.2 Das meso-
limbische Dopaminsystem mit
Projektionen vom ventralen teg-
mentalen Areal (V'TA) und der
Substantia nigra im Mittelhirn
zum Nucleus accumbens im ven-
tralen Striatum und weiter zum
ventromedialen prafrontalen
Kortex (vmPFC); weitere Projek-
tionen u. a. zur Amygdala und
zum Hippocampus sind nicht
dargestellt. (Aus Eagleman &
Downar, 2024, Abb. 14.24, Uber-
setzung des Autors, © Oxford
University Press)
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quenzen, auf deren Basis Lebewesen Erwartungen
iiber zukiinftige Belohnungen generieren und lernen,
Zustanden subjektive Werte zuweisen.

10.3.1 Intrakranielle Selbstreizung und das

mesolimbische Dopaminsystem

Ein Meilenstein in der Erforschung der neurobio-
logischen Grundlagen von Belohnungsprozessen war
eine Entdeckung von James Olds und Peter Milner
(1954), auf die sie stieBen, als sie bestimmte Regionen
des Gehirns von Ratten mittels implantierter Elektroden
schwach elektrisch stimulierten und dadurch in Neuro-
nen im Umkreis der Elektrode Aktionspotenziale aus-
l16sten. Ratten, bei denen die Stimulation erfolgte, wenn
die Tiere sich an einem bestimmten Ort befanden, ent-
wickelten eine Praferenz fiir diesen Ort, so als ob sie das
Bestreben hatten, erneut die Stimulation zu erhalten.
Darauf aufbauend fiithrten Olds und Milner weitere
Experimente durch, in denen die Ratten selbst eine elek-
trische Hirnstimulation bei sich auslésen konnten,
indem sie einen Hebel betétigten. Die Tiere fanden dies
offenbar so belohnend, dass sie den Hebel bis zu meh-
rere 100 Mal pro Stunde und mitunter bis zur Erschop-
fung betitigten (Olds, 1958; Olds & Milner, 1954). Ein
betriachtlicher Teil der Tiere zog die Stimulation sogar
primiren Verstarkern wie Futter vor, selbst wenn sie
nahrungsdepriviert waren (Routtenberg & Lindy, 1965).

Diese Effekte intrakranialer Direktreizungen werden
insbesondere durch eine Stimulation von Neuronen-
populationen im sogenannten mesolimbischen Dopa-
minsystem ausgelost (B8 Abb. 10.2). Dieses System hat
seinen Ausgangspunkt in dopaminergen Nervenzellen

Belohnungsreize

—

rc—r:

—
Nucleus
accumbens

Suchter-
zeugende
Drogen
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im ventralen tegmentalen Areal (VTA) und der rostralen
Substantia nigra im Mittelhirn, von wo aus Projektio-
nen in verschiedene Regionen des Vorderhirns fiihren, u.
a. zur Amygdala, zum Septum und zum Nucleus accum-
bens (einem Kerngebiet im ventralen Striatum).

Bevor genauer auf die Rolle von Dopamin fiir die
Anreizmotivation und das Belohnungslernen eingegan-
gen wird, ist darauf hinzuweisen, dass Dopamin nicht
eins zu eins einer bestimmten Funktion zugeordnet wer-
den kann. Vielmehr gibt es neben dem mesolimbischen
Dopaminsystem weitere dopaminerge Schaltkreise wie
die nigrostriatale Bahn, die ihren Ausgangspunkt in do-
paminergen Neuronen in der Pars compacta der Sub-
stantia nigra hat und u. a. an der Bewegungssteuerung
beteiligt ist, sowie das mesokortikale Dopaminsystem,
das Projektionen vom VTA zum Frontalkortex umfasst
und u. a. Arbeitsgedichtnis- und kognitive Kontroll-
prozesse moduliert (» Abschn. 10.6.4). Dariiber hinaus
héangen die Effekte von Dopamin von zahleichen weite-
ren Faktoren ab, u. a. von den beteiligten Rezeptortypen
und ob es sich um phasische oder tonische Aktivitat
handelt (Garritsen et al., 2023; Speranza et al., 2021; Ya-
gishita, 2020, 2023).

Die spezielle Bedeutung des mesolimbischen Dopa-
minsystems sowohl fiir die belohnenden Effekte von
intrakraniellen Direktreizungen als auch die Effekte
natiirlicher Verstirker und suchterzeugender Drogen
wird durch ein breites Spektrum empirischer Befunde
belegt. Werden Ratten beispielweise Dopaminantago-
nisten wie Amphetamin oder Kokain verabreicht oder
direkt in den Nucleus accumbens injiziert, wenn sich die
Tiere an einem bestimmten Ort befinden, so erwerben
sie schnell eine konditionierte Ortspriferenz, d. h., die
Tiere suchen diesen Ort bevorzugt wieder auf, um er-
neut eine dopaminerge Stimulation zu erhalten (White
etal., 1991; Ubersicht in McKendrick & Graziane, 2020;
O’Neal et al., 2022). Ferner wurde gezeigt, dass Ratten
sich selbst Dopaminantagonisten wie Kokain in den
Nucleus accumbens injizieren, wenn ihnen {iber eine
entsprechende Apparatur die Gelegenheit dazu gegeben
wird (Ubersicht in Baik, 2013). Primire Verstirker
(Nahrung, Wasser, Zugang zu Sexualpartnern), suchter-
zeugende Drogen und konditionierte Reize, die eine Ver-
starkung ankiindigen, 16sen eine erhohte Aktivitit von
dopaminergen Neuronen und eine Freisetzung von Do-
pamin im VTA und Nucleus accumbens aus, die umso
starker ausfillt, je groBer und unerwarteter eine Be-
lohnung ist (Schultz, 2016, 2024; Wise & Robble, 2020).
Umgekehrt fithren Lisionen des mesolimbischen Dopa-
minsystems oder eine Blockade der Dopaminrezeptoren
im Nucleus accumbens dazu, dass der Erwerb konditio-
nierter Ortspréiferenzen blockiert wird und es zu einer
generellen Reduktion anreizmotivierten Verhaltens
kommt (Salamone & Correa, 2024).

Untersuchungen, in denen die Hirnaktivitit von
Menschen mit funktionellen bildgebenden Verfahren
gemessen wurden, haben ebenfalls gezeigt, dass ein brei-
tes Spektrum von primiren und sekundidren Be-
lohnungsreizen (z. B. Fruchtsaft, StiBigkeiten, Fotos at-
traktiver Menschen, Geldgewinne, Musik, angenehme
Beriihrungen sowie suchterzeugende Substanzen wie
Kokain) eine erhohte Aktivierung im Nucleus accum-
bens und kortikalen Zielregionen dopaminerger Projek-
tionen wie dem orbitofrontalen und ventromedialen
Kortex auslosen (Ubersichten in Haber & Knutson,
2010; McClure et al., 2004; Peters & Biichel, 2010b;
Wang et al., 2016; Yan et al., 2016).

10.3.2 Mogen vs. Wollen

Urspriinglich wurde vermutet, dass es sich bei den do-
paminergen Strukturen im Mittelhirn um ein Beloh-
nungs- oder ,,Lustzentrum” handelt und die Ausschiit-
tung von Dopamin in diesen Strukturen die neuronale
Grundlage fiir die subjektiven Gliicks- oder Lustgefiihle
ist, die mit dem Erhalt einer Belohnung verbunden sind.
Diese Interpretation muss aus heutiger Sicht allerdings
in mehrfacher Hinsicht differenziert und revidiert wer-
den. So sprechen zahlreiche empirische Befunde dafiir,
dass die Freisetzung von Dopamin im mesolimbischen
Dopaminsystem und speziell im Nucleus accumbens
nicht primir fiir die durch Belohnungen ausgelsten
Gliicks- oder Lustgefiihle verantwortlich ist. Vielmehr
vermittelt dieses System die Motivation, instrumentelles
Verhalten auszufithren und korperliche oder geistige
Anstrengung aufzuwenden, um eine antizipierte Be-
lohnung zu erlangen. Dies mag auf den ersten Blick ver-
bliiffend erscheinen, da beide Aspekte von Belohnung —
das hedonische Gefiihl und das Verlangen — hiufig eng
miteinander verkniipft sind. Wenn ein Reiz (z. B. eine
StBigkeit oder eine soziale Anerkennung) positive hedo-
nistische Gefiihle auslost und wir den Reiz mégen, dann
haben wir in der Regel auch das Verlangen, diese Emp-
findungen wieder zu erleben und wollen den Reiz haben.
Und wenn wir etwas bekommen, das wir wollen, 16st
dies in der Regel positive Gefiihle aus.

Nichtsdestotrotz haben Berridge und Kollegen (Ber-
ridge, 2018, 2023; Nguyen et al., 2021) im Rahmen ihrer
Theorie der Anreizsalienz Evidenz dafiir geliefert, dass
sich die beiden Aspekte des ,,Mdogens® (,,liking”) und
des ,,Wollens* (,,wanting®) funktional dissoziieren las-
sen und dass die Gehirnsysteme, die den hedonischen
Wert eines Verstiarkers vermitteln (wie sehr wir ihn
,,mogen*), von denen separiert werden konnen, die die
Anreizmotivation und das Verlangen vermitteln (wie
sehr wir eine Belohnung ,,wollen® und bereit sind, An-
strengung zu investieren, um sie zu erlangen).
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© Definition

In der Theorie der Anreizsalienz werden mit dem Be-
griff ,,Mogen* (,,liking®) die positiven, hedonischen
emotionalen Reaktionen auf den Erhalt einer Be-
lohnung bezeichnet. Demgegeniiber bezeichnet der Be-
griff ,,Wollen® (,,wanting*) einen Prozess der Anreiz-
motivation, durch den Belohnungen und Reize, die mit
Belohnungen assoziiert sind, einen Anreizgehalt erhal-
ten und das Verlangen nach der Belohnung auslosen,
sodass das Lebewesen motiviert wird, instrumentelles
Verhalten auszufithren und Anstrengung zu investie-
ren, um die Belohnung zu erhalten.

Die Definition der Begriffe ,,Mgen® und ,,Wollen* in
der Theorie der Anreizsalienz ist nicht identisch mit
ihrer alltagssprachlichen Verwendung. Wahrend wir in
der Alltagssprache mit diesen Begriffen die bewusst er-
lebte Freude beim Erhalt einer Belohnung bzw. das be-
wusst erlebte Verlangen nach einer Belohnung bezeich-
nen, werden diese Begriffe in der Theorie der Anreizsa-
lienz anhand objektiv beobachtbarer
Verhaltensindikatoren definiert, die mit bewusst er-
lebten Zustdnden einhergehen konnen, aber nicht not-
wendigerweise immer von diesen begleitet sein miissen
(Nguyen et al., 2021). Dementsprechend erfasst man bei
Tieren die Priferenz fiir bestimmte Reize — also wie sehr
sie die Reize ,,mégen® — mittels Verhaltensindikatoren,
z. B. den charakteristischen mimischen Reaktionen auf
siiBe und bittere Geschmacksreize. So reagieren Ratten
auf einen Spritzer Zuckerwasser in den Mund mit einem

@ Abb. 10.3 Effekte von Do-
paminantagonisten auf das

a

charakteristischen Reaktionsprofil, das sich u. a. im Le-
cken der Lippen und Herausstrecken der Zunge zeigt.
Im Gegensatz dazu reagieren die Tiere auf einen bitte-
ren Geschmack mit einer Ekelreaktion, die sich darin
zeigt, dass sie den Kopf schiitteln und sich das Gesicht
mit den Pfoten abwischen (analoge Reaktionsmuster
lassen sich auch bei Sduglingen und nichtmenschlichen
Primaten beobachten).

Unter Verwendung solcher Verhaltensindikatoren
fir ,,M6gen“-Reaktionen haben Berridge und Kollegen
in tierexperimentellen Studien zeigen konnen, dass
»Mogen* und ,,Wollen* dissoziiert werden konnen. Bei-
spielsweise zeigten Ratten, bei denen dopaminerge
Neuronen durch Neurotoxine geschidigt worden waren,
nach wie vor die typischen Anzeichen des Mdgens, wenn
sie eine Belohnung erhielten (z. B. wenn Zuckerwasser
auf die Lippen getrdufelt wurde) und fraen auch
weiterhin Futter, wenn man es ithnen direkt verabreichte.
Die Tiere zeigten also trotz des geschadigten Dopamin-
systems weiterhin hedonische Reaktionen auf Be-
lohnungen (Berridge & Robinson, 1998; Nguyen et al.,
2021). Allerdings waren die Tiere mit einem geschadigten
Dopaminsystem nicht mehr motiviert, Anstrengung
aufzuwenden und instrumentelles Verhalten auszu-
fiihren (z. B. durch einen Gang zu laufen oder iiber eine
Barriere zu springen), um eine Belohnung zu erlangen.
Dies wird eindriicklich durch Experimente dokumen-
tiert, in denen die Tiere zwischen unterschiedlich attrak-
tiven Belohnungen wihlen konnten (8 Abb. 10.3). Ge-
sunde Ratten bevorzugen in der Regel Zuckerkiigelchen

b

,»Wollen“ und die Anstrengungs-
mobilisierung in einer Studie von
Salamone et al. (2002). Ratten
bevorzugen in der Regel Zucker-
pellets gegeniiber Rattenfutter.
Ist das Rattenfutter frei verfiig-
bar, wihrend die Zuckerpellets
durch das Driicken eines Hebels
verdient* werden missen, be-
tatigen die Ratten in der
Kontrollgruppe (hellblaue Bal-
ken) den Hebel, um Zucker-
pellets zu erhalten a und fressen
relativ wenig Rattenfutter b. Im
Gegensatz dazu sind Ratten,
denen ein Dopaminantagonist
verabreicht wurde (dunkelblaue
Balken) weniger bereit, fiir die
Zuckerpellets zu arbeiten und
begniigen sich stattdessen meist
mit dem weniger attraktiven,
aber frei verfiigbaren Ratten-
futter. (Aus Gluck et al., 2008, 0
Ubersetzung des Autors, © 2008

by Worth Publishers)
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8 Abb. 10.4 Dopaminerge Ge-
hirnregionen (dunkelgrau), die
der Anreizsalienz und dem
»Wollen* zugrunde liegen und
hedonische Hotspots (hellgrau)
innerhalb dieser Regionen, in
denen die Ausschiittung u. a.
von Opioiden die hedonischen
affektiven Effekte von Be-
lohnungen (das ,,Mogen®) ver-
mitteln. (Aus Nguyen et al.,
2021, Ubersetzung des Autors,
Copyright 2021, with permission
from Elsevier)

gegeniiber Rattenfutter und sind bereit, fiir die Zucker-
kiigelchen zu ,,arbeiten, und driicken z. B. mit hoher
Frequenz einen Hebel, um an das préferierte Futter zu
kommen. Ratten, denen ein Dopaminantagonist verab-
reicht wurde, praferierten zwar weiterhin die Zucker-
kiigelchen, wenn sie frei verfiigbar waren. Wenn sie aber
einen Hebel driicken mussten, um die Zuckerkiigelchen
zu erhalten, begniigten sie sich meist mit dem weniger
attraktiven Futter, wenn sie dieses ohne Anstrengung er-
langen konnten (Salamone et al., 2002).

Diese und weitere Befunde sprechen dafiir, dass do-
paminerge neuronale Schaltkreise fiir die hedonischen
Effekte von Belohnungen nicht notwendig sind. Statt-
dessen geht man davon aus, dass ,,Mdgen“-Reaktionen
iiber das endogene Opioidsystem vermittelt werden.
Endogene Opioide sind natiirlich vorkommende, neuro-
transmitterdhnliche Peptide, die an bestimmte Opiat-
rezeptoren binden. Thre Ausschiittung hat Effekte, die
dhnlich zu denen von Opiaten wie Heroin oder Mor-
phin sind und sich u. a. in einer reduzierten Schmerz-
empfindung und euphorischen Gefiithlen manifestieren.
Opiate kdnnen zudem die hedonische Wirkung von Rei-
zen verstirken. Beispielsweise ldsst Morphin siile
Lebensmittel siiBer und bittere Lebensmittel weniger
bitter schmecken (z. B. Rideout & Parker, 1996). Pri-
mire Verstirker wie Nahrung, Wasser und Sex 16sen

Dorsales
Striatum

+Wollen”

Amygdala‘DOpamm 3
X ‘
Lateraler v

ebenfalls die Freisetzung von endogenen Opioiden aus
(Le Merrer et al., 2009).

In Bezug auf die Hirnregionen, die die hedonischen
Effekten von Belohnungen vermitteln, haben Tier-
studien mit primdren Verstirkern gezeigt, dass
,»Mogen“-Reaktionen durch ein Netzwerk relativ klei-
ner ,,hedonischer Hotspots“ vermittelt werden (& Abb.
10.4; Berridge & Kringelbach, 2015; Nguyen et al.,
2021; Pecina et al., 2006). Diese hedonischen Hotspots
befinden sich in diversen Gehirnregionen, die in Be-
lohnungsprozesse involviert sind (z. B. im Nucleus ac-
cumbens, im ventralen Pallidum, im orbitofrontalen
Kortex und in der Inselrinde). Diese Hotspots sind im
Rattenhirn nur wenige Kubikmillimeter gro3 und um-
fassen jeweils nur einen Teil der Strukturen, in denen sie
lokalisiert sind. Mikroinjektionen von opioid- und en-
docannabinoidstimulierenden Pharmaka in diese Hot-
spots verstarken ,Mogen“-Reaktionen (Berridge &
Kringelbach, 2015). Dagegen fithren Mikroinjektionen
derselben Drogen auBerhalb der Hotspots, selbst wenn
sie in umgebenden Hirnstrukturen erfolgen, nicht zu
einer Steigerung der ,,Mogen“-Reaktionen (z. B. auf
Saccharose) und kdnnen diese sogar unterdriicken (Ho
& Berridge, 2014; Khan et al., 2020; » Exkurs ,,Neuro-
nale Korrelate hedonischer Reaktionen auf nicht-
primire Belohnungsreize®).
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Neuronale Korrelate hedonischer Reaktionen auf nicht-
primére Belohnungsreize
Bislang ist noch nicht vollstdndig geklart, inwieweit sich
Erkenntnisse aus Tierstudien tiber die neuronalen Schalt-
kreise, die hedonische Effekte von Belohnungen ver-
mitteln, auf Menschen iibertragen lassen. Fir diese An-
nahme sprechen Befunde aus einer pharmakologischen
Bildgebungsstudie (Biichel et al., 2018), in der gezeigt
wurde, dass die Blockierung von Opioidrezeptoren durch
den Opioidrezeptorantagonisten Naloxon positive emo-
tionale Reaktionen auf die Darbietung erotischer Bilder
reduzierte. Dies ging einher mit einer Reduktion der Akti-
vierung im ventralen Striatum, im lateralen orbitofronta-
len Kortex und im medialen prafrontalen Kortex sowie in
der Amygdala und im Hypothalamus. Entscheidend ist,
dass die durch Naloxon ausgeloste Aktivierungsabnahme
nur beim Erhalt der Belohnung (also der Priasentation der
Bilder) beobachtet wurde, nicht aber widhrend der Er-
wartung einer Belohnung. Dies spricht dafiir, dass eine
Blockade von Opioidrezeptoren auch bei Menschen spezi-
fisch die Freude beim Erhalt einer Belohnung (also das
»,Mogen®) verringert.

Aus einer evolutiondren Perspektive ist vermutet wor-
den, dass neuronale Systeme, die sich urspriinglich fiir

10.3.3 Dopamin und Anreizsalienz

Waihrend die bislang diskutierten Befunde dafiir spre-
chen, dass Dopamin nicht die hedonischen Emotionen
vermittelt, die durch den Erhalt von Belohnungen aus-
gelost werden, sind dopaminerge Systeme gleichwohl
von zentraler Bedeutung fiir motiviertes Verhalten und
das Belohnungslernen. In den folgenden Abschnitten
werden zwei der einflussreichsten Theorien zur Rolle
von Dopamin fiir motiviertes Verhalten dargestellt: die
Theorie der Anreizsalienz (,,incentive salience*) und die
Theorie des Verstarkungslernens.

Die Theorie Anreizsalienz von Berridge und Kollegen
(Berridge, 2007; Berridge & Robinson, 1998) baut auf
den oben beschriebenen Belegen fiir Dissoziationen zwi-
schen ,,Mogen® und ,,Wollen“ auf. Die zentrale An-
nahme besteht darin, dass Dopamin notwendig ist, damit
Belohnungsreize einen Anreizwert erhalten, was sich
darin manifestiert, dass sie Aufmerksamkeit auf sich zie-
hen und ein Verlangen auslosen. Dopamin ist also nicht
fiir die hedonischen Reaktionen auf Belohnungen, son-
dern fiir die Energetisierung instrumentellen Verhaltens
zur Erlangung von Belohnungen notwendig. Kurz ge-
sagt, vermittelt Dopamin das ,,Wollen®, aber nicht das
»Mogen“ (» Exkurs ,,Dissoziation von ,Wollen‘ und
,Mo&gen‘ und Kontrollverlust bei der Drogensucht®).

hedonistische Reaktionen auf primére Verstirker ent-
wickelt haben, im menschlichen Gehirn auch das Erleben
von Freude in Reaktion auf abstraktere (z. B. kulturelle
oder soziale) Belohnungen vermitteln. Zwar gibt es einige
Hinweise darauf, dass Regionen, die mit hedonischen Hot-
spots tiberlappen, ebenfalls durch sekundire Verstiarker
wie angenehme sensorische Reize oder positive soziale, ko-
gnitive und kulturelle Erfahrungen, z. B. Musik, aktiviert
werden konnen (Ferreri et al., 2019; Nguyen et al., 2021).
Allerdings ist die Befundlage hier bislang nicht eindeutig
und pharmakologische Manipulationen des Opioid-
systems hatten beispielsweise keine Effekte auf die durch
Musik ausgelosten positiven Gefiihle (s. z. B. Mas-Herrero
et al., 2023). Generell haben funktionelle Bildgebungs-
studien gezeigt, dass die durch Musik ausgeldsten positi-
ven Emotionen mit Aktivierungen in einem komplexen
Netzwerk von Hirnregionen assoziiert sind, das neben
Strukturen des Belohnungsnetzwerks (u. a. das ventrale
Striatum und der orbitofrontale Kortex) auch die Amyg-
dala, den Hippocampus und den auditorischen Kortex
umfasste. Dariiber hinaus gibt es Hinweise darauf, dass bei
solchen komplexen hedonischen Reaktionen Interaktionen
zwischen Opioid- und Dopaminsystemen eine Rolle spie-
len.

Im Einklang mit dieser Hypothese fiihrt eine
Schéidigung oder Blockade des mesolimbischen Dopa-
minsystems dazu, dass Belohnungen ihren Anreizwert
verlieren und das Tier nicht mehr motiviert ist, Anstren-
gung zu mobilisieren, um eine Belohnung zu erlangen.
Beispielsweise fiihrt die Injektion von Dopaminantago-
nisten in den Nucleus accumbens dazu, dass Tiere eine
verstiarkte Neigung zeigen, kleinere Belohnungen vorzu-
ziehen, wenn sie diese mit weniger Anstrengung erlangen
konnen. Nichtsdestotrotz zeigen die Tiere aber nach wie
vor eine Priferenz fiir die groere Belohnung, wenn sie
fiir diese nicht mehr Anstrengung aufwenden miissen als
fir die kleinere. Eine Blockade des dopaminergen Sys-
tems reduziert also die Bereitschaft der Tiere, Kosten in
Form erhohter Anstrengung in Kauf zu nehmen, um eine
eigentlich priferierte Belohnung zu erlangen (Ubersicht
bei Salamone & Correa, 2024; Salamone et al., 2018).

Analoge Effekte wurden nach Lasionen des Nucleus
accumbens beobachtet. Dies wurde beispielsweise in
einem Experiment gezeigt, in dem Ratten in einem La-
byrinth entweder eine Barriere erklimmen konnten, um
eine groBe Belohnung zu erhalten, oder aber in einem
anderen Abschnitt des Labyrinths ohne Barriere eine
kleine Belohnung erhielten. Eine bilaterale Lasion der
sogenannten Kernregion des Nucleus accumbens redu-
zierte die Priaferenz fiir die groBe Belohnung, die hohe
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Anstrengung verlangte, wenn die Tiere die Wahl hatten,
eine kleinere Belohnung mit weniger Aufwand zu erlan-
gen. Ahnliche Effekte wurden beobachtet, wenn die Ver-
bindung zwischen dem Nucleus accumbens und dem
ACC unterbrochen wurde (Hauber & Sommer, 2009).
Daraus wurde geschlossen, dass der Nucleus accum-
bens, der ACC sowie der basolaterale Teil der Amygdala
ein neuronales System bilden, das die Mobilisierung von
Anstrengung zur Erlangung von Belohnungen ver-
mittelt.

Diese Befunde sind nicht zuletzt von Relevanz fiir
das Verstindnis von Apathie bei Menschen. Apathie ist

ein multidimensionales klinisches Syndrom, das durch
eine beeintrichtigte Motivation und reduzierte zielge-
richtete (korperliche, kognitive, emotionale und soziale)
Aktivitaten charakterisiert ist (Costello et al., 2024).
Verschiedene Befunde sprechen dafiir, dass Apathie mit
Dysfunktionen des mesolimbischen Dopaminsystem
zusammenhéngt, wenngleich dies nur einer von mehre-
ren Faktoren ist, die zu einem Motivationsverlust fithren
konnen (Ubersicht in Husain & Roiser, 2018; Le Heron
et al., 2019) (die neuronalen Mechanismen, die der Mo-
bilisierung kognitiver Anstrengung zugrunde liegen,
werden in » Abschn. 10.6 ausfiihrlich diskutiert).

Dissoziation von ,Wollen” und,,Mégen” und Kontrollver-
lust bei der Drogensucht

Aus klinischer Perspektive ist die Unterscheidung zwi-
schen ,,Mogen® und ,,Wollen* von Bedeutung fiir das Ver-
stindnis der neurokognitiven Mechanismen, die dem
Kontrollverlust bei Substanzgebrauchsstérungen zu-
grunde liegen. Drogensucht ist durch ein starkes Verlangen
nach der suchterzeugenden Substanz, einen wachsenden
Kontrollverlust und wiederholte Riickfille trotz Einsicht
in die schddlichen Konsequenzen des Verhaltens charakte-
risiert (Bogdan et al., 2023; Biihringer et al., 2012; Ceceli
etal., 2022; Luscher et al., 2020; Redish et al., 2008). Wenn
Personen mit dem Konsum siichtig machender Substanzen
beginnen, ist das Verhalten zunichst primar durch die da-
durch ausgelosten euphorischen oder rauschhaften Ge-
fiihle motiviert. Bei fortgesetztem Drogenkonsum nehmen
diese euphorischen Reaktionen allerdings hdufig nach und
nach ab, wohingegen das Verlangen nach der Substanz
und die Anstrengung, die Personen bereit sind zu in-
vestieren, um die Droge zu erhalten, weiter zunehmen. Der
Personen erleben also ein starkes Verlangen (z. B. zu rau-
chen oder Alkohol zu trinken), obwohl der Lustgewinn
durch den Substanzkonsum nur noch gering ist.

Dieses paradox scheinende Muster ist ein besonders deut-
liches Beispiel fiir eine Dissoziation zwischen ,,Wollen*
und ,,M6gen“, das sich durch die oben beschriebene Theo-
rie der Anreizsalienz von Berridge und Robinson (2016)
erkldren ldsst. Die Autoren vermuten, dass suchter-
zeugende Drogen im Lauf der Zeit zu einer Hypersensitivi-
tdit des mesolimbischen Dopaminsystems fithren (so-
genannte Anreizsensitivierung). Als Folge davon fithren
konditionierte Hinweisreize (z. B. Utensilien, Situationen
oder Personen, die mit der Einnahme der Droge assoziiert
sind) zu einer zunehmend starken dopaminergen Aktivie-
rung, wodurch die Reize eine immer stirkere Anreizsalienz
erhalten und ein zunehmend starkes Verlangen (,, Wollen*)
nach der Substanz auslosen (Berridge, 2012; Berridge &
Robinson, 2016). Gleichzeitig verlieren natiirliche Ver-
starker und langfristige Ziele zunehmend ihren motivatio-

nalen Anreizcharakter (MacKillop et al., 2011; Nutt et al.,
2015; Robinson & Berridge, 2008).

Die Anreizsalienz kann dabei als Ergebnis Pawlowscher
Konditionierung interpretiert werden, durch die konditio-
nierte Reize mit der Erwartung einer Belohnung assoziiert
werden und das Verlangen nach der Belohnung auslosen.
Die Starke des konditionierten Verlangens kann iiber den
sogenannten Pawlowsch-instrumentellen Transfereffekt
(PIT-Effekt) erfasst werden (Cartoni et al., 2016). Dabei
lernt das Tier oder eine Person zunéchst tiber instrumentel-
les Konditionieren, ein Verhalten auszufiithren, um eine Be-
lohnung zu erhalten. Unabhingig davon wird in einer se-
paraten klassischen Konditionierungsprozedur ein neutra-
ler Reiz mit einem positiven unkonditionierten Reiz
gepaart, sodass der neutrale Reiz zu einem konditionierten
Hinweisreiz fiir eine Belohnung wird. Wird dieser klassisch
konditionierte Reiz dann in der Testphase wéihrend des ins-
trumentellen Verhaltens dargeboten, wird dieses Verhalten
verstiarkt, obwohl der Pawlowsche konditionierte Reiz nie
mit dem instrumentellen Verhalten assoziiert wurde (Cor-
bit & Balleine, 2016; Degni et al., 2022). Interessanterweise
konnen solche Effekte auch dann auftreten, wenn die he-
donischen Effekte der Droge unverdndert bleiben und
keine Anzeichen fiir ein stdrkeres ,,Mdgen* erkennbar sind
(Uberblick in Berridge & Robinson, 2016). PIT-Effekte
sind insofern vermutlich ein Mechanismus, der bei
Substanzgebrauchsstérungen dazu beitragt, dass konditio-
nierte Reize auch nach ldngeren Abstinenzperioden wieder
ein starkes Verlangen nach der Substanz auslésen kdnnen,
sodass es zu einem Riickfall kommt. So kann beispielsweise
bei einem ehemaligen Raucher, der auf einer Party sieht,
wie andere Personen rauchen, plotzlich wieder ein starkes
Verlangen nach Nikotin ausgeldst werden. Das Verlangen
nach der Droge scheint also bei chronisch Abhéngigen
nicht ausschlieBlich durch die Vermeidung aversiver Ent-
zugserscheinungen vermittelt zu werden, sondern es kann
auch nach dem Abklingen akuter Entzugserscheinungen
zu Rickfillen aufgrund konditionierter Anreizsalienz
kommen (Berridge & Robinson, 2016).
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Im weiteren Verlauf einer Drogensucht kommt es zu
weiteren dysfunktionalen Verdnderungen in Gehirn-
systemen, die an kognitiven Kontrollfunktionen (» Abschn.
10.5.2) beteiligt sind. Diese Verdnderungen manifestieren
sich in einer beeintrdchtigten Inhibition impulsiver Re-
aktionen auf drogenassoziierte Reize, einer unzureichenden
Ausrichtung des Verhaltens an langfristigen Konsequenzen
und insgesamt einem wachsenden Kontrollverlust tiber den
Drogenkonsum (Biihringer et al., 2008; Cushnie et al., 2023;
Everitt & Robbins, 2016; Goldstein & Volkow, 2011;

Zusammenfassung

In der Theorie der Anreizsalienz werden folgende drei

Komponenten von Belohnungsprozessen unterschieden,

die sich funktional und neuronal dissoziieren lassen:

== Positive hedonische Gefiihle, die durch den Erhalt einer
Belohnung ausgelost werden (,,Mdgen®; ,, liking™)

== Verlangen nach einer Belohnung und die Bereit-
schaft, dafiir korperliche oder kognitive An-
strengung zu mobilisieren (,, Wollen®; ,,wanting®)

== Erlernen von Beziehungen zwischen Hinweisreizen
und Belohnungen sowie zwischen Reaktionen und
ihren belohnenden Konsequenzen

»Mogen“-Reaktionen und die hedonischen emotiona-
len Reaktionen auf Belohnungen werden iiber die Frei-
setzung von endogenen Opioiden in einem Netzwerk
,»hedonischer Hotspots® vermittelt, die sich u. a. im Nu-
cleus accumbens, im ventralen Pallidum, im orbitofron-
talen Kortex und in der Inselrinde befinden. Demgegen-
tiber werden das ,,Wollen“ und die Motivation, instru-
mentelles Verhalten auszufithren und Anstrengung
aufzuwenden, um eine Belohnung zu erlangen, iiber das
mesolimbische Dopaminsystem vermittelt, das seinen
Ausgangspunkt in dopaminergen Nervenzellen im VTA
und der rostralen Substantia nigra hat, die u. a. Ver-
bindungen zur Amygdala, zum Septum und zum Nuc-
leus accumbens aufweisen. Dass Dopamin nicht fiir die
hedonischen Reaktionen auf Belohnungen, sondern fiir
die Energetisierung instrumentellen Verhaltens not-
wendig ist, wird u. a. dadurch belegt, dass eine Schédi-
gung oder Blockade des mesolimbischen Dopaminsys-
tems dazu fiihrt, dass Belohnungen ihren Anreizwert
verlieren und Lebewesen keine Anstrengung mehr mo-
bilisieren, um eine Belohnung zu erlangen, aber nach
wie vor positive affektive Reaktionen zeigen, wenn sie
die Belohnung erhalten. Umgekehrt kann es z. B. bei
Substanzkonsumstorungen dazu kommen, dass mit der
Droge assoziierte Hinweisreize ein zunehmend starkes
Verlangen (,, Wollen) nach der Substanz auslosen, ob-
wohl die positiven affektiven Reaktionen (das ,,Mdgen*)
auf den Substanzkonsum im Laufe der Zeit abnehmen.

Goschke, 2014; Lindgren et al., 2019; Luscher et al., 2020;
McClure & Bickel, 2014; Nutt et al., 2015; Tang et al., 2015;
Volkow & Baler, 2015). Eine wichtige Frage der aktuellen
Forschung ist, inwieweit diese Beeintriachtigungen kogniti-
ver Kontrollfunktionen eine Folge chronischen Drogen-
missbrauchs sind oder ob es sich um Risikofaktoren han-
delt, diein Interaktion mit ungiinstigen Umweltbedingungen
zu einer erhohten Vulnerabilitat fiir Suchterkrankungen
fithren konnen (s. z. B. Ceceli et al., 2022; Cushnie et al.,
2023; Goldway et al., 2023; Kraplin et al., 2020, 2022).

10.4 Belohnungsvorhersagefehler und
Verstarkungslernen

Diskutiert wurde bislang die Rolle von Dopamin fiir die
Anreizmotivation und das ,,Wollen“, also das Verlangen
nach einer Belohnung. Eine zweite einflussreiche Theo-
rie zur Funktion von Dopamin bei motiviertem Verhal-
ten beruht auf der Annahme, dass Dopamin eine zen-
trale Rolle beim belohnungsbasierten Lernen spielt
(Bech et al., 2023; Daw & Tobler, 2014; Diederen & Flet-
cher, 2021; Schultz, 2017; Schultz et al., 2017). Im Fol-
genden wird insbesondere auf die Hypothese
eingegangen, dass die phasische Aktivitit dopaminerger
Neuronen einen Belohnungsvorhersagefehler (,,reward
prediction error®) kodiert, also die Diskrepanz zwischen
einer erwarteten und einer tatsichlichen Belohnung
(Schultz, 2017, 2024; Schultz et al., 2017). Dieses Fehler-
signal ist von entscheidender Bedeutung dafiir, dass
Lebewesen lernen, Belohnungen vorherzusagen, Zu-
stinden in ihrer Umwelt einen subjektiven Wert zuzu-
weisen und Verhalten auszuwéhlen, dass zu Zustinden
mit einem positiven Wert fiihrt.

10.4.1 Das Rescorla-Wagner-Modell

Bevor es um die Rolle von Dopamin beim Verstarkungs-
lernen gehen soll, ist es hilfreich, sich zunachst noch ein-
mal die Herausforderungen zu vergegenwirtigen, vor
denen Lebewesen in einer sich verdndernden und un-
sicheren Umwelt stehen. Unter diesen Bedingungen zu
iberleben ist eine nicht triviale Herausforderung, da die
Suche nach lebenswichtigen Ressourcen wie Futter und
Wasser haufig mit Unsicherheit und potenziellen Gefah-
ren verbunden ist. Daher ist die Fihigkeit zu lernen, wel-
che Hinweisreize motivational relevante Reize signali-
sieren (Pawlowsches Lernen) und welche Konsequenzen
das eigene Verhalten in einer gegebenen Situation hat
(instrumentelles Lernen) von fundamentaler Bedeutung
fir adaptives Verhalten. Entscheidend fiir das Lernen
von Beziehungen zwischen Reizen, Reaktionen und

10
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deren Konsequenzen sind Vorhersagefehler, die Dis-
krepanzen zwischen einem erwarteten Reiz oder Ver-
haltenseffekt und dem tatsdchlich eintretenden Reiz
oder Handlungsergebnis signalisieren.

© Definition

Belohnungsvorhersagefehler (,,reward prediction er-
rors®) signalisieren Diskrepanzen zwischen einer vor-
hergesagten und einer tatsichlich eintretenden Be-
lohnung. Vorhersagefehler konnen positiv sein, wenn
die Belohnung unerwartet bzw. groBer oder attraktiver
als erwartet ist; Vorhersagefehler sind negativ, wenn
eine erwartete Belohnung ausbleibt oder kleiner bzw.
weniger attraktiv ist als erwartet.

Ein einfaches, aber sehr erfolgreiches mathematisches
Modell des Lernens aus Vorhersagefehlern beim klassi-
schen Konditionieren wurde bereits in den 1970er-Jahren
von Rescorla und Wagner entwickelt und bildet nach wie
vor die Grundlage vieler aktueller Theorien (Rescorla &
Wagner, 1972; Van Hamme & Wasserman, 1994). Die
zentrale Annahme des Modells ist, dass jede Paarung
eines konditionierten Stimulus (CS) mit einem un-
konditionierten Stimulus (US) zu einer Starkung der As-
soziation zwischen den beiden Stimuli fithrt. Die Veréin-
derung der Assoziationsstirke in einem Lerndurchgang
ist dabei proportional zur Differenz zwischen der er-
warteten und der tatsdchlichen Intensitiat des US (z. B.
der Menge oder Attraktivitit verabreichten Futters). Er-
halt ein Tier z. B. mehr Futter als erwartet, resultiert ein
positiver Vorhersagefehler und die CS-US-Assoziation
wird verstarkt. Ist der Vorhersagefehler dagegen negativ
(d. h., es gibt weniger Futter als erwartet), wird die
CS-US-Assoziation abgeschwécht. Lernen findet also
statt, solange die erwartete und tatsdchliche US-Stirke
voneinander abweichen, es also einen positiven oder ne-
gativen Vorhersagefehler gibt. Der Vorhersagefehler wird
mit einer Lernrate gewichtet, die zwischen 0 und 1 be-
tragen kann und bestimmt, wie stark sich die CS-US-As-
soziation bei einem gegebenen Vorhersagefehler ver-
andert. Bei einer sehr niedrigen Lernrate fithrt jede
einzelne CS-US-Paarung nur zu einer kleinen Anderung
der Assoziationsstiarke, sodass die neue Assoziations-
stirke eine Akkumulation von auch weiter zuriick-
liegenden Erfahrungen widerspiegelt; ist die Lernrate da-
gegen sehr hoch, fiihrt bereits eine einzelne CS-US-Paa-
rung zu einer groBen Anderung der Assoziationsstirke,
sodass die am kiirzesten zuriickliegenden Erfahrungen
einen iiberproportional groBen Einfluss auf das Lernen
haben. Die Lernrate hdngt u. a. von der Salienz des CS
ab, d. h., ein sehr auffilliger CS, der die Aufmerksamkeit
des Tieres auf sich zieht, wird schneller mit einem US as-
sozilert werden als ein wenig salienter CS (Pelley et al.,
2012). Diese Annahmen werden durch folgende einfache
Modellgleichungen ausgedriickt:

AV =a(A-V)
V(Hl) =V +0‘()’_Vt)’

wobei V, die Stiarke der CS-US-Assoziation im Durch-
gang ¢t ist (die dem prédiktiven Wert des CS entspricht
und als Stirke der Erwartung des US interpretiert wer-
den kann); AV ist die Verdnderung der CS-US-
Assoziationsstirke in einem Lerndurchgang; A ist die
Starke/Intensitdt des US, und A — V der Vorhersage-
fehler (der als AusmaB der Uberraschung iiber den US
interpretiert werden kann), a ist die Lernrate, die zwi-
schen 0 und 1 variiert.

Vorhersagefehler spielen nicht nur beim klassischen
Konditionieren, sondern auch beim instrumentellen
Lernen von Relationen zwischen Reaktionen und deren
Konsequenzen eine entscheidende Rolle. Stellen wir uns
z. B. vor, wie ein Tier in einem Experiment einen Hebel
bedient und daraufhin eine kleine Menge Futter als Be-
lohnung erhélt. Zu Beginn hat das Tier noch keine Er-
fahrungen in dieser Situation gemacht, daher 16st die
erstmalige Futtergabe ein groBes positives Vorhersage-
fehlersignal aus, das anzeigt, dass das Verhalten zu
einem Effekt gefithrt hat, der besser war als erwartet.
Daher wird das Tier, wenn es sich das nachste Mal in
der gleichen Situation befindet, den Hebel mit etwas ho-
herer Wahrscheinlichkeit wieder betdtigen. Wenn es
dafiir wieder Futter gibt, resultiert erneut ein positives
Vorhersagefehlersignal, das allerdings etwas kleiner aus-
fallt, weil die Belohnung nicht mehr vollig unerwartet
ist. Mit jeder weiteren Erfahrung, dass das Betdtigen des
Hebels zu einer Futtergabe fiithrt, nimmt die Stérke der
Assoziation zwischen dem Verhalten und der Belohnung
zu, wahrend der Vorhersagefehler zunehmend kleiner
wird (dies entspricht genau dem, was die obige Modell-
gleichung vorhersagt). Hat das Tier gelernt, die Be-
lohnung perfekt vorherzusagen, wird der Vorhersage-
fehler 0 und es findet kein Lernen mehr statt.

Das Rescorla-Wagner-Modell erklart viele Befunde
aus der Forschung zur Konditionierung, weist aber auch
einige grundsitzliche Beschrankungen auf. Insbesondere
kann das Modell nicht erklaren, wie Lebewesen lernen
konnen, dass ein Hinweisreiz nicht unmittelbar eine Be-
lohnung vorhersagt, sondern lediglich das Auftreten
eines weiteren Hinweisreizes ankiindigt, der seinerseits
eine Belohnung vorhersagt (sogenannte Konditionie-
rung zweiter Ordnung). Da im Rescorla-Wagner-Modell
Lernen nur stattfindet, wenn es eine Diskrepanz zwi-
schen der durch den CS vorhergesagten GroBe des US
und der tatséchlichen GroBe des US gibt, kann das Mo-
dell Konditionierung zweiter (oder hoherer) Ordnung
nicht erkldren, da auf den CS hoéherer Ordnung nie der
US folgt. In realen Umwelten ist es aber eher die Regel
als die Ausnahme, dass ein Hinweisreiz nicht direkt eine
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Belohnung vorhersagt, sondern ein Signal fiir einen wei-
teren Reiz ist, auf den dann eine Belohnung folgt. Das
Gleiche gilt fiir das Lernen von Reaktions-Belohnungs-
Assoziationen, bei denen eine Belohnung hiufig erst
nach einer zeitlichen Verzogerung auf das Verhalten
folgt. Lebewesen miissen also lernen, Belohnungen auch
mit weiter zuriickliegenden Reizen oder Reaktionen zu
assoziieren. Das stellt Lebewesen vor die Herausforde-
rung herauszufinden, welche Ereignisse in der Vergan-
genheit fiir eine spitere Belohnung verantwortlich sind
(sogenanntes ,,credit assignment problem*). Dies ist die
Voraussetzung dafiir, dass Lebewesen Zustinden in
ihrer Umwelt Werte zuweisen konnen, die die Wahr-
scheinlichkeit widerspiegeln, mit der sie ausgehend von
einem aktuellen Zustand in andere Zustinde gelangen
konnen, in denen sie eine Belohnung erhalten.

10.4.2 Zeitliches Differenzlernen

Um zu erkldren, wie Lebewesen Beziehungen zwischen
zeitlich vorgelagerten Hinweisreizen und erst spéter ver-
fligbaren Verstdrkern erlernen kdnnen, wurden komple-
xere Lernmodelle entwickelt, wobei sich insbesondere
das Modell des sogenannten zeitlichen Differenzlernens
(,,temporal difference learning®) als sehr erfolgreich er-
wiesen hat (Montague et al., 2004; O’Doherty et al.,
2003; Seymour et al., 2004; Sutton & Barto, 1998). Das
Modell beruht auf der Annahme, dass ein Lebewesen zu
jedem Zeitpunkt #, in dem es sich in einem Zustand s be-
findet, versucht vorherzusagen, welche zukiinftigen Be-
lohnungen ausgehend vom aktuellen Zustand erreicht
werden konnen. Wie aber kann ein Tier, dass sich in sei-
ner Umwelt von einem Zustand zum nichsten bewegt,
den Wert der Zustiande lernen, sodass es sein Verhalten
so anpassen kann, dass es die erhaltenen Belohnungen
maximiert? Wie kann es insbesondere lernen, dass ein
Hinweisreiz eine Belohnung vorhersagt, die erst einige
Schritte weiter in der Zukunft verfligbar ist?

In einer neuen Umwelt haben zu Beginn des Lernens
alle Zustinde einen Wert von 0, da das Tier noch in kei-
nem der Zustdnde eine Belohnung erhalten hat. Kommt
das Tier beim Explorieren der Umwelt das erste Mal in
einen Zustand N, in dem es eine Belohnung erhilt, resul-
tiert ein positiver Vorhersagefehler, da die Belohnung
vollig unvorhersehbar war. Der entscheidende Punkt
beim zeitlichen Differenzlernen (und der zentrale Unter-
schied zum Rescorla-Wagner-Modell) besteht nun
darin, dass der Vorhersagefehler genutzt wird, um den
Wert des Zustands N — 1 anzupassen, in dem sich das
Tier unmittelbar vor dem Zustand N befand, in dem es
die Belohnung erhielt. Der Wert des Zustands N — 1, der
vorher 0 war, wird also um einen gewissen Betrag er-
hoht, da dieser Zustand nun mit der Erwartung verbun-
den ist, dass es im folgenden Zustand N eine Belohnung

gibt. Diese Anderung des Werts wird nach und nach auf
immer weiter zuriickliegende Zustinde iibertragen. Stel-
len wir uns vor, dass das Tier beim ndchsten Mal von
einem Zustand N — 2 in den Zustand N — 1 gelangt. Ob-
wohl es in N — 1 ja keine Belohnung gibt, resultiert den-
noch erneut ein Vorhersagefehler, da der Zustand N — 1
einen positiven Wert erhalten hat und der Wert des Zu-
stands N — 2 daher unterschdtzt wurde. Als Folge wird
der Wert des Zustands N — 2 erhoht, was die Erwartung
widerspiegelt, dass man ausgehend von diesem Zustand
in einen zukiinftigen Zustand gelangen kann, in dem es
eine Belohnung gibt.

Formal ergibt sich der Vorhersagefehler § aus der
unmittelbaren Belohnung R | plus dem vorhergesagten
zukinftigen Wert V . minus der aktuellen Wertvorher-
sage V.

S0 =Ry + 7 Viy = Vo

Der Vorhersagefehler 5, wird verwendet, um die alte
Wertvorhersage zu aktualisieren:

Viomen = Viay T

Der Parameter a ist wie im Rescorla-Wagner-Modell
eine variable Lernrate und der Parameter y (0 <y < 1) ist
ein sogenannter Diskontierungsfaktor, der die Tatsache
abbildet, dass Lebewesen dazu neigen, den Wert einer
zukinftigen Belohnung umso stirker abzuwerten, je
weiter sie in der Zukunft liegt (s. auch » Abschn.
10.5.1).

Die entscheidende Idee beim zeitlichen Differenz-
lernen besteht also darin, dass der Lernalgorithmus
nicht nur dann einen Vorhersagefehler generiert, wenn
ein Agent unerwartet eine Belohnung erhilt. Vielmehr
versucht der Algorithmus den Wert des néichsten Zu-
stands vorherzusagen, wobei dieser Wert wiederum
selbst nichts anderes ist, als die mit dem néichsten Zu-
stand assoziierte Belohnungsvorhersage. Das bedeutet,
dass Vorhersagefehler nicht nur durch unerwartete Be-
lohnungen ausgelost werden, sondern auch dann, wenn
es zwar keine Belohnung gibt, aber man den Wert des
nichsten Zustands unterschétzt, d. h., wenn die Vorher-
sage, welche Belohnung ausgehend von einem Zustand
erreicht werden kann, die faktisch zu erlangenden zu-
kiinftigen Belohnungen noch nicht korrekt abbildet. Es
kann mathematisch gezeigt werden, dass das zeitliche
Differenzlernen nach hinreichender Exploration des Zu-
standsraums allen Zustinden korrekte Werte zuweist,
sodass ein Agent von jedem Zustand ausgehend den op-
timalen Weg zu anderen Zustidnden finden kann, durch
den der Erhalt von Belohnungen maximiert wird.

Wihrend zeitliche Vorhersagefehler zuniachst im Zu-
sammenhang mit klassischem Konditionieren unter-
sucht wurden, stellen sie auch wichtige Signale fiir die
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Auswahl von instrumentellem, zielgerichtetem Verhal-
ten dar (Daw & Tobler, 2014). Die im Fehlersignal ent-
haltene Information kann genutzt werden, um solche
Verhaltensweisen zu verstirken, die zu positiv be-
werteten Zustinden in der Umwelt fiithren, d. h. Zu-
stinden, von denen ausgehend groBe zukiinftige Be-
lohnungen erreicht werden kénnen. Ein solches Modell
ist das sogenannte Actor-Critic-Modell, in dem eine
Modellkomponente (der ,,Kritiker®) lernt, Situationen
zu bewerten, wahrend das Akteursystem eine Ver-
haltensstrategie generiert, die auf lange Sicht den Erhalt
von Belohnungen maximiert (Joel, Niv & Ruppin, 2002;
Khamassi et al., 2005).

10.4.3 Zeitlicher Vorhersagefehler und
Aktivitit dopaminerger Neurone

Zuriick zur Funktion von Dopamin beim Verstarkungs-
lernen: Interessanterweise hat das Vorhersagefehler-
signal im Modell des zeitlichen Differenzlernens ver-

Feuerungs-

a Unerwartete Belohnung h
rate

b Durch einen konditionierten

Reiz angekiindigte (erwartete) ~"eU°Ti"e*

rate
Belohnung
¢ Ausbleiben einer erwarteten  feyerungs-
Belohnung rate

O Abb. 10.5 Aktivitit dopaminerger Neurone im ventralen
Tegmentum von Affen in verschiedenen Phasen einer Pawlowschen
Konditionierung. a Vor der Konditionierung 16st eine unerwartete
Belohnung (US) eine phasische Erhéhung der Feuerungsrate dopa-
minerger Neurone aus. b Wenn das Tier gelernt hat, dass ein kondi-
tionierter Reiz (CS) den US zuverléssig ankiindigt, feuern die Dopa-

mutlich ein neurobiologisches Substrat im Feuerungs-
verhalten dopaminerger Neuronen im Mittelhirn
(Starkweather & Uchida, 2021). Evidenz fiir diese
Hypothese stammt aus wegweisenden Experimenten, in
denen Wolfram Schultz und seine Kollegen das
Feuerungsverhalten einzelner dopaminerger Neuronen
im VTA von Affen in einer Pawlowschen
Konditionierungsaufgabe abgeleitet haben (8 Abb.
10.5; Schultz et al., 1997; Schultz & Dickinson, 2000;
Schultz et al., 2017; Schultz et al., 1998).

Zu Beginn des Experiments hatten die Tiere noch
keine Erwartung tliber das, was in der Situation passie-
ren konnte. Der Affe erhielt dann unerwartet eine kleine
Belohnung in Form eines Spritzers Saft in den Mund.
Dies 16st nach dem Modell einen positiven Vorhersage-
fehler aus, da die Belohnung unerwartet ist, was damit
einherging, dass dopaminerge Neurone im VTA (die
normalerweise eine relativ konstant niedrige Basis-
feuerungsrate zeigen) auf den Saft-US mit einer phasi-
schen, einige Hundert Millisekunden dauernden Erho-
hung ihrer Feuerungsrate reagierten. Im weiteren Ver-
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minneuronen in Reaktion auf den CS, aber nicht mehr auf die er-
wartete Belohnung. ¢ Bleibt eine erwartete Belohnung aus, kommt es
zu einer reduzierten Feuerungsrate der dopaminergen Neurone.
(Mod. nach Schultz et al., 1997, reprinted with permission from
AAAS)
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lauf des Experiments wurde dann wiederholt kurz vor
dem US (dem Saftspritzer) ein Lichtreiz als CS dar-
geboten, der die Saftbelohnung zuverlidssig ankiindigte.
Die Tiere lernten also nach und nach, dass das Licht die
Saftbelohnung vorhersagt. Gleichzeitig zeigten die do-
paminergen Neurone eine bemerkenswerte Verdnderung
ihres Feuerungsverhaltens: Sie reagierten zunehmend
weniger stark auf den Saft-US, begannen aber gleichzei-
tig, zunehmend stérker zu feuern, wenn das Licht dar-
geboten wurde. Sobald die Tiere gelernt hatten, dass das
Licht die Belohnung valide vorhersagt, feuerten die
Neuronen nur noch in Reaktion auf das Licht und nicht
mehr auf die (nunmehr sicher erwartete) Saftbelohnung.
Das Feuerungsverhalten entspricht also genau dem, was
man erwarten wiirde, wenn die Neuronen einen Be-
lohnungsvorhersagefehler kodieren: Lernt das Tier, dass
das Licht den Saft vorhersagt, wird die Differenz zwi-
schen der erwarteten und der tatsichlichen Belohnung
(also der Vorhersagefehler) immer kleiner und entspre-
chend nimmt die Aktivitit der dopaminergen Neuronen
in Reaktion auf die Belohnung ab. Da der Lichtreiz
selbst unvorhersehbar ist, fithrt er — wie vom Modell des
zeitlichen Differenzlernens vorhergesagt — zu einem
positiven Vorhersagefehler, da das Tier gelernt hat, dass
er eine Belohnung vorhersagt (also ein Zustand mit
einem positiven Wert folgen wird).

Wird nun im weiteren Verlauf eines solchen Experi-
ments der Lichtreiz seinerseits von einem weiteren
Signalreiz (z. B. einem Ton) zuverléssig angekiindigt, so
reagieren die dopaminergen Neurone nach und nach
immer weniger auf das (zunehmend vorhersehbare)
Licht, dafiir aber immer stiarker auf den (nicht vorher-
sehbaren) Ton — wie man es nach dem Modell des zeit-
lichen Differenzlernens erwarten sollte. Bleibt nach der
Darbietung des Lichts die eigentlich erwartete Saft-
belohnung plétzlich aus, reagieren die dopaminergen
Neurone zu dem Zeitpunkt, zu dem das Tier eigentlich
die Belohnung erwartet hitte, mit einer reduzierten
Feuerungsrate. Auch dies ist nach dem Modell zu erwar-
ten, da das Ausbleiben einer eigentlich erwarteten Be-
lohnung zu einem negativen Vorhersagefehler fiihrt.
Folgt wiederholt auf das Licht kein Saft mehr, verrin-
gern sich nach und nach sowohl die Reaktion der dopa-
minergen Neuronen auf das Licht als auch die Reduk-
tion der dopaminergen Aktivitdt in Reaktion auf das
Ausbleiben des Safts. Zusammengenommen spricht die-
ses Befundmuster dafiir, dass das phasische Feuern der
dopaminergen Neurone nicht etwa den Erhalt einer Be-
lohnung anzeigt, sondern vielmehr den im Modell des

zeitlichen Differenzlernens postulierten zeitlichen Be-
lohnungsvorhersagefehler kodiert (Daw & Tobler, 2014;
Maes et al., 2020; Starkweather & Uchida, 2021).

In den meisten Studien zur Rolle von Dopamin beim
zeitlichen Differenzlernen wurden Tiere mit primaren
Verstiarkern wie Nahrung oder Saft belohnt. Es gibt al-
lerdings Belege dafiir, dass beim Menschen auch sekun-
dire Verstirker wie Geldgewinne Aktivitit in dopami-
nergen Systemen auslosen (Knutson et al., 2001). Eine
frithe fMRT-Studie, in der Personen einer klassischen
Konditionierung mit einer Geschmacksbelohnung
unterzogen wurden, zeigte, dass die Aktivierungen im
ventralen Striatum und orbitofrontalen Kortex — Ziel-
regionen dopaminerger Neuronen im VTA - signifikant
mit dem Belohnungsvorhersagefehler korrelierten, der
durch ein zeitliches Differenzlernmodell vorhergesagt
wurde (O’Doherty et al., 2003). Zusammen mit anderen
Ergebnissen spricht dies dafiir, dass auch im mensch-
lichen Gehirn Lernprozesse ablaufen, die dem Modell
des zeitlichen Differenzlernens entsprechen (Daw & To-
bler, 2014).

Jetzt kann nochmals die eingangs gestellte Frage
nach der Definition von Belohnungen aus der Perspek-
tive des Verstarkungslernens aufgegriffen werden. Es ist
davon auszugehen, dass Lebewesen im Zuge der Evolu-
tion angeborene Priferenzen fiir bestimmte Klassen von
Reizen entwickelt haben, die relevant fiir das Uberleben
und die Fortpflanzung sind. Dadurch, dass diese Reize
(z. B. ein siiBer Geschmack) von Lebewesen als ange-
nehm und belohnend empfunden werden, wird gewahr-
leistet, dass Lebewesen solche Reize aufsuchen oder an-
streben, die adaptive Konsequenzen haben (z. B. die Er-
hohung eines zu niedrigen Blutzuckerspiegels). Wie
oben schon erwihnt, bedeutet das nicht, dass diese Préa-
ferenzen (z. B. fiir kalorienreiche und siiBe Nahrung) in
modernen Umwelten nach wie vor adaptiv sind, son-
dern sie stellen evolutiondre Anpassungen an Umwelten
dar, in denen grundlegende Motivationssysteme ur-
spriinglich evolviert sind (Cosmides & Tooby, 2013;
Heckhausen, 2016). Aufbauend auf primiren Be-
lohnungsreizen konnen Lebewesen iiber das zeitliche
Differenzlernen einem breiten Spektrum von Zusténden
Werte zuweisen, die die Wahrscheinlichkeit widerspie-
geln, dass man von diesen Zustinden ausgehend zu-
kiinftige Belohnungen erlangen kann. Uber diese Lern-
mechanismen kann somit eine prinzipiell unbegrenzte
Zahl von Reizen und Zustinden belohnende Eigen-
schaften erhalten (» Exkurs ,,Modellfreies vs. modell-
basiertes Belohnungslernen®).
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Modellfreies vs. modellbasiertes Belohnungslernen

In der Forschung zum Verstarkungslernen wird zwischen
zwel qualitativ verschiedenen Formen des Lernens unter-
schieden, die als modellfreies und modellbasiertes Lernen
bezeichnet werden. Die bisher diskutierten Theorien zum
zeitlichen Differenzlernen und zur Rolle dopaminerger
Vorhersagefehlersignale fokussieren primar auf modell-
freies Lernen. Bei dieser Art des Lernens erwirbt das Lebe-
wesen kein explizites inneres Modell der Relationen zwi-
schen Reizen, Reaktionen und Konsequenzen, sondern
Belohnungen fiihren direkt zu einer Verstarkung von Reiz-
Reaktions-Assoziationen bzw. zur Zuweisung von Werten
zu Zustdnden (Dolan & Dayan, 2013; Huys, Cruickshank
& Serigs, 2014). Das Ergebnis des modellfreien Lernens ist
also keine explizite Reprasentation der Beziehungen zwi-
schen Reizen, Reaktionen und deren Konsequenzen, son-
dern die Starke der Reiz-Reaktions-Assoziationen und die
erlernten Zustandswerte spiegeln die akkumulierten Be-
lohnungserfahrungen wider, die das Lebewesen im Verlauf
der Lerngeschichte gemacht hat.

Die beim modellfreien Lernen erworbenen Reiz-
Reaktions-Assoziationen werden mitunter als Grundlage
von habituellem Verhalten und Gewohnheiten betrachtet.
Gewohnheiten ermoglichen es Lebewesen, schnell und
ohne komplexere kognitive Verarbeitung auf Reize zu re-
agieren, haben aber den Nachteil, dass sie unflexibel sind
und nur langsam durch Umlernen an verdnderte Be-
dingungen angepasst werden konnen. Dies zeigt sich darin,
dass habituelles Verhalten weiter aufrechterhalten wird,
auch nachdem ein Verstarker (z. B. Futter) entwertet (,,de-
valuiert*) wurde (z. B. indem das Tier geséttigt wird), oder
wenn das Verhalten nicht langer zu einer Belohnung fiihrt
(Carden & Wood, 2018; Seger, 2018; Wood & Runger,
2016). Habituelles Verhalten ist bei Tieren ein gut belegtes
Phénomen, aber bei Menschen schwierig im Experiment
zu induzieren (de Wit et al., 2018), und es ist umstritten, in-
wieweit Gewohnheiten bei Menschen bei genauerer Ana-

lyse nicht doch von Zielen und erwarteten Konsequenzen
abhidngen (De Houwer et al., 2018; Kruglanski & Szu-
mowska, 2020). Das schlieB8t nicht aus, dass auch Men-
schen habituelles Verhalten erwerben kénnen; dies setzt
vermutlich aber ldngere Lernphasen voraus, die in Experi-
menten normalerweise nicht realisierbar sind.

Im Gegensatz zum modellfreien Lernen zeichnet sich
modellbasiertes Lernen dadurch aus, dass Lebewesen in-
nere Modelle ihrer Umwelt und explizite Représentatio-
nen der Relationen zwischen Zustinden, Verhaltens-
optionen und Belohnungen erwerben (Dolan & Dayan,
2013), dhnlich wie es bereits in klassischen Arbeiten von
Tolman (1948, 1949) mit dem Konzept der kognitiven Kar-
ten postuliert wurde. Innere Modelle sind die Grundlage
der Fahigkeit zur Planung und ermdglichen es, mental
durchzuspielen, welche zukiinftigen Zustinde durch wel-
che Aktionen erreicht werden konnen. Modellbasiertes
Verhalten beruht insoweit auf einer Suche durch einen
mental reprasentierten Entscheidungsbaum, der mogliche
Zustiande, Handlungen und deren Konsequenzen repra-
sentiert. Modellbasierte Verhaltenskontrolle ist komputa-
tional aufwendig, hat aber den Vorteil, dass Verhalten
schnell und flexibel an wechselnde Belohnungskontingen-
zen angepasst werden kann. Sequenzielles Planen auf der
Basis innerer Modelle ist somit eine wichtige Grundlage
fiir zielgerichtetes Verhalten, das durch antizipierte Konse-
quenzen kontrolliert wird (Goschke, 2024; Hommel, 2009;
Hommel & Wiers, 2017; Waszak et al., 2012).

Den Unterschied zwischen beiden Formen des Lernens
kann man an einem einfachen Alltagsbeispiel veranschau-
lichen. Stellen Sie sich vor, Sie sind in einer unbekannten
Stadt und kénnen nicht auf einen Stadtplan zuriickgreifen,
mochten aber von Threm Hotel zu einer bestimmten
Sehenswiirdigkeit gelangen. Die modellfreie Strategie be-
stiinde darin, allen Orten, die Sie besucht haben und den
darin ausgefithrten Handlungen (in welche Richtung Sie
jeweils weitergegangen sind) Werte zuzuweisen, je nach-



dem ob Sie am Ende Ihr Ziel erreicht haben. Nach hin-
reichend langem Explorieren der Stadt ermoglicht es diese
Strategie, an jedem Ort die Richtung einzuschlagen, die in
den néchsten Zustand mit dem jeweils hochsten Wert fithrt
(also die Distanz zum Ziel am stiarksten reduziert). Aller-
dings konnten Sie Ihr Verhalten nicht schnell und flexibel
andern, wenn beispielweise eine bestimmte Strale wegen
einer Baustelle gesperrt ist und Sie daher einen Umweg
nehmen missten, sondern Sie miissten die alternative
Route durch erneutes Explorieren lernen. Die modell-
basierte Strategie dagegen wiirde darin bestehen, alle
zurlickgelegten Wege und besuchten Orte im Gedéchtnis
zu speichern und auf dieser Basis eine mentale Karte der
Stadt zu erstellen. Diese Karte wiirde es Ihnen ermdg-
lichen, in jedem Zustand die beste Route vorauszuplanen,
indem Sie die verschiedenen moglichen Wege mental
durchspielt.

In Bezug auf die neuronalen Mechanismen beider
Formen des Verstiarkungslernens ist man urspriinglich
davon ausgegangen, dass die Belohnungsvorhersage-
fehler, die durch die phasische Dopaminaktivitit kodiert
werden, primdr beim modellfreien Verstirkungslernen
eine Rolle spielen wiirden. Allerdings gibt es zunehmend
Hinweise darauf, dass Dopamin auch bei bestimmten
Formen des modellbasierten Lernens eine Rolle spielt
(Akam & Walton, 2021; Langdon et al., 2018). So hat sich
gezeigt, dass das Feuerungsverhalten dopaminerger
Neuronen nicht nur Belohnungsvorhersagefehler signali-
siert, sondern dass diese Neuronen generell durch tiber-
raschende und unerwartete sensorische Reize aktiviert
werden (Akam & Walton, 2021). Daraus hat man den
Schluss gezogen, dass phasische Dopaminaktivitit eine
allgemeinere Rolle bei der Vorhersage von zukiinftigen
Zustanden und bei bestimmten Formen des modell-
basierten Lernens spielt.
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Von besonderer Bedeutung fiir die modellbasierte Ver-
haltenskontrolle ist der orbitofrontale Kortex (8 Abb.
10.6; » Exkurs ,,Funktionale Neuroanatomie des pra-
frontalen Kortex®). Dieser ist fiir das modellfreic Ver-
starkungslernen nicht notwendig, spielt aber eine zentrale
Rolle bei der Reprisentation der spezifischen Merkmale
eines breiten Spektrums primirer und sekundérer Be-
lohnungsreize und ist an der Verhaltensselektion aufgrund
von Antizipationen zukiinftiger werthaltiger Konsequen-
zen beteiligt (McDannald et al., 2012; Rudebeck & Murray,
2014; Schoenbaum et al., 2009; Stalnaker et al., 2015; Zhou
et al., 2021). Neuropsychologische Studien zeigen, dass La-
sionen des orbitofrontalen Kortex zu Defiziten bei der fle-
xiblen Aktualisierung des Belohnungswerts von Reizen
fithren. Die Tiere oder Patienten lernen weiterhin, Ver-
halten mit einer Belohnung zu assoziieren, aber wenn das
Verhalten nicht langer zu einer Belohnung fiihrt, weil der
Verstarker entwertet (devaluiert) wurde oder sich Beloh-
nungskontingenzen verdndert haben, beeintrachtigen L&-
sionen des orbitofrontalen Kortex die Fiahigkeit, Wert-
reprasentationen zu aktualisieren und das Verhalten schnell
und flexibel an die neuen Gegebenheiten anzupassen (Be-
chara & Damasio, 2005; Bechara et al., 2000; Rudebeck &
Rich, 2018). Die Rolle des orbitofrontalen Kortex bei der
modellbasierten Verhaltenskontrolle ist durch neuere Be-
funde weiter differenziert worden, die dafiir sprechen, dass
er speziell am Erwerb ,,kognitiver Karten* und der Repra-
sentation von Zustinden und Zustandsiibergingen in
einem Aufgabenraum beteiligt ist (so wie es oben in dem
Beispiel mit der mentalen Karte einer Stadt beschrieben
wurde). Diese Reprisentationen sind insbesondere wichtig
fiir die Verhaltensauswahl, wenn aus sensorischen Informa-
tionen auf nicht direkt beobachtbare, verborgene Beloh-
nungskontingenzen geschlossen werden muss (Niv, 2019;
Schuck et al., 2016; Schuck et al., 2018).
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8 Abb. 10.6 a Teilregionen des
Frontalhirns (laterale Ansicht). b
Teilregionen des Frontalhirns
(mediale Ansicht). ¢ Schemati-
sche Darstellung wichtiger Ver-
bindungen des prafrontalen Kor-
tex (PFC) mit anderen Hirn-
regionen. ACC anteriorer
zingularer Kortex. (Aus
Goschke, 2024; a,b: mod. nach
Gazzaniga et al., 2002, © W. W.
Norton & Company; c: mod.
nach Miller & Cohen, 2001, mit
freundlicher Genehmigung von
Annual Reviews)
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10.4.4 Integrative theoretische Ansatze:
Belohnungslernen als Inferenz unter
Unsicherheit

Die Rolle von Dopamin ist eines der meisterforschten The-
men der neurobiologischen Motivationsforschung, und
jedes Jahr erscheint eine nahezu uniibersehbare Zahl von
Studien zur Funktion dopaminerger Systeme. Es wiirde
den Rahmen dieses Kapitels sprengen, eine weitergehende
Ubersicht iiber diese Forschung zu geben, aber es soll zum
Abschluss dieses Abschnitts auf einige fiir dieses Thema
relevante theoretische Entwicklungen hingewiesen werden.

Eine wichtige Weiterentwicklung der urspriinglichen
Vorhersagefehlerhypothese adressiert direkt das zu Be-
ginn dieses Kapitels angesprochene Problem, dass Lebe-
wesen bei der adaptiven Verhaltenssteuerung mit ver-
schiedenen Formen von Unsicherheit konfrontiert sind.
Speziell fiir das Belohnungslernen sind zwei Quellen von
Unsicherheit besonders relevant, die mit der Variabilitat
von Belohnungskontingenzen zu tun haben (Piray &
Daw, 2021). So konnen sich in der Umwelt eines Lebe-
wesens die Kontingenzen, die bestimmen, unter welchen
Bedingungen welches Verhalten zu Belohnungen fiihrt,
auf nicht vorhersehbare, aber systematische Weise dn-
dern (z. B. wenn eine Wasserquelle, die ein Tier bislang
genutzt hat, wegen einer Klimaverinderung dauerhaft
erschopft ist). Die Haufigkeit, mit der solche systemati-
schen Verdnderungen auftreten, wird als Volatilitit
einer Umwelt bezeichnet. Zum anderen koénnen Be-
lohnungen zufélligen Schwankungen unterliegen, selbst
wenn sich Belohnungskontingenzen nicht dauerhaft
oder systematisch dndern (z. B. wenn die Wasserquelle
an einigen Tagen wegen einer kurzfristigen Hitzewelle
versiegt, aber ansonsten verldsslich Wasser enthélt).

Verianderungen von Belohnungskontingenzen sind von
entscheidender Bedeutung fiir Lebewesen und erfordern
eine dynamische Anpassung von Parametern des Ver-
starkungslernens, insbesondere der Lernrate.

Betrachten wir dazu, wie sich Anderungen der Lern-
rate auswirken. Je kleiner beim zeitlichen Differenz-
lernen die Lernrate ist, desto kleiner sind die Ande-
rungen, die durch einen einzelnen Vorhersagefehler aus-
gelost werden. Eine kleine Lernrate verhindert also, dass
einzelne, moglicherweise zufillige Erfahrungen einen zu
groBen Effekt haben. Der Wert, der Zustdnden im Laufe
des Lernens zugewiesen wird, wird stattdessen durch
eine groBere Zahl vergangener Erfahrungen bestimmit.
Dagegen fiihrt eine hohe Lernrate dazu, dass die zuletzt
gemachten Erfahrungen einen sehr starken Einfluss auf
die Aktualisierung des Werts eines Zustands haben. Dies
beschleunigt das Lernen, kann aber auch dazu fiihren,
dass einzelne zufillige Erfahrungen einen zu groBen Ein-
fluss auf das Lernen haben und frithere Erfahrungen
gleichsam ,,liberschrieben werden. Ob eine hohe oder
niedrige Lernrate ,,besser ist, hiangt von der Belohnungs-
struktur der Umwelt ab. In einer volatilen Umwelt, in
der sich Belohnungskontingenzen haufig systematisch
verandern, sollte die Lernrate erhoht werden, damit Be-
lohnungsvorhersagen schneller an systematische Ver-
anderungen von Kontingenzen angepasst werden kon-
nen. Gleichzeitig sollten Vorhersagefehler einen starken
Einfluss auf das Lernen haben, da sie mit hoher Wahr-
scheinlichkeit echte Verdnderungen von Belohnungskon-
tingenzen anzeigen. Mathematische Modelle zeigen
dementsprechend, dass es zu besseren Belohnungsvor-
hersagen fiithrt, wenn Vorhersagefehler in dieser Weise an
die Volatilitdt angepasst werden (Moller et al., 2022;
Piray & Daw, 2021; » Studie ,,Anpassung der Lernrate
an die Volatilitidt von Belohnungskontingenzen®).

Anpassung der Lernrate an die Volatilitdt von Beloh-
nungskontingenzen

Experimente zeigen, dass Personen in der Tat ihre Lernrate
an die Volatilitdt von Belohnungskontingenzen anpassen. In
einer fMRT-Studie (Behrens et al., 2007) konnten die Perso-
nen zwischen zwei Farben wihlen, die jeweils mit der Aus-
sicht auf eine bestimmte Belohnung assoziiert waren. In eini-
gen Blocken blieb die Wahrscheinlichkeit der beiden Optio-
nen stabil, wahrend sich die Wahrscheinlichkeiten in anderen
Blocken nach einer variablen Anzahl von Durchgédngen dn-
derten. Aus dem Verhalten der Personen konnte erschlossen
werden, dass sich in hoch volatilen Blocken die Lernrate er-
hohte und die Personen ihr Verhalten schneller an verédnderte
Belohnungswahrscheinlichkeiten anpassten. Die Analyse
der fMRT-Daten zeigte, dass die Aktivierung im ACC die
Verdanderung der Lernrate und die (aus dem Verhalten er-
schlossene) Einschitzung der Volatilitit durch die Personen

widerspiegelte. Je hoher die Volatilitdt eingeschétzt wurde,
umso starker wurde der ACC durch unerwartete Ereignisse
aktiviert. Diese volatilitdtsbedingte Variation im ACC-Sig-
nal korrelierte mit den dynamischen Anderungen der Lern-
rate der Personen. Diese Ergebnisse zeigen, dass Menschen
lernen konnen, ihre Lernrate flexibel an Kontexte mit wech-
selnden Volatilititen anzupassen. Dariiber hinaus sprechen
sie dafiir, dass der ACC den pradiktiven Wert unerwarteter
Ereignisse kodiert, d. h. die Wahrscheinlichkeit, dass Vorher-
sagefehler tatsiachlich systematische Verdnderungen von Be-
lohnungskontingenzen signalisieren. Auf der Basis dieser In-
formation wird die Lernrate dynamisch an den Wert neuer
Informationen adaptiert, d. h., je hoher die Volatilitat in
einer Umwelt ist, desto hoher ist der Informationsgehalt
neuer Informationen (z. B. eines Vorhersagefehlers) und
desto stérker erhoht sich die Lernrate (s. auch Nassar et al.,
2012; Simoens et al., 2024; Soltani & Izquierdo, 2019).
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Allerdings ist die Situation fiir Lebewesen in natiir-
lichen Umwelten noch komplexer, da die Variabilitit
von Ereignissen nicht nur von der Volatilitiat abhéingt,
sondern auch Zufallsrauschen widerspiegeln kann
(Moller et al., 2022; Piray & Daw, 2021). Das Ausmal
von Rauschen sollte ebenfalls die Lernrate und die Ge-
wichtung von Vorhersagefehlern beeinflussen, aber in
die genau gegenteilige Richtung wie die Volatilitit. Bei
hohem Rauschen liefern einzelne Ergebnisse (z. B. eine
unerwartete Belohnung) weniger Informationen iiber
die wahren zugrunde liegenden Belohnungskontingen-
zen, d. h., Erwartungsverletzungen spiegeln hauptsich-
lich das hohe Zufallsrauschen der Beobachtungen
wider. Dementsprechend sollte die Lernrate reduziert
werden und einzelne Vorhersagefehler sollten weniger
Gewicht bei der Anpassung von Belohnungs-
erwartungen haben, sodass Belohnungsvorhersagen auf
der Akkumulation einer groBeren Zahl von Er-
fahrungen beruhen.

Leider manifestieren sich beide Formen von Unsi-
cherheit aus der Sicht des Lebewesens zunéchst in &hn-
licher Weise, und zwar als eine erh6hte Rate unerwarteter
Ereignisse. Wie Lebewesen beide Quellen von Unsicher-
heit unterscheiden, um Lernparameter kontextabhingig
zu adaptieren und zu mdoglichst optimalen Belohnungs-
vorhersagen zu kommen, ist nicht abschlieBend geklart
und Gegenstand aktueller Forschung. Besonders viel-
versprechend sind dabei Ansitze, die das Belohnungs-
lernen als ein Bayes’sches Inferenzproblem konzipieren
(Gershman & Uchida, 2019; Griffiths et al., 2023; Kang
et al., 2024; Liakoni et al., 2021). Bayes'sche Inferenz ist
ein nach Thomas Bayes benannter allgemeiner kompu-
tationaler Ansatz, der beschreibt, wie a priori Uber-
zeugungen (z. B. lber die Wahrscheinlichkeit einer
Hypothese) durch Einbeziehung neuer Daten (die Evi-
denz) aktualisiert werden sollten, um zu einer ver-
besserten (a posteriori) Uberzeugung zu gelangen. Auf
das Belohnungslernen angewendet besteht das Problem
fiir das Gehirn eines Lebewesens darin, a priori Uber-
zeugungen Uber verborgene Zustinde (z. B. Beloh-
nungskontingenzen) mit verrauschten sensorischen
Daten (der Evidenz) zu integrieren, um daraus eine A-
posteriori-Wahrscheinlichkeitsverteilung zu ermitteln,

die angibt, mit welcher Wahrscheinlichkeit sich das
Lebewesen in einem bestimmten Zustand befindet.

Diese zugegebenermalen abstrakte Beschreibung
lasst sich anhand des Beispiels veranschaulichen, das
eingangs bereits verwendet wurde. Nehmen wir an, die
Wahrnehmung eines Waldstiicks enthélt ambige Infor-
mationen dariiber, ob sich im Gebiisch ein Raubtier ver-
steckt oder nicht (der verborgene Zustand). Das Lebe-
wesen muss zum einen einschitzen, wie wahrscheinlich
es ist, dass, wenn sich ein Raubtier im Gebiisch verste-
cken wiirde, dies den aktuellen perzeptuellen Eindruck
verursachen wiirde. Zweitens muss das Lebewesen auf-
grund fritherer Erfahrungen einschitzen, wie wahr-
scheinlich es an sich (also unabhingig von den aktuellen
sensorischen Daten) ist, in dieser Gegend Raubtiere an-
zutreffen (die A-priori-Wahrscheinlichkeit). Die Bay-
es’sche Inferenz liefert dabei eine komputationale Me-
thode, die angibt, wie aus diesen beiden Wahrscheinlich-
keitsschiatzungen die A-posteriori-Wahrscheinlichkeit
berechnet werden kann, dass sich bei Vorliegen der ak-
tuellen sensorischen Information tatsichlich ein Raub-
tier im Gebiisch befindet.

Es wiirde den Rahmen dieses Einfithrungskapitels
sprengen, auf die Anwendung Bayes’scher Inferenz-
prozesse auf das Belohnungslernen und die Selektion
motivierten Verhaltens einzugehen. Die fiir das Thema
wichtige allgemeine Schlussfolgerung an dieser Stelle ist,
dass aus dieser theoretischen Perspektive die Funktion
des Verstarkungslernens darin besteht, moglichst valide
Uberzeugungen iiber verborgene Zustinde in der Um-
welt und deren Wert zu bilden. Diese Sichtweise geht
damit weit iiber die urspriingliche Vorhersagefehler-
hypothese des Dopaminsystems hinaus. Ein Ziel der ak-
tuellen Forschung besteht zum einen darin, zu entschliis-
seln, wie Prinzipien der Bayes’schen Inferenz zumindest
ndherungsweise in realen neuronalen Mechanismen im-
plementiert sein kdnnten. Zum anderen gilt es, die Rolle
dopaminerger Systeme in Interaktion mit Strukturen in
den Basalganglien und prafrontalen Regionen bei der
Inferenz verborgener Zustdnde in der Umwelt zu unter-
suchen (s. z. B. Gershman & Uchida, 2019; Hennig et al.,
2023; Kang et al., 2024; Nassar et al., 2010; Razmi &
Nassar, 2021; Starkweather et al., 2017).
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— Zusammenfassung

Belohnungsvorhersagefehler signalisieren Dis-
krepanzen zwischen einer erwarteten und einer tat-
sdchlichen Belohnung und sind von zentraler Be-
deutung fiir das Verstarkungslernen, durch das Lebe-
wesen lernen vorherzusagen, welche Zustinde in der
Umwelt mit Belohnungen verbunden sind und welches
Verhalten zu solchen Zustdnden fiihrt. Das Rescor-
la-Wagner-Modell ist ein einfaches Modell des Ver-
stairkungslernens, das postuliert, dass jede Paarung
eines konditionierten Stimulus (CS) mit einem un-
konditionierten Stimulus (US) zu einer Starkung der
CS-US-Assoziation fiihrt, deren GroBe proportional
zur Differenz zwischen erwarteter und tatsdchlicher
US-Intensitét ist. Ist der US (z. B. eine Menge Futter)
groBer als erwartet, resultiert ein positiver Vorhersage-
fehler und die CS-US-Assoziation wird verstdrkt. Ist
der US kleiner als erwartet, resultiert ein negativer
Vorhersagefehler und die CS-US-Assoziation wird ab-
geschwicht. Wie stark sich die CS-US-Assoziation bei
einem gegebenen Vorhersagefehler verdndert, wird
durch die Lernrate bestimmt, die u. a. von der Salienz
des CS und der Volatilitat von Belohnungskontingen-
zen in der Umwelt abhdngt.

Das Modell des zeitlichen Differenzlernens ist eine
Weiterentwicklung dieser Annahme und geht davon
aus, dass Lebewesen zu jedem Zeitpunkt versuchen
vorherzusagen, welche zukiinftigen Belohnungen sie
ausgehend vom aktuellen Zustand erreichen kénnen.
Erhélt das Lebewesen das erste Mal unerwartet eine
Belohnung, resultiert ein positiver Vorhersagefehler
und der Wert des Zustands, bei dem die Belohnung er-
folgt, wird erhoht. Dariiber hinaus wird auch der Wert
des vorhergehenden Zustands erhoht, da dieser nun
mit der Erwartung verbunden ist, dass es im nach-
folgenden Zustand eine Belohnung gibt. Im Zuge der
Exploration ihrer Umwelt lernen Lebewesen nach und
nach, immer weiter zuriickliegenden Zustdnden einen
Wert zuzuweisen, der die Hohe der Belohnung wider-
spiegelt, die ausgehend von einem Zustand erreicht
werden kann, und sie lernen, welche Aktionen in Zu-
stinde fiihren, in denen es mdoglichst groBe Be-
lohnungen gibt. Vorhersagefehler werden vermutlich
durch das phasische Feuerungsverhalten von Neuro-
nen im mesolimbischen Dopaminsystem kodiert. Un-
erwartete Belohnungen (oder unerwartete konditio-
nierte Hinweisreize, die eine Belohnung ankiindigen)
16sen eine phasische Erh6hung der Feuerungsrate do-
paminerger Neurone im VTA aus. Dagegen 16sen kor-
rekt vorhergesagte Belohnungen keine Aktivitdt mehr
aus, wiahrend das Ausbleiben einer erwarteten Be-
lohnung zu einer reduzierten Feuerungsrate fiihrt.
Dieses Befundmuster spricht dafiir, dass das phasische
Feuern dopaminerger Neurone einen zeitlichen Be-

lohnungsvorhersagefehler kodiert. In neueren Model-
len wird das Belohnungslernen aus einer iiber-
geordneten Perspektive als Prozess der Bayes’schen
statistischen Inferenz interpretiert, durch die Lebe-
wesen aufgrund von verrauschten Sinnesdaten Uber-
zeugungen iiber verborgene Belohnungskontingenzen
und den Wert von Zustdnden in der Umwelt bilden.

10.5 Neurokognitive Mechanismen der
Selbstkontrolle

10.5.1 Antizipation zukiinftiger
Bediirfnisse, intertemporale
Entscheidungskonflikte und

Selbstkontrolle

Bislang wurde Verhalten betrachtet, das durch aktuell
bestehende Bediirfnisse und die Erwartung kurzfristiger
Belohnungsanreize motiviert wird. Demgegeniiber
zeichnet sich menschliches Verhalten durch einen dras-
tisch erweiterten Zeithorizont aus (Suddendorf & Cor-
ballis, 2007). Menschen verfiigen {iber die Fihigkeit,
weit in Zukunft liegende Handlungskonsequenzen zu
antizipieren, langfristige Ziele zu bilden und komplexe
Handlungsplédne zur Erreichung dieser Ziele zu generie-
ren. Dariiber hinaus kdnnen Menschen bis zu einem ge-
wissen Grad sogar ihre eigenen zukiinftigen Bediirfnis-
und Motivationszustinde antizipieren und sich damit in
gewissem Sinne in ihr eigenes zukiinftiges Selbst hinein-
versetzen. Menschliches Verhalten wird daher nicht aus-
schlieBlich durch aktuelle Bediirfnisse bestimmt, son-
dern durch Ziele motiviert, die darauf gerichtet sind,
antizipierte Bediirfnisse zu befriedigen, die u. U. erst in
ferner Zukunft auftreten (z. B. wenn man hier und jetzt
den Konsum von Zucker einschrinkt, um das Risiko zu
senken, Jahrzehnte spéter eine Herz-Kreislauf-
Krankheit zu bekommen).

Allerdings bringt die Fahigkeit zum zukunftsorien-
tierten Denken auch neue Formen von Konflikten mit
sich, da langfristige Ziele im Widerspruch zu aktuellen
Bediirfnissen und kurzfristigen Belohnungsanreizen ste-
hen konnen. Wie bei der Diskussion zum Belohnungs-
lernen gesehen (» Abschn. 10.4.4), konnen konditio-
nierte Reize, die eine kurzfristige Belohnung ankiindigen
(z. B. der Anblick und Geruch eines schmackhaften
Desserts), ein starkes Verlangen auslosen, das im Kon-
flikt zu den kognitiv reprisentierten Zielen der Person
(z. B. den Zuckerkonsum zu reduzieren) stehen kann.
Haufig geben Menschen bei solchen Konflikten der
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kurzfristigen Versuchung nach, obwohl sie sich bewusst
sind, dass ihr Verhalten im Widerspruch zu den eigenen
langfristigen Zielen steht. Statt wie beabsichtigt ins
Sportstudio zu gehen, erliegt eine Person der Verlo-
ckung, auf dem Sofa sitzen zu bleiben und die néchste
Folge der spannenden Netflix-Serie zu schauen. Statt
auf das Rauchen zu verzichten, um das Risiko, an
Lungenkrebs zu erkranken, zu reduzieren, geben Rau-
cher doch dem Verlangen nach Nikotin nach und ziin-
den die néchste Zigarette an. Statt sich auf eine wichtige
Priffung vorzubereiten, entscheidet sich eine Person,
doch lieber auf eine Party mit guten Freunden zu gehen.
Statt eine unangenehme Vorsorgeuntersuchung wahr-
zunehmen, verschiebt man den Termin ein weiteres
Mal, obwohl man sich bewusst ist, dass es schlimme
Folgen haben kann, wenn eine schwere Erkrankung
nicht rechtzeitig entdeckt wird. Studien, in denen Perso-
nen zu zufilligen Zeiten in ihrem Alltag per Smart-
phone-App angeben sollten, ob sie gerade irgendein
Verlangen versplirten (z. B. zu essen, zu schlafen, ein-
kaufen zu gehen, soziale Medien zu nutzen, einen Film
anzusehen, Sex zu haben, zu rauchen, Alkohol zu trin-
ken), haben gezeigt, dass etwa die Hélfte der berichteten
Bediirfnisse im Konflikt mit langfristigen Zielen stand
und die Personen in etwa der Hélfte dieser Situationen
der Versuchung nachgaben (Hofmann et al., 2012a;
Wolff et al., 2016).

© Definition

Der Begrift ,,Selbstkontrolle” bezeichnet eine hetero-
gene Menge kognitiver Strategien, die der Fahigkeit
zugrunde liegen, kurzfristigen Versuchungen zu wider-
stehen, Bediirfnisse aufzuschieben und impulsive Re-
aktionen zu unterdriicken, um das eigene Verhalten in
Einklang mit langfristigen personlichen Zielen, sozia-
len Normen oder moralischen Werten zu bringen. Der
Begrift iiberlappt weitgehend mit dem Konzept der
Volition in motivationspsychologischen Theorien der
willentlichen Handlungssteuerung.

Natiirlich muss es nicht immer negative Auswirkungen
haben, wenn Personen einer kurzfristigen Versuchung
nachgeben, und eine dauerhafte iibermidBige Unter-
driickung aktueller Bediirfnisse kann u. U. sogar nega-
tive Folgen fiir das Wohlbefinden und die psychische
Gesundheit haben. Gleichwohl gibt es zahlreiche Be-
funde, die zeigen, dass eine generell beeintrichtigte
Féhigkeit zur Selbstkontrolle und Ausrichtung des Ver-
haltens an langfristigen Zielen Verhaltensmuster be-
giinstigt, die auf lange Sicht negative Konsequenzen fiir
die Person haben (z. B. mangelnde Bewegung, un-
gesunde Erndhrungsgewohnheiten, unzureichende An-
strengungsbereitschaft in schulischen Kontexten, man-
gelnde Emotionsregulation und impulsive Aggression;

Duckworth et al., 2019; Kelley et al., 2015; Kotabe &
Hofmann, 2015; Nielsen et al., 2019; Tang et al., 2015).
Umgekehrt wird hohe Selbstkontrolle mit besseren
schulischen Leistungen, hoherer sozialer Anpassungsfa-
higkeit und besserer korperlicher und psychischer
Gesundheit, hoherer Konzentrationsfihigkeit, Neigung
zum Vorausplanen und besserer Stressbewéltigung asso-
ziiert (Allemand et al., 2019; Casey et al., 2011; Duck-
worth et al., 2019; Mischel et al., 2011; Moffitt et al.,
2011; Tangney et al., 2004). Auch wenn man beriick-
sichtigt, dass selbstkontrolliertes Verhalten durch
Kontextfaktoren wie das familidre Umfeld (Watts et al.,
2018) sowie soziale und gesellschaftliche Bedingungen
(Chater & Loewenstein, 2022) moderiert wird, belegen
diese Befunde die Relevanz der Féahigkeit zur Selbstkon-
trolle fiir adaptives zukunftsorientiertes Verhalten. Es
ist daher von wissenschaftlicher und gesellschaftlicher
Bedeutung zu verstehen, welche kognitiven und neuro-
nalen Mechanismen der Féhigkeit zur Selbstkontrolle
zugrunde liegen und warum Menschen hiufig Dinge
tun, die im Widerspruch zu ihren langfristigen person-
lichen Zielen stehen.

Um Missverstdndnisse zu vermeiden, ist es wichtig,
darauf hinzuweisen, dass scheinbar impulsives Verhal-
ten (z. B. zu rauchen, sich ungesund zu erndhren, zu
wenig Sport zu treiben) nicht notwendigerweise auf
mangelnde Selbstkontrolle zuriickzufithren sein muss,
auch wenn es moglicherweise selbstschidigend ist. Viel-
mehr kann das Verhalten einfach die Tatsache wider-
spiegeln, dass eine Person ein langfristiges Ziel (z.
B. Gesundheit) nicht wichtig genug findet oder die lang-
fristigen negativen Folgen fiir zu unwahrscheinlich halt,
sodass das Verhalten durchaus im Einklang mit ihren
Zielen stehen kann. Beeintrdchtigte Selbstkontrolle
kann also nicht aus dem Umstand erschlossen werden,
dass ein Verhalten langfristig negative Konsequenzen
fiir die Person hat. Entscheidend ist vielmehr, ob das
Verhalten tatsichlich im Konflikt mit langfristigen oder
iibergeordneten Zielen und Werten der Person steht und
es der Person dennoch nicht gelingt, ihr Verhalten in
Einklang mit diesen Zielen zu bringen.

Das Konzept Selbstkontrolle umfasst ein breites
Spektrum unterschiedlicher kognitiver Strategien, die in
interventionelle und préventive Strategien eingeteilt
werden konnen (Goschke & Job, 2023; Hofmann & Ko-
tabe, 2012; Job & Goschke, 2024; Kuhl, 1985). Priven-
tive Strategien haben das Ziel, Versuchungssituationen
moglichst im Vorfeld zu vermeiden oder, wenn dies nicht
moglich ist, MaBnahmen zu ergreifen, die die Kosten er-
hohen, die damit verbunden wiren, wenn man einer
antizipierten zukilinftigen Versuchung nachgeben wiirde
(» Abschn. 10.5.2). Eine weitere Strategie kann darin
bestehen, Situationsmerkmale so zu modifizieren, dass
die Zielverfolgung geférdert wird (z. B. indem man ab-
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lenkende Reize wie ein Smartphone beseitigt oder ab-
schaltet). Demgegeniiber bezeichnet interventionelle
Selbstkontrolle eine Reihe von kognitiven Kontroll-
prozessen, die mobilisiert werden, wenn man sich bereits
in einer akuten Versuchungs- oder Konfliktsituation be-
findet. Diese Prozesse haben die Funktion, die Verfol-

gung langfristiger Ziele zu unterstiitzen, indem konkur-
rierende Motivationstendenzen oder aktuelle Bediirf-
nisse herunterreguliert werden und die Aufmerksambkeit
auf den subjektiven Wert langfristiger Ziele gelenkt wird
(» Exkurs ,,Selbstkontrolliertes Verhalten ohne kogni-
tive Kontrolle®).

Selbstkontrolliertes Verhalten ohne kognitive Kontrolle

In diesem Kapitel liegt der Fokus auf Formen der Selbst-
kontrolle, die auf solchen kognitiven Kontrollprozessen
beruhen. Es sei aber darauf hingewiesen, dass selbst-
kontrolliertes Verhalten auch durch Prozesse vermittelt
sein kann, die keine kognitive Kontrolle bendtigen (Uber-
sichten in Fujita, 2011; Hofmanno. o. J.; Job & Goschke,
2024). Dies ist beispielweise der Fall, wenn ein er-
wiinschtes Verhalten (z. B. der Besuch des Sportstudios)
zu einer Gewohnheit wird, iiber die man nicht mehr in
jedem einzelnen Fall eine explizite Entscheidung trifft
(Adriaanse et al., 2014; Galla & Duckworth, 2015; Gille-
baart & Adriaanse, 2017; Gillebaart & de Ridder, 2015).
Ein anderes Beispiel sind sogenannte Implementierungs-
intentionen, durch die das beabsichtigte Verhalten an

10.5.2 Praventive Selbstkontrolle

Das Ziel praventiver Selbstkontrollstrategien besteht
darin, antizipierte zukiinftige Versuchungssituationen
moglichst schon im Vorfeld zu vermeiden. Ist dies nicht
moglich, kann man zumindest versuchen, mithilfe pra-
ventiver Selbstverpflichtungen (,,precommitment®) die
eigenen zukiinftigen Handlungsspielriume so einzu-
schranken, dass es weniger wahrscheinlich wird, dass
man einer kurzfristigen Versuchung nachgeben wird,
oder man kann Mafnahmen treffen, die die Kosten er-
hohen, die damit verbunden sind, wenn man einer anti-
zipierten zukiinftigen Versuchung nachgeben wiirde
(Hofmann & Kotabe, 2012; Job & Goschke, 2024; Kuhl,
1983; Soutschek et al., 2017; Studer et al., 2019). Hat
man beispielsweise beschlossen, aus gesundheitlichen
Griinden kein Fleisch mehr zu essen und ist mit Freun-
den zum Abendessen verabredet, kann man vorschlagen,
in ein vegetarisches Restaurant zu gehen, um zu verhin-
dern, dass konditionierte Reize (z. B. der Geruch eines
gegrillten Steaks) das Verlangen nach Fleisch auslosen.
Ein anderes Beispiel wire eine Person, die weniger Alko-
hol trinken mochte und von sich weil3, dass das Verlan-
gen nach einem kithlen Bier spit nachts besonders stark
wird. Diese Person konnte tagsiiber, wenn ihr Verlangen
noch nicht sehr stark oder gar nicht vorhanden ist, kei-
nen Alkohol einkaufen. Natiirlich konnte die Person,

moglichst spezifische Reizbedingungen gekoppelt wird,
sodass es quasi automatisch ausgelost wird, wenn diese
Bedingungen eintreten (s. » Abschn. 12.5 bis » Abschn.
12.8). Daruiber hinaus kann selbstkontrolliertes Verhalten
gefordert werden, indem Entscheidungsoptionen in be-
stimmter Weise formuliert werden (,,framing*). So ent-
scheiden sich Personen selbstkontrollierter, wenn sie eine
Entscheidung nicht als isoliertes Ereignis repréisentieren
(z. B. ,,Soll ich jetzt der Versuchung nachgeben, Alkohol
zu trinken?*), sondern als Instanz eines ganzen Biindels
wiederholter Entscheidungen (,,Sollte ich ab heute jeden
Abend Alkohol trinken?*), da durch das letztere Framing
die langfristigen Kosten des Verhaltensmusters starker in
den Fokus riicken (Ainslie, 2020; Ashe & Wilson, 2020;
Magen et al., 2014).

wenn das nichtliche Verlangen zu stark wird, zu einer
Tankstelle fahren, die Alkohol verkauft, aber sie hat zu-
mindest die Kosten in Form von Zeit und Anstrengung
erhoht, die sie investieren muss, um der Versuchung
nachzugeben, was die Wahrscheinlichkeit des un-
erwiinschten Verhaltens reduzieren sollte (Goschke &
Job, 2023; Job & Goschke, 2024).

© Definition

Praventive Selbstverpflichtungen sind kognitive Strate-
gien, die darauf abzielen, den eigenen zukiinftigen
Handlungsspielraum einzuschrénken, indem man Ver-
suchungssituationen moglichst vermeidet oder die
Kosten erhoht, die damit verbunden wéiren, wenn man
einer antizipierten Versuchung nachgeben wiirde, so-
dass es wahrscheinlicher wird, im Einklang mit lang-
fristigen Zielen zu handeln.

Empirische Befunde sprechen dafiir, dass praventive
Selbstverpflichtungen in der Tat eine effektive Strategie
sein konnen, um selbstkontrolliertes Verhalten zu for-
dern. In einer Studie wurden Personen per Smartphone-
App gebeten, zu zufilligen Zeiten in ihrem Alltag anzu-
geben, ob sie mit einer Versuchung konfrontiert waren.
Personen, die hdufiger im Einklang mit ihren lang-
fristigen Zielen gehandelt hatten, berichteten gleichzei-
tig, dass sie seltener mit Konflikten zwischen lang-
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fristigen Zielen und kurzfristigen Bediirfnissen konfron-
tiert waren als Personen, die haufiger ihren Versuchungen
nachgaben (Hofmann et al., 2012a). Dies ist zumindest
ein indirekter Beleg dafiir, dass es selbstkontrollierten
Personen besser gelingt, Versuchungssituationen bereits
im Vorfeld zu vermeiden.

Auch wenn praventive Selbstkontrollstrategien rela-
tiv banal erscheinen mogen, setzen sie tatsichlich eine
Reihe bemerkenswerter kognitiver Fahigkeiten voraus.
Zum einen erfordert pridventive Selbstkontrolle, dass
man metakognitives Wissen dariiber hat, welche
Motivationstendenzen durch bestimmte Reizkontexte in
einem ausgelost werden. Des Weiteren muss man in der
Lage sein, mogliche zukiinftige Szenarien mental durch-
zuspielen, um zu planen, wie man die eigenen zu-
kiinftigen Handlungsspielrdume so einschrianken kann,
dass es weniger wahrscheinlich wird, einer antizipierten
Versuchung nachzugeben.

Die relativ wenigen bislang verfiigbaren Befunde zu
neuronalen Grundlagen préaventiver Selbstkontrolle wei-
sen darauf hin, dass priventive Selbstverpflichtungen
mit Aktivierungen in den am weitesten anterior ge-
legenen Regionen des Prafrontalkortex — dem sogenann-
ten frontopolaren Kortex — assoziiert sind (8 Abb.
10.6). Der frontopolare Kortex ist eine Hirnregion,
deren Volumen im Verlauf der Gehirnevolution beim
Menschen im Vergleich zu anderen Primaten {iberpro-
portional stark expandiert ist und die u. a. das Generie-
ren von Handlungspldnen und das geistige Durchspielen
kontrafaktischer Situationen vermittelt — beides sind
Funktionen, die fiir praventive Selbstverpflichtungen re-
levant sind (Duverne & Koechlin, 2017; Soltani & Ko-
echlin, 2022). Belege dafiir stammen aus einer fMRT-
Studie, in der Personen entscheiden konnten, ob sie
ihren eigenen Handlungsspielraum in einer nachfolgen-
den Versuchungssituation so einschranken wollten, dass
sie einer spdteren Versuchung nicht mehr nachgeben
konnten, oder ob sie sich diese Option offenhalten woll-
ten. Wenn sich die Personen dafiir entschieden, eine pra-
ventive Selbstverpflichtung einzugehen, die verhinderte,
dass sie einer spiteren Versuchung nachgeben konnten,
wurden interessanterweise nicht die typischen pra-
frontalen Kontrollregionen aktiviert, die die Inhibition
konkurrierender Reaktionen vermitteln, sondern es
zeigte sich eine selektiv erh6hte Aktivierung im fronto-
polaren Kortex (Crockett et al., 2013).

10.5.3 Interventionelle Selbstkontrolle

Im Unterschied zu priventiven Strategien haben inter-
ventionelle Selbstkontrollstrategien die Funktion, die
Verfolgung langfristiger Ziele zu unterstiitzen, wenn
man sich bereits in einer Versuchungssituation befindet,

in der die Zielverfolgung durch konkurrierende kurz-
fristige Anreize gefihrdet wird. In solchen Situationen
kann selbstkontrolliertes Verhalten dadurch gefordert
werden, dass die Aufmerksamkeit auf langfristige Fol-
gen von Entscheidungen gelenkt wird, oder man ver-
sucht, aktuelle Bediirfnisse mittels kognitiver Strategien
herunterzuregeln. Solche Strategien beruhen auf
Mechanismen, die in der Kognitionspsychologie und
kognitiven Neurowissenschaft unter dem Konzept der
,kognitiven Kontrolle® bzw. der ,,exekutiven Funktio-
nen“ zusammengefasst werden.

© Definition

Das Konzept der ,kognitiven Kontrolle® ist ein
Sammelbegriff fiir Mechanismen, die die Realisierung
von Absichten und die flexible Koordination perzep-
tueller, emotionaler und motorischer Prozesse im Sinne
iibergeordneter Ziele vermitteln, insbesondere wenn
automatisierte Routinehandlungen nicht ausreichen,
um ein Ziel zu erreichen oder eine Aufgabe zu bewilti-
gen, sondern Verhaltensdispositionen auf neue Weise
konfiguriert, Ziele gegen storende Reize abgeschirmt
oder unerwiinschte Gewohnheiten oder konkurrierende
Motivationstendenzen unterdriickt werden miissen.

Kognitive Kontrolle wird bendtigt, wenn automatisierte
Routinehandlungen nicht ausreichen, um ein Ziel zu er-
reichen oder eine Aufgabe zu bewiltigen, sondern Ver-
haltensdispositionen auf neue Weise konfiguriert, Ziele
gegen storende Reize abgeschirmt werden miissen oder
konkurrierende Gewohnheiten oder Motivations-
tendenzen unterdriickt werden miissen (Ubersichten in
Badre, 2020; Cohen, 2017; Egner, 2017; Goschke, 2003,
2024; Hofmann et al., 2012b; Kuhl, 2001; Miller &
Cohen, 2001). Es ist leicht zu erkennen, dass kognitive
Kontrollprozesse relevant fiir selbstkontrolliertes Ver-
halten sind, da sie benotigt werden, um langfristige Ziele
im Arbeitsgedidchtnis (D’Esposito & Postle, 2015) aktiv
zu halten, die Aufmerksamkeit auf zukiinftige Konse-
quenzen zu lenken und Gewohnheiten oder aktuelle Be-
diirfnisse zu inhibieren. Das Konzept der kognitiven
Kontrolle ist allerdings nicht synonym mit dem der
Selbstkontrolle, da — wie oben bereits erldutert — nicht
jedes selbstkontrollierte Verhalten den Einsatz kogniti-
ver Kontrolle erfordert, sondern auch das Ergebnis
niitzlicher Gewohnheiten oder préventiver Strategien
sein kann.

An kognitiven Kontrollfunktionen ist ein weit
verteiltes Netzwerk von Hirnregionen beteiligt, das als
exekutives oder kognitives Kontrollnetzwerk bezeichnet
wird. Dieses Netzwerk umfasst als Schliisselregionen
den dorsolateralen Prifrontalkortex und den posterio-
ren Parietalkortex, aber an Kontrollfunktionen sind
zahlreiche weitere Regionen beteiligt wie der inferiore
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laterale Priafrontalkortex, das prasupplementdrmotori-
sche Areal (pra-SMA), der dACC sowie subkortikale
Regionen in den Basalganglien (8 Abb. 10.6; Friedman
& Robbins, 2022; Menon & D’Esposito, 2022; Niendam
et al., 2012; Rodriguez-Nieto et al., 2022). Speziell der
laterale préafrontale Kortex vermittelt eine Reihe von
Funktionen, die von direkter Bedeutung fiir selbst-
kontrolliertes Verhalten sind. Dazu gehort die Aufrecht-
erhaltung von Zielen im Arbeitsgedéchtnis, die Inhibi-
tion habitueller Reaktionen, die zielgerichtete Steuerung
der Aufmerksamkeit und die Top-down-Modulation
emotionaler und motivationaler Systeme im Sinne iiber-
geordneter Ziele (Botvinick & Cohen, 2014; Duverne &
Koechlin, 2017; Egner, 2017; Goschke, 2017).

Diese Funktionen beruhen auf drei grundlegenden
Merkmalen der neuronalen Verarbeitung im lateralen
prafrontalen Kortex. Erstens konnen neuronale
Aktivierungsmuster, die Ziele, Aufgabenregeln und an-
dere aufgabenrelevante Informationen reprasentieren,
im lateralen prafrontalen Kortex auch in Abwesenheit
sensorischer Reize aktiv aufrechterhalten und gegen
storende Reize abgeschirmt werden. Zweitens konnen

diese Reprasentationen schnell aktualisiert werden, so-
dass flexibel auf verdnderte Ziele, Aufgaben oder
Kontextbedingungen reagiert werden kann. Drittens
konnen die im prafrontalen Kortex aktiv gehaltenen
Ziel- und Aufgabenrepriasentationen die Verarbeitung
in perzeptuellen, gedichtnisbezogenen und motori-
schen Systemen ,,top-down® modulieren, sodass in die-
sen Systemen Informationen bevorzugt verarbeitet
werden, die relevant fiir ein aktuelles Ziel sind, wih-
rend der Einfluss aufgabenirrelevanter Informationen
auf die Reaktionsselektion abgeschwicht wird (weiter-
fiihrende Ubersichten zu diesen prifrontalen Funktio-
nen in Botvinick & Cohen, 2014; Cohen, 2017,
Goschke, 2024; » Exkurs ,,Funktionale Neuroana-
tomie des priafrontalen Kortex®). Aufgrund dieser
Funktionsmerkmale spielt der prafrontale Kortex eine
Schliisselrolle bei der Implementierung von Selbst-
kontrollstrategien wie der Lenkung der Aufmerksam-
keit auf langfristige Konsequenzen, die Herunter-
regulierung aktueller Bediirfnisse, die Inhibition von
Gewohnheiten und die Modulation der Reaktionsaus-
wahl durch langfristige Ziele.

Funktionale Neuroanatomie des prafrontalen Kortex

Der prifrontale Kortex umfasst die vorderen (anterioren)
Bereiche des Frontallappens und gehort zu den phylo-
genetisch jiingsten Hirnregionen (Preuss & Wise, 2021;
Teffer & Semendeferi, 2012), die in der Ontogenese am
spatesten ausreifen (Kolk & Rakic, 2022). Der prafrontale
Kortex vermittelt eine Vielzahl hoherer kognitiver, exekuti-
ver und handlungssteuernder Funktionen und ist an der
Regulation emotionaler und motivationaler Prozesse be-
teiligt (Friedman & Robbins, 2022; Levy, 2024; Menon &
D’Esposito, 2022; Passingham, 2021; Stuss & Knight,
2013). Er kann anatomisch grob in laterale, orbitale und
mediale Regionen unterteilt werden. Der laterale pra-
frontale Kortex umfasst den dorsolateralen Prifrontal-
kortex (dIPFC; Brodmann-Areale BA 9 und BA 46) und
den ventrolateralen Prifrontalkortex (VIPFC; BA 44, 45
und superiore Teile von BA 47) sowie die sogenannte infe-
riore frontale Kreuzungsregion an der Grenze zwischen
dem inferioren frontalen Sulkus und dem inferioren pra-
zentralen Sulkus. Der am weitesten anterior gelegene Teil
des prifrontalen Kortex wird als frontopolarer Kortex (BA
10) bezeichnet. Laterale préifrontale Kortexregionen er-
halten Informationen aus visuellen, somatosensorischen,
auditorischen und multimodalen Assoziationsfeldern des
Neokortex und modulieren umgekehrt ,,top-down* iiber
direkte und indirekte efferente Verbindungen die neuro-
nale Informationsverarbeitung in diesen Regionen. Der

dorsolaterale Prifrontalkortex hat aullerdem Ver-

bindungen zum supplementarmotorischen Areal (SMA),
pra-SMA, ACC, pramotorischen Kortex, frontalen
Augenfeld und den Basalganglien, also Systemen, die u. a.
an der Initiierung und Inhibition motorischer Reaktionen,
der Blickbewegungssteuerung und dem Belohnungslernen
beteiligt sind. Der laterale Prifrontalkortex weist eine hie-
rarchische Organisation auf, die sich anatomisch entlang
einer Achse von kaudalen (posterioren) zu rostralen (ante-
rioren) Regionen entfaltet. Dabei sind rostrale (weiter
anterior gelegene) Regionen an der Repridsentation kom-
plexerer Aufgabenregeln und abstrakterer Inhalte beteiligt
(Badre & D’Esposito, 2009; Badre & Nee, 2018) und ver-
mitteln die Verhaltenskontrolle durch iibergeordnete oder
langerfristige Ziele (Duverne & Koechlin, 2017; Koechlin
& Summerfield, 2007), wahrend kaudale (weiter posterior
gelegene) Frontalhirnregionen konkretere Inhalte ver-
arbeiten und die Kontrolle untergeordneter oder kurz-
fristigerer Handlungsziele vermitteln.

Weitere prifrontale Regionen, die insbesondere fiir
Motivations- und Bewertungsprozesse relevant sind, sind
der orbitofrontale Kortex, der sich hinter der oberen Wand
der Augenhohlen (Orbitae) befindet, sowie dessen untere
mediale Abschnitte, die als ventromedialer Prifrontal-
kortex (vmPFC) bezeichnet werden (Mackey & Petrides,
2014). Der orbitofrontale Kortex erhilt sensorische Infor-
mationen aus visuellen, somatosensorischen, olfaktori-
schen und gustatorischen Kortexregionen und ist zudem
eng mit Regionen verbunden, die an Emotionen, Motivati-

10
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ons-, Belohnungs- und Gedichtnisfunktionen beteiligt
sind wie die Amygdala, der zinguldre Kortex, das VTA,
der Hypothalamus, der Hippocampus und das ventrale
Striatum, wobei diese Verbindungen zumeist reziprok
sind. Dariiber hinaus bestehen Verbindungen zu lateralen
prafrontalen Regionen und zum frontopolaren Kortex.
Der orbitofrontale Kortex kann damit als eine Kon-
vergenzzone betrachtet werden, die sowohl Informationen
uber Umweltreize als auch iiber emotionale, motivationale
und interozeptive Zustdnde erhilt und eine Schliisselrolle
bei der Reprisentation subjektiver Bewertungen spielt
(» Abschn. 10.5.4).

Ebenfalls im medialen Frontalhirn befindet sich der an-
teriore zinguliire Kortex (ACC; BA 24, 25 und 32), der einen
dorsalen Abschnitt (dAACC) mit starken Verbindungen zum
dorsolateralen Priafrontalkortex, Parietalkortex, SMA und
pra-SMA sowie einen rostralen Abschnitt (rACC) mit Ver-
bindungen u. a. zu limbischen Regionen und zum orbitof-
rontalen Kortex umfasst. Speziell der dACC spielt eine
wichtige Rolle bei der Uberwachung von Konflikten und
des eigenen Verhaltens (> Abschn. 10.5.6) sowie bei der
Einschédtzung des erwarteten Nutzens und der Mobilisie-
rung kognitiver Kontrollprozesse (» Abschn. 10.6.3).

Aufgrund dieser Vernetzungsstruktur kéonnen Regio-
nen des Préifrontalkortex Informationen iiber duBere Reize
und innere (emotionale und motivationale) Zustande inte-

10.5.4 Neuronale Korrelate der
Selbstkontrolle bei intertemporalen
Entscheidungen

Um die kognitiven und neuronalen Mechanismen in-
terventioneller Selbstkontrolle zu untersuchen, ver-
wendet man in Laborexperimenten haufig inter-
temporale Entscheidungsaufgaben, in denen Versuchs-
personen wiederholt zwischen einer kleineren, frither
verfiigbaren und einer groBeren, erst spiter verfiig-
baren Belohnung wihlen kénnen (z. B. zwischen der
Option, 5 € sofort oder 8 € in 1 Monat zu erhalten).
Die Hohe der Belohnung und die zeitliche Distanz
werden dabei liber eine groBere Zahl von Durchgéngen
systematisch variiert. Um sicherzustellen, dass die Per-
sonen ihre Entscheidungen so féllen, wie es auch im
realen Leben tun wiirden, werden sie dabei héaufig in-
formiert, dass per Los eine Entscheidung ausgewahlt
und tatsdchlich umgesetzt wird. Personen werten bei
solchen Entscheidungen in der Regel den subjektiven
Wert von Belohnungen umso stérker ab, je weiter sie in
der Zukunft liegen, was als ,,zeitliche Diskontierung*
(,,delay discounting® oder ,temporal discounting®)
bezeichnet wird.

grieren und umgekehrt die Verarbeitung in kortikalen und
subkortikalen Systemen, die an perzeptuellen, geddchtnis-
bezogenen, emotionalen und motorischen Prozessen be-
teiligt sind, im Sinne aktiver Ziele und Absichten modulie-
ren (Botvinick & Cohen, 2014; Goschke, 2024; Menon &
D’Esposito, 2022; Miller & Cohen, 2001). Zahlreiche
neuropsychologische Studien mit hirnverletzten Patienten
belegen, dass Lasionen des préafrontalen Kortex zwar ba-
sale perzeptuelle und motorische Funktionen hiaufig weit-
gehend intakt lassen, es aber zu massiven Beein-
trichtigungen kognitiver, exekutiver und handlungs-
steuernder ~ Funktionen = kommen  kann. Diese
Beeintrachtigungen, die haufig als ,,dysexekutives Syn-
drom*“ bezeichnet werden, manifestieren sich je nach spezi-
fischem Ort der Léasion in einer mangelnden Flexibilitét
des Verhaltens, einer unzureichenden Inhibition auto-
matisierter Gewohnheiten, Schwierigkeiten bei der Hand-
lungsplanung und einer verstirkten Ablenkbarkeit (Uber-
sichten in Goschke, 2024; Shallice & Cipolotti, 2018; Stuss
& Knight, 2013). Wie weiter oben bereits diskutiert, fith-
ren demgegeniiber orbitofrontale und ventromediale La-
sionen zu Beeintrachtigungen bei wertbasierten Ent-
scheidungen und der flexiblen Anpassung des Verhaltens
an wechselnde Belohnungskontingenzen (McDannald
et al., 2012; Rudebeck & Murray, 2014; Schoenbaum et al.,
2009; Stalnaker et al., 2015; Zhou et al., 2021).

© Definition
Als zeitliche Diskontierung (,,delay discounting™ oder
temporal discounting®) wird die Neigung von Lebe-
wesen bezeichnet, den subjektiven Wert von Be-
lohnungen umso stiarker abzuwerten, je weiter sie in
der Zukunft liegen.

Eine solche Abwertung lasst sich u. a. darauf zuriick-
fiihren, dass zukiinftige Belohnungen meist mit groBerer
Unsicherheit behaftet sind und daher subjektiv als weni-
ger wertvoll eingeschitzt werden. Darlber hinaus kann
man bei intertemporalen Entscheidungen mitunter
Priiferenzumkehrungen (,,preference reversal®) beob-
achten. Damit wird ein Verhaltensmuster bezeichnet,
bei dem eine Person eine groBere spétere Belohnung
gegeniiber einer kleineren fritheren Belohnung vorzieht,
wenn beide Belohnungen noch in der Zukunft liegen
(also z. B. 6 € in 12 Wochen gegeniiber 4 € in 10 Wochen
priferiert), die Person aber die kleinere Belohnung
wahlt, wenn diese sofort verfiigbar ist (also 4 € sofort
statt 6 € in 2 Wochen préferiert; Ainslie, 2005; Green &
Myerson, 2018). Obwohl der Unterschied in der Be-
lohnungshdhe und der zeitliche Abstand zwischen den
Belohnungen identisch bleiben, fiihrt die sofortige Ver-
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fiigbarkeit der kleineren Belohnung dazu, dass Personen
sich weniger selbstkontrolliert entscheiden.

© Definition

Als Priferenzumkehr (,,preference reversal®) wird der
Effekt bezeichnet, dass Personen in intertemporalen
Entscheidungsaufgaben eine groBere, spitere gegeniiber
einer kleineren, fritheren Belohnung praferieren, wenn
beide Belohnungen in der Zukunft liegen, aber die klei-
nere Belohnung wihlen, wenn diese sofort verfiigbar ist,
auch wenn die Hohe der Belohnungen und der zeitliche
Abstand zwischen ihnen identisch bleibt.

Warum sollten Priaferenzen davon abhdngen, ob eine
der Optionen sofort verfiigbar ist oder beide Optionen
in der Zukunft liegen, wenn die Zeitdistanz und der
Unterschied in der Belohnungshohe in beiden Fillen
gleichbleiben? Vermutlich spielen hier mehrere Prozesse
eine Rolle. Beispielsweise nehmen Personen die Zeit-
distanz zwischen der fritheren und spéteren Belohnung
subjektiv unterschiedlich wahr, wenn beide Optionen
noch in der Zukunft liegen (Zauberman et al., 2009).
Unabhingig davon kann man aus einer evolutioniren
Perspektive vermuten, dass eine Priferenz fiir eine so-
fort verfiigbare Belohnung den Umstand widerspiegelt,
dass grundlegende Motivationssysteme in einer Umwelt
evolviert sind, in der es liberlebenswichtig war, aktuellen
Bediirfnissen hochste Prioritdt bei der Verhaltensaus-

B Abb.10.7 Schematische a

Intraparietaler
Kortex

Darstellung der Ergebnisse einer
fMRT-Studie zu intertemporalen
Entscheidungen von McClure

et al. (2004). a Regionen im
dorsolateralen Prifrontalkortex,
lateralen orbitofrontalen Kortex
und Parietalkortex wurden un-
abhéngig von der zeitlichen Ver-
zogerung der Belohnungen akti-
viert. b Wenn Probanden zwi-
schen Geldbetragen auswéhlten,
von denen einer sofort verfiigbar
war, ging dies mit erhohter Akti-

wahl einzurdumen. Mathematische Modelle zeigen in
der Tat, dass in Umwelten, in denen das Risiko hoch ist,
dass Ressourcen (z. B. Nahrung) in Zukunft nicht mehr
verfligbar sind, eine Priaferenz fiir kurzfristige Be-
lohnungen adaptiv sein kann, was aber in heutigen Um-
welten héufig nicht linger der Fall ist (Fenneman &
Frankenhuis, 2020).

Diese Annahme steht im Einklang mit einer einfluss-
reichen Klasse von Theorien, die auf der Annahme be-
ruhen, dass es im Gehirn zwei separate Bewertungs-
systeme gibt, die miteinander um die Verhaltens-
kontrolle konkurrieren. Das eine System, das als
impulsives oder affektives System bezeichnet wird, soll
primir auf unmittelbare Anreize reagieren und zukiinf-
tige Belohnungen stark abwerten, wahrend das zweite
System, das als deliberatives oder reflektiertes System
bezeichnet wird, zukiinftige Belohnungen wenig oder
gar nicht abwerten soll und die Ausrichtung des Ver-
haltens an langfristigen Zielen fordert (Hofmann et al.,
2009; Loewenstein, 1996; Loewenstein et al., 2008; Met-
calfe & Mischel, 1999; Strack & Deutsch, 2004).

Neurowissenschaftliche Belege fiir diese Zwei-
Systeme-Hypothese wurden in einer frithen und sehr
einflussreichen funktionellen Bildgebungsstudien von
McClure und Kollegen (2004) berichtet (B8 Abb. 10.7).
Die Versuchspersonen wihlten in jedem Versuchsdurch-
gang zwischen einer fritheren, kleineren und einer spate-
ren, groBeren Geldbelohnung, wobei die Betrige zwi-

Dorsolateraler
Prafrontalkortex

Lateraler
orbitofrontaler

vierung im medialen orbitofron- Kortex

talen Kortex und in ,,limbi- b

schen® Hirnregionen wie dem . .

ventralen Striatum einher, die an Posteriorer N.I'edlaler Ver?trales Medlaler

der Verarbeit Be. zingulsrer Préfrontal- Striatum orbitofrontaler
er Verarbeitung von Be- Kortox kortex Kortex

lohnungen beteiligt sind. (Aus
Eagleman & Downar, 2024, Abb.
12.8, Ubersetzung des Autors, ©
Oxford University Press; nach
McClure et al., 2004, reprinted
with permission from AAAS)




10

404 T. Goschke

schen 5 und 40 Dollar variierten und der Zeitpunkt der
Auszahlung von heute bis in 6 Wochen reichte. Es zeigte
sich, dass bei Entscheidungen, in denen der kleinere
Geldbetrag sofort verfiigbar war, das ventrale Striatum
und der mediale orbitofrontale Kortex aktiviert wurden,
also Regionen, die zum mesolimbischen Dopaminsys-
tem gehdren bzw. Zielregionen dieses Systems sind
(» Abschn. 10.3.1). Dagegen wurden Regionen, die
zum kognitiven Kontrollnetzwerk gehéren wie der
dorsolaterale Prafrontalkortex und posteriore Parietal-
kortex unabhingig davon aktiviert, wie weit in der Zu-
kunft die Auszahlung der Belohnungen lag. Diese Be-
funde wurden als Beleg fiir zwei separate Bewertungs-
systeme interpretiert, und Selbstkontrolle wurde auf die
Inhibition des impulsiven durch das deliberative System
zuriickgefithrt (Hofmann et al., 2009; McClure & Bi-
ckel, 2014).

Allerdings wurde die Annahme zweier konkurrieren-
der Bewertungssysteme durch nachfolgende Studien in-
frage gestellt, die dafiir sprechen, dass die subjektive
Werte kurz- und langfristiger Konsequenzen zu einem
einheitlichen Bewertungssignal integriert werden, das
die Priferenzen und das Entscheidungsverhalten von
Personen bestimmt. Hinter der Kontroverse um Zwei-
Systeme-Theorien und der These eines einheitlichen Be-
wertungssystems steht die allgemeinere Frage, wie un-
terschiedliche Aspekte von Belohnungen (z. B. die Be-
lohnungshoéhe und die zeitliche Distanz) bzw. der Wert
qualitativ unterschiedlicher Belohnungsreize (z. B. wenn
bei der Entscheidung, ob man an einem freien Abend
lieber ein Konzert besuchen oder mit Freunden ins Res-
taurant gehen sollte) miteinander verrechnet werden
konnen, um am Ende zu einer Verhaltensentscheidung

Medialer
Prafrontal-

Subjektiver
(diskontierter) Wert

0 60 120 180
Zeitabstand bis zur
Belohnungsauszahlung (Tage)

O Abb.10.8 Hirnregionen, deren Aktivierung mit dem subjektiven
Wert verzogerter finanzieller Belohnungen assoziiert war. Personen
werten den subjektiven Wert verzogerter Belohnungen ab, wobei im-
pulsivere Personen steilere Diskontierungskurven haben als ge-
duldigere Personen, die cher selbstkontrollierte und zukunfts-
orientierte Entscheidungen treffen. Die Aktivierung in einem Netz-

Posteriorer
zingularer

kortex Kortex kortex

zu kommen. Dazu wird hidufig postuliert, dass es im Ge-
hirn so etwas wie eine ,,gemeinsame Wahrung® geben
miisse, die es ermoglicht, den subjektiven Wert unter-
schiedlicher Belohnungsreize miteinander zu verglei-
chen.

Neurowissenschaftliche Evidenz fiir die Annahme
eines einheitlichen Bewertungssystems, das unterschied-
liche Aspekte von Belohnungsreizen zu einem einheit-
lichen Wertsignal integriert, wurde einige Jahre nach der
Studie von McClure und Kollegen (2004) von Kable und
Glimcher (2007) geliefert, die ebenfalls die Hirnaktivitat
von Personen in einer intertemporalen Entscheidungs-
aufgabe untersuchten, in der Personen in jedem Ver-
suchsdurchgang zwischen einer sofort verfiigbaren Be-
lohnung von 20 Dollar und einer spater verfiigbaren Be-
lohnung, deren Hohe von Durchgang zu Durchgang
variierte, wiahlen konnten. Das Entscheidungsverhalten
der Personen zeigte, dass der subjektive Wert verzogerter
Belohnungen umso mehr abgewertet wurde, je weiter die
Belohnung in der Zukunft lag, wobei es groB3e individu-
elle Unterschiede im Grad dieser zeitlichen Diskontie-
rung gab. Die Analyse der fMRT-Daten zeigte, dass die
Aktivierung in einem Netzwerk von Hirnregionen, das
den medialen préfrontalen Kortex, den posterioren zin-
guldren Kortex und das ventrale Striatum umfasste, mit
dem (aus dem Verhalten der Person erschlossenen) dis-
kontierten subjektiven Wert der Belohnungen korre-
lierte (B Abb. 10.8). Im Gegensatz zu McClure et al.
(2004) gab es keine Belege dafiir, dass diese Regionen —
die urspriinglich als ,,impulsives® System interpretiert
worden waren — ausschlieBlich oder iiberproportional
stark durch sofort verfiigbare Belohnungen aktiviert
wurde. Vielmehr war die Aktivierung in diesen Regio-

Medialer
Prafrontal-

Ventrales
Striatum

Posteriorer
zingularer
Kortex

werk von Hirnregionen, das den medialen prafrontalen Kortex, den
posterioren zinguldren Kortex und das ventrale Striatum ein-
schlieBen, korrelierte in einer Studie von Kable und Glimcher (2007)
mit dem diskontierten subjektiven Wert finanzieller Belohnungen.
(Aus Eagleman & Downar, 2024, Abb. 12.14, Ubersetzung des Au-
tors, © Oxford University Press; nach Kable & Glimcher, 2007)
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nen sowohl mit dem subjektiven Wert sofortiger als auch
mit dem (diskontierten) Wert zukiinftiger Belohnungen
korreliert, was in direktem Widerspruch zu einer zentra-
len Vorhersage der Zwei-Systeme-Theorie steht. Diese
Befunde sprechen stattdessen dafiir, dass der subjektive
Wert kurz- und langfristiger Konsequenzen zu einem
Wertsignal integriert wird, das die Entscheidungen der
Personen bestimmt.

Zahlreiche weitere neurophysiologische Experimente
und Bildgebungsstudien haben konvergierende Evidenz
dafiir geliefert, dass insbesondere der ventromediale
Prafrontalkortex (vmPFC) unterschiedliche Aspekte
von Entscheidungsoptionen und Informationen iiber in-
nere motivationale Zustinde zu einer einheitlichen
Wertreprasentation integriert, die die Préaferenzen be-
stimmt, die Personen in ihrem Entscheidungsverhalten
zeigen. Wenn Personen beispielsweise den subjektiven
Wert primérer oder sekundirer Belohnungsreize (z.
B. Geldbelohnungen, attraktive Gesichter, StiBigkeiten,
Konsumgiiter, Musik) einschitzen oder eine Auswahl
aus mehreren Optionen treffen sollen, so korreliert die
neuronale Aktivierung im vmPFC positiv mit dem sub-
jektiven Wert der Reize. Je positiver Personen Reize be-
werten oder je stirker sie eine Entscheidungsoption pra-
ferieren, desto stiarker werden Regionen im vmPFC ak-
tiviert (Hare et al., 2009; Levy & Glimcher, 2012;
Padoa-Schioppa & Conen, 2017; Peters & Biichel,
2010b; Rangel & Clithero, 2014). Dariiber hinaus spricht
Evidenz aus neurophysiologischen Experimenten und
Bildgebungsstudien dafiir, dass der vmPFC die Diffe-
renz zwischen dem Wert alternativer Entscheidungs-
optionen kodiert und dieses relative Wertsignal be-
stimmt, welche von mehreren verfiigbaren Optionen
priferiert wird (Ubersicht in Klein-Fliigge et al., 2022).
Eine weitere wichtige FEigenschaft von Wert-
reprasentationen im vimPFC ist, dass sie nicht allein von
den sensorischen Merkmalen der Reize abhidngen, son-
dern durch Informationen {iber innere Bediirfnis-
zustinde moduliert werden. Beispielsweise werden
neuronale Wertsignale fiir Nahrungsmittel durch den
aktuellen Grad von Hunger oder Séttigung moduliert.

Wihrend viele Befunde dafiir sprechen, dass der
vmPFC eine Schliisselrolle bei der Integration von In-
formationen in ein einheitliches Wertsignal spielt, ist da-
rauf hinzuweisen, dass dies nicht die einzige Funktion
des vimPFC ist (Hiser & Koenigs, 2018). AuBerdem ist
der vimPFC nicht die einzige Region, die an der Bewer-
tung von Entscheidungsoptionen beteiligt ist, sondern
Wertsignale wurden u. a. auch im ACC, im lateralen or-
bitofrontalen Kortex und im Parietalkortex gefunden,
wobei die spezifischen Funktionen und Interaktionen
dieser Regionen bei Entscheidungsprozessen Gegen-

stand aktueller Forschung sind (Ubersichten in Jue-
chems & Summerfield, 2019; Klein-Fliigge et al., 2022).

Um auf die Frage zuriickzukommen, auf welchen
neuronalen Mechanismen selbstkontrollierte Ent-
scheidungen beruhen: Wenn Entscheidungen durch ein
integriertes Wertsignal im vmPFC bestimmt werden,
dann sollte die Wahrscheinlichkeit, dass sich eine Person
in einer intertemporalen Konfliktsituation selbst-
kontrolliert entscheidet, davon abhidngen, wie grof3 das
relative Gewicht ist, mit dem der subjektive Wert anti-
zipierter langfristiger Konsequenzen in die Berechnung
dieses Wertsignals einflieBt. Evidenz fiir diese Hypo-
these stammt aus einer fMRT-Studie, in der Versuchs-
personen, die gerade eine Didt machten, zwischen
verschiedenen Nahrungsmitteln wahlen sollten (Hare
et al., 2009; @ Abb. 10.9).

Die Personen schitzten zunéchst fiir eine groBere
Zahl von Nahrungsmitteln ein, wie lecker und wie ge-
sund sie diese fanden. Danach sollten sie in einer Serie
von Durchgingen jeweils zwischen zwei Nahrungs-
mitten dasjenige auswihlen, das sie stirker préaferierten.
Eines der beiden Nahrungsmittel hatte immer einen
neutralen Geschmack und mittleren Gesundheitswert,
wahrend das zweite Nahrungsmittel von der Person ent-
weder als leckerer, aber ungesiinder oder als weniger le-
cker, aber gesiinder eingeschitzt worden war als das
neutrale Referenzitem. Die Personen signalisierten je-
weils auf einer 5-Punkte-Skala, welches der beiden
Nahrungsmittel sie praferieren wiirden. Die Auswertung
der fMRT-Daten zeigte zunéchst, dass die Praferenz fiir
die Nahrungsmittel signifikant positiv mit der Aktivie-
rung in einer Region im vmPFC korreliert war, was im
Einklang mit der Annahme steht, dass der vmPFC den
subjektiven Wert von Entscheidungsoptionen repriasen-
tiert. Die Versuchspersonen wurden dann anhand ihrer
Priferenzen als selbstkontrolliert klassifiziert, wenn sie
sich liberwiegend fiir gesunde Nahrungsmittel ent-
schieden hatten, auch wenn sie diese weniger lecker fan-
den. Demgegeniiber wurden Personen als wenig selbst-
kontrolliert klassifiziert, wenn sie liberwiegend leckere
Nahrung wihlten, auch wenn sie diese als ungesund ein-
schitzten. Die beiden Gruppen unterschieden sich wih-
rend ihrer Entscheidungen in einem wichtigen Aspekt in
ihrer Hirnaktivitdt: Bei den selbstkontrollierten Perso-
nen korrelierte die Aktivierung im vmPFC (also das
neuronale Korrelat der subjektiven Praferenzen) sowohl
mit der Schmackhaftigkeit als auch mit der Einschitzung
des Gesundheitswerts signifikant. Dagegen war die
vmPFC-Aktivierung bei den wenig selbstkontrollierten
Personen lediglich mit der Schmackhaftigkeit korreliert,
wahrend es keinen signifikanten Zusammenhang mit
dem Gesundheitswert gab. Dieses Befundmuster spricht
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0 Abb.10.9 Ergebnisse der  MRT-Studie von Hare et al. (2009), in
der Versuchspersonen zwischen Nahrungsmitteln wéhlen sollten, die
sie als mehr oder weniger lecker und gesund eingeschétzt hatten. a
Aktivierung in Regionen im ventromedialen Prifrontalkortex
(vmPFC), die vermutlich den subjektiven Wert der Nahrungsmittel
reprasentieren. b Positive Korrelation zwischen der subjektiven Pra-
ferenz fiir Nahrungsmittel und Aktivierung in den vmPFC-
Regionen. ¢ Korrelation der subjektiven Einschédtzungen der
Schmackhaftigkeit und des Gesundheitswerts der Nahrungsmittel
und der vmPFC-Aktivitit. Bei selbstkontrollierten Personen korre-
lierte die vmPFC-Aktivitidt sowohl mit der subjektiven Schmack-
haftigkeit und dem Gesundheitswert, wihrend bei impulsiven Perso-
nen die vmPFC-Aktivierung nur mit der Schmackhaftigkeit korre-

dafiir, dass selbstkontrollierte Entscheidungen darauf
beruhen, dass ein integriertes neuronales Wertsignal im
vmPFC hinreichend stark durch den Wert langfristiger
(in diesem Fall gesundheitlicher) Konsequenzen modu-

vmPFC-Aktivierung

lierte. d Region im linken dorsolateralen Prafrontalkortex (dIPFC),
in der die Aktivierung bei selbstkontrollierten Entscheidungen fiir
selbstkontrollierte Versuchspersonen groBer war als fiir impulsive
Probanden. e Beide Gruppen zeigten stiarkere Aktivierung im dIPFC
in Durchgédngen, in denen sie selbstkontrollierte (im Vergleich zu im-
pulsiven) Entscheidungen trafen. f Bei Personen mit hoher Selbst-
kontrolle war die Aktivierung im dIPFC bei Entscheidungen gegen
leckere, aber ungesunde Lebensmittel negativ mit der Aktivierung im
vmPFC korreliert, was fiir eine Herunterregulierung des kurz-
fristigen Werts der Lebensmittel spricht. SK Selbstkontrolle. (Aus
Job & Goschke, 2024, mod. nach Hare et al., 2009, reprinted with
permission from AAAS)

liert wird (fiir eine Replikation dieser Ergebnisse s. » fiir
weitere Evidenz siehe Studie ,,Neuronale Korrelate von
individuellen Unterschieden in der Selbstkontrolle im
Alltagshandeln®).
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Neuronale Korrelate von individuellen Unterschieden
in der Selbstkontrolle im Alltagshandeln

Lassen sich diese Ergebnisse auf alltdgliche Ent-
scheidungen von Menschen tibertragen, d. h., konnen indi-
viduelle Unterschiede im AusmaB selbstkontrollierten Ver-
haltens im Alltag von Personen dadurch erklirt werden,
wie stark ihre neuronalen Wertsignale durch langfristige
Konsequenzen moduliert werden? Dies wurde in einer Stu-
die (Kronke et al., 2020) untersucht, in der 194 junge Er-
wachsene 1 Woche lang 8 Mal tiglich per Smartphone ge-
beten wurden, anzugeben, ob sie gerade das Verlangen ver-
spurten, eine Handlung auszufithren, die im Konflikt mit
ihren langfristigen Zielen stand und ob sie dem Verlangen
nachgegeben oder der Versuchung widerstanden hatten.
Die gleichen Personen sollten dann im MRT fiir eine Liste
von Alltagshandlungen (z. B. sich auf eine Priifung
vorbereiten; Alkohol trinken; sich ausruhen; Freunde tref-
fen; im Internet surfen; aufraumen) einschitzen, wie stark
ihre Praferenz wire, diese Handlungen in einer geeigneten
Alltagssituation tatsdchlich auszufithren. Im Anschluss
daran schitzten die Personen zusétzlich den subjektiven
Wert der kurz- und langfristigen Folgen der Handlungen
ein. Auf diese Weise konnte fiir jede Person ermittelt wer-

Zusammengenommen sprechen diese Studien dafiir,
dass selbstkontrollierte Entscheidungen darauf beru-
hen, dass ein integriertes Wertsignal im vmPFC hinrei-
chend stark durch den subjektiven Wert langfristiger
Konsequenzen moduliert wird. Die Ergebnisse sind in-
sofern bemerkenswert, als dass sich auch die wenig
selbstkontrollierten Personen in der Regel der lang-
fristigen Konsequenzen der Handlungen bewusst waren
und dies in ihren subjektiven Bewertungen der lang-
fristigen Folgen ausdriickten. Aber diese bewussten Be-
wertungen hatten bei diesen Personen offenbar keinen
oder nur sehr geringen Einfluss auf ihre neuronalen
Wertreprasentationen, was offenbar im Alltag zu mehr
impulsiven Entscheidungen fiihrte.

10.5.5 Aufmerksamkeitskontrolle,
zukunftsorientiertes Denken und
antizipative Emotionen

Wenn selbstkontrollierte Entscheidungen auf der Mo-
dulation neuronaler Wertsignale beruhen, sollten diese
dadurch geférdert werden konnen, dass die Aufmerk-
samkeit auf langfristige Konsequenzen von Ent-
scheidungen gerichtet wird und dadurch deren Gewicht
bei der Berechnung eines integrierten Wertsignals ver-

den, welche der Handlungen fiir sie persénlich konfliktbe-
haftet war. Dies wire beispielsweise der Fall, wenn eine
Person die Vorbereitung auf eine Priifung kurzfristig als
negativ bewertet, aber die langfristigen Konsequenzen als
positiv einschitzt. Ebenfalls ldge ein Konflikt vor, wenn
eine Person die kurzfristigen Folgen des Alkoholtrinkens
als positiv, aber die langfristigen Folgen als negativ ein-
schitzt. Die Analyse der fMRT-Daten replizierte zunéchst
den Befund, dass die subjektiven Préiferenzen fiir die
Handlungen positiv mit der Aktivitit in einer Region im
vmPFC korreliert war, was im Einklang damit steht, dass
diese Region den subjektiven Wert von Handlungs-
optionen kodiert. Der eigentlich interessante Befund war
allerdings, dass die Stirke der Modulation dieses neuro-
nalen Wertsignals durch langfristige Konsequenzen tat-
sdchlich signifikant mit individuellen Unterschieden in der
alltaglichen Selbstkontrolle der Personen assoziiert war.
Personen, bei denen das neuronale Wertsignal im vmPFC
signifikant durch den subjektiven Wert langfristiger Fol-
gen moduliert wurde, widerstanden im Alltag hdufiger
Versuchungen als Personen, bei denen das Wertsignal im
vmPFC primédr oder ausschlieBlich durch kurzfristige
Konsequenzen bestimmt wurde.

starkt wird. In der Tat wurde in Laborstudien gezeigt,
dass Personen in Aufgaben, in denen sie zwischen unter-
schiedlich leckeren und gesunden Nahrungsmitteln ent-
scheiden sollten, signifikant héufiger gesunde Nah-
rungsmittel wihlten, auch wenn sie diese nicht lecker
fanden, wenn vor jeder Entscheidung ein Hinweisreiz
die Aufmerksamkeit auf die langfristigen gesundheit-
lichen Folgen lenkte (Hare et al., 2011; Kruschwitz
et al., 2018). Analoge Ergebnisse wurden gefunden,
wenn Rauchern Bilder mit Motiven gezeigt wurden, die
mit Nikotinkonsum assoziiert waren und sie ihr Verlan-
gen nach einer Zigarette einschétzen sollten. Wenn die
Personen instruiert wurden, ihre Aufmerksamkeit auf
die langfristigen gesundheitlichen Folgen des Rauchens
zu richten, schitzten sie ihr Verlangen in Reaktion auf
Bilder signifikant geringer ein, als wenn sie die Auf-
merksamkeit auf die unmittelbaren positiven Effekte
richteten (Kober et al., 2010a). In die gleiche Richtung
weist der Befund, dass Personen, die angeregt wurden,
sich zukiinftige Situationen mdglichst bildhaft vorzu-
stellen, den Wert verzdgerter Belohnungen weniger stark
abwerteten (Peters & Biichel, 2010a). Die willentliche
Fokussierung der Aufmerksamkeit auf langfristige
Konsequenzen ging dabei in diesen Studien mit einer
verringerten Aktivierung in Hirnregionen wie dem ven-
tralen Striatum und dem VTA einher, die unmittelbare

10
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Belohnungserwartungen vermitteln (Kober et al.,
2010b). Gleichzeitig zeigte sich eine verstirkte Aktivie-
rung in prafrontalen und parietalen Hirnregionen, die
kognitive Kontrolle und die Regulation von Emotionen
und impulsiven Reaktionen vermitteln.

Direkte Evidenz fiir die Beteiligung des frontoparie-
talen Kontrollnetzwerks an selbstkontrollierten Ent-
scheidungen stammt aus einer weiteren fMRT-Studie, in
der gefunden wurde, dass die Aktivierung in diesem
Netzwerk in den Durchgingen einer intertemporalen
Entscheidungsaufgabe, in denen sich Versuchspersonen
fiir eine groBere, spiatere Belohnung entschieden, umso
starker ausfiel, je attraktiver die friihere, kleinere Be-
lohnung war (Turner et al., 2019). Das heiBt, je groBer
die Versuchung war, die frithere Belohnung zu wihlen
und je mehr Kontrolle daher vermutlich mobilisiert wer-
den musste, um der Versuchung zu widerstehen, desto
starker wurden Regionen im frontoparietalen Kontroll-
netzwerk aktiviert.

Evidenz, dass der dorsolaterale Préafrontalkortex
(dIPFC) tatsdchlich eine kausale Rolle bei selbst-
kontrollierten Entscheidungen spielt, stammt aus Stu-
dien, in denen mittels nichtinvasiver Hirnstimulations-
methoden (z. B. transkranielle Magnetstimulation und
transkranielle Gleichstromstimulation) der linke dIPFC
stimuliert wurde, wiahrend die Versuchspersonen inter-
temporale Entscheidungsaufgaben ausfiihrten. Eine
Metaanalyse einer groBeren Zahl solcher Studien (Lin &
Feng, 2024) zeigte, dass eine exzitatorische Stimulation
iber dem dIPFC, die vermutlich zu einer Verstarkung
der neuronalen Verarbeitung und Erregbarkeit in dieser
Hirnregion fiihrte, mit signifikant weniger impulsiven
Entscheidungen und einer geringeren Abwertung zu-
kiinftiger Belohnungen assoziiert war.

Wihrend die Lenkung der Aufmerksamkeit auf
langfristige Folgen also selbstkontrolliertes Verhalten
zumindest unter Laborbedingungen férdern kann, spre-
chen weitere Befunde dafur, dass die Wirksamkeit
zukunftsorientierter Kognitionen zusitzlich gesteigert
werden kann, wenn sie in der aktuellen Entscheidungs-
situation emotionale Reaktionen auslosen (z. B. wenn
der Gedanke an eine zukiinftige negative Konsequenzen
hier und jetzt eine entsprechende Emotion aktiviert; Be-
chara & Damasio, 2005; Kotabe et al., 2019). Belege fiir
diese Annahme stammen aus Experimenten, in denen
untersucht wurde, ob die Fihigkeit, die emotionale
Intensitit eines zukiinftigen interozeptiven Zustands
korrekt vorherzusagen, mit der Fahigkeit zur willent-
lichen Regulation unmittelbarer Bediirfnisse zusammen-
hiangt (Kruschwitz et al., 2023, 2019; Walter et al., 2020).
Dazu wurde ein Paradigma verwendet, in dem bei Ver-
suchspersonen wiederholt fiir 40 s das Einatmen durch
eine entsprechende Apparatur erschwert wurde, was
vollig ungefihrlich ist, aber als sehr aversiv erlebt wird
und negative Emotionen ausldst (Pappens, Smets et al.,

2012; Paulus et al., 2012). In einigen Durchgéngen soll-
ten die Personen jeweils vor der Atemrestriktion ein-
schitzen, wie intensiv der aversive Zustand sein wiirde,
wahrend sie in anderen Durchgéingen nach der Atem-
restriktion angeben sollten, wie intensiv sie den emotio-
nalen Zustand tatsdchlich empfunden hatten. Aus die-
sen Ratings wurde fiir jede Person ermittelt, wie exakt
sie ihren zukiinftigen emotionalen Zustand vorhersagen
konnte. In einer separaten Aufgabe wurden den gleichen
Personen Bilder von leckeren, aber ungesunden Snacks
dargeboten und sie sollten das dadurch ausgeloste Ver-
langen nach den Snacks willentlich herabregulieren,
indem sie an die langfristigen negativen Konsequenzen
des wiederholten Konsums dachten. Personen, die die
emotionale Intensitdt des aversiven interozeptiven Zu-
stands besonders gut vorhersagten oder sogar iiber-
schitzten, waren signifikant besser in Lage, ihr Verlan-
gen nach den Snacks willentlich zu regulieren, und wie-
sen auBerdem hohere Werte in einem Fragenbogen zur
dispositionellen Selbstkontrolle auf (fiir analoge Be-
funde mit einem anderen Paradigma s. Kruschwitz
et al., 2023). Diese Befunde stiitzen die Annahme, dass
antizipative Emotionen und Pradiktionen interozeptiver
Zustdande eine funktionale Rolle bei der willentlichen
Bediirfnisregulation spielen. Ein moglicher Mechanis-
mus, der diese Effekte vermittelt, besteht darin, dass
antizipative Emotionen den Einfluss von vorgestellten
langfristigen Konsequenzen auf Wertsignale im vmPFC
verstarken, was im Einklang mit Belegen dafiir steht,
dass der vmPFC kognitive Reprisentationen zukiinfti-
ger Situationen mit deren antizipierten affektiven Quali-
tat integriert (Benoit et al., 2014).

Aus einer umfassenden theoretischen Perspektive
kann man antizipative Emotionen als eine Facette der
Fahigkeit interpretieren, sich von der momentanen Be-
diirfnislage zu distanzieren und die Perspektive des eige-
nen zukiinftigen Selbst einzunehmen (Urminsky, 2017).
Eine Hirnregion, die eine zentrale Rolle bei der Uber-
nahme der Perspektive anderer Personen spielt, ist die
rechte temporoparietale Kreuzungsregion (,,temporo-
parietal junction®, rTPJ; Strombach et al.,, 2015).
Interessanterweise scheint diese Region auch eine Rolle
bei zukunftsorientierten Entscheidungen zu spielen.
Wenn die neuronale Verarbeitung in dieser Region mit-
tels transkranieller Magnetstimulation zeitweise gestort
wurde, werteten die Versuchspersonen zukiinftige Be-
lohnungen signifikant starker ab und trafen impulsivere
Entscheidungen als Personen in einer Kontrollbedingung
(Soutschek et al., 2016). Dies spricht dafiir, dass Hirn-
regionen, die an der sozialen Perspektiviibernahme be-
teiligt sind, auch eine kausale Rolle dabei spielen, wenn
Personen sich von ihren aktuellen Bediirfnissen distan-
zieren und die Perspektive ihres zukiinftigen Selbst ein-
nehmen, wodurch zukunftsorientierte Entscheidungen
gefordert werden (s. auch O’Connell et al., 2018).
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Die in diesem Abschnitt diskutierten Befunde spre-
chen also dafiir, dass Selbstkontrolle durch unterschied-
liche Mechanismen gefordert werden kann, durch die
das Gewicht langfristiger Folgen bei der Berechnung
eines integrierten Wertsignals erhoht wird. Dies kann
zum einen durch die Lenkung der Aufmerksamkeit auf
langfristige Ziele und zukiinftige Konsequenzen von
Entscheidungen sowie die Herunterregulierung aktuel-
ler Bediirfnisse unterstiitzt werden. Zum anderen kann
die Ubernahme der Perspektive des eigenen zukiinftigen
Selbst zur Distanzierung von aktuellen Bediirfnissen
und zur Generierung antizipativer Emotionen fiihren,
durch die ebenfalls das relative Gewicht erhoht wird,
mit dem der subjektive Wert zukiinftiger Belohnungen
Entscheidungen beeinflusst.

10.5.6 Konflikt- und Fehleriiberwachung
und die Mobilisierung kognitiver
Kontrolle

Eine wichtige Frage ist, wie die kognitiven Kontroll-
prozesse, die selbstkontrolliertes Verhalten unterstiitzen,
ihrerseits reguliert werden und wovon es abhingt, dass
Kontrollprozesse mobilisiert werden. Eine einflussreiche
Hypothese besagt, dass Konflikte und Fehler wichtige
Signale fiir die Mobilisierung kognitiver Kontrolle sind.
Diese Annahme findet sich in frithen Anséitzen der Voli-
tionsforschung wie Kuhls Handlungskontrolltheorie
(Kuhl, 1983; Kuhl & Goschke, 1994) ebenso wie in neue-
ren sozialpsychologischen Prozessmodellen der Selbst-

kontrolle (Kotabe & Hofmann, 2015), z. B. in der
,,counteractive-control theory* (Fishbach et al., 2010;
Myrseth et al., 2009; Trope & Fishbach, 2000). In diesen
Theorien wird postuliert, dass die Mobilisierung von
Selbstkontrollprozessen eine relativ automatische Reak-
tion auf Konflikte zwischen widerstreitenden Reakti-
ons- oder Motivationstendenzen sein kann.

In der kognitiven Neurowissenschaft wurde diese
Annahme in der sogenannten Konfliktiiberwachungs-
theorie (,,conflict-monitoring theory*) in Form kompu-
tationaler Modelle weiterentwickelt und mit Hypo-
thesen iiber die Hirnregionen verbunden, die an der
Uberwachung von Konflikten und der Mobilisierung
kognitiver Kontrolle beteiligt sind (Botvinick et al.,
2001, 2004). Die zentrale Annahme der Theorie ist,
dass Regionen im medialen Prifrontalkortex und spe-
ziell der dACC ein Uberwachungs- oder Monitoring-
system bilden, das das Verhalten kontinuierlich auf
Fehler sowie Entscheidungs- und Reaktionskonflikte
iiberwacht. Wenn dieses System einen Fehler oder Kon-
flikt registriert, signalisiert es, dass erhohte kognitive
Kontrolle erforderlich ist, um eine Aufgabe zu be-
wialtigen und Fehler zu vermeiden. Dieses Konflikt-
signal soll eine Mobilisierung des kognitiven Kontroll-
netzwerks und speziell des dIPFC auslosen, was zu einer
verstiarkten Aktivierung von Aufgabenreprisentationen
im Arbeitsgedidchtnis und einer stirkeren Top-down-
Modulation aufgabenrelevanter (perzeptueller und mo-
torischer) Systeme fiihrt (Botvinick et al., 2001, 2004;
Ullsperger et al., 2014a, 2014b; » Exkurs ,,Konflikt-
adaptationseffekte®).

Konfliktadaptationseffekte

Im Einklang mit der Konfliktiiberwachungstheorie haben
zahlreiche Verhaltensexperimente gezeigt, dass in Inter-
ferenzaufgaben (z. B. Stroop- oder Flankierreizaufgaben)
der Einfluss storender Reize oder konkurrierender Re-
aktionen unmittelbar nach einem Fehler oder einem Re-
aktionskonflikt signifikant reduziert ist (sogenannter
Konfliktadaptationseffekt; Braem et al., 2019; Duthoo
et al., 2014; Egner & Hirsch, 2005; Fischer et al., 2008;
Gratton et al., 1992; Kerns, 2006; Kerns et al., 2004; Man-
souri et al., 2009; Scherbaum et al., 2011; Stiirmer et al.,
2002; Ullsperger et al., 2005). Ein Beispiel ist die
Stroop-Aufgabe, in der Personen die Farbe von Wortern
benennen sollen, die ihrerseits Farben benennen. Sind
Farbe und Wortbedeutung inkongruent (z. B. das Wort
ROT in griiner Farbe dargestellt), fithrt dies zu einem Re-
aktionskonflikt, der sich in verlingerten Reaktionszeiten
und einer hoheren Fehlerrate manifestiert. Dieser Inter-
ferenzeffekt wird damit erkldrt, dass das Benennen der
Farbe viel weniger geiibt ist als das hoch automatisierte

Lesen der Worter, sodass kognitive Kontrolle erforderlich
ist, um die automatisierte Reaktion zu inhibieren. Dieser
Interferenzeffekt ist allerdings in der Regel signifikant re-
duziert, wenn im Durchgang unmittelbar vor einem in-
kongruenten Reiz bereits ein inkongruenter Reiz ver-
arbeitet wurde. Die Konfliktiiberwachungstheorie fiihrt
dies darauf zurtick, dass der Reaktionskonflikt im vorher-
gehenden Durchgang automatisch eine verstarkte Mobili-
sierung kognitiver Kontrolle ausgelost hat, sodass im
nachfolgenden Durchgang die Aufmerksamkeit starker
auf die relevante Farbinformation fokussiert und die ir-
relevante Wortbedeutung effektiver inhibiert wurde. Ahn-
liche Kontrollanpassungen lassen sich nach Fehlern be-
obachten (Danielmeier & Ullsperger, 2011; Ullsperger
et al., 2014a). Obwohl es auch alternative Erklarungen fiir
Konfliktadaptionseffekte gibt (Braem et al., 2019; Mayr
et al., 2003; Schmidt, 2019), haben neuere und methodisch
verbesserte Studien insgesamt konvergierende Evidenz fiir
die Annahme geliefert, dass Konflikte und Fehler eine ver-
starkte Mobilisierung kognitiver Kontrolle auslosen.
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In Bezug auf die neuronalen Systeme, die an der
Konfliktiiberwachung beteiligt sind, wurde in fMRT-
Studien gezeigt, dass Reaktionskonflikte, die durch in-
kongruente Reize in einer Stroop-Aufgabe ausgelost
wurden, wie erwartet den dACC aktivierten. Dartiber
hinaus zeigte sich in Durchgingen unmittelbar nach
einem Konflikt erhohte Aktivierung im lateralen Pra-
frontalkortex, die positiv mit der Aktivierung im dACC
im vorausgehenden Konfliktdurchgang korreliert war
(Kerns, 2006; Kerns et al., 2004). Diese Befunde stehen
im Einklang mit der Annahme, dass Konflikte, die iiber
den dACC registriert werden, eine verstirkte Mobilisie-
rung des kognitiven Kontrollnetzwerks auslosen. Es ist
allerdings anzumerken, dass bislang umstritten ist, ob
der dACC notwendig fiir Konfliktadaptationseffekte ist,
da in einigen Studien Patienten mit Lasionen im ACC
keine Beeintrichtigungen von kognitiven Kontroll-
anpassungen nach Konflikten zeigten (Ubersichten in
Cole et al., 2009; Fellows & Farah, 2005; Yeung, 2014).

10.5.7 Vom Labor zum Alltagshandeln:
Neuronale Korrelate alltaglicher
Selbstkontrolle

Die Aufgaben, mit denen in Laborexperimenten inter-
temporale Entscheidungen und kognitive Kontroll-
prozesse untersucht werden, sind in der Regel artifiziell
und haben fiir die Versuchspersonen keine oder geringe
personliche Relevanz. Es ist daher eine wichtige Frage,
inwieweit die kognitiven und neuronalen Mechanismen,
die mithilfe dieser Aufgaben identifiziert wurden, auch
relevant fiir selbstkontrolliertes Verhalten in alltidglichen
Konfliktsituationen sind. Um dies zu untersuchen, muss
man idealerweise erfassen, wie selbstkontrolliert sich
Personen verhalten, wenn sie im Alltag mit echten Kon-
flikten und Versuchungen konfrontiert sind. Dazu hat
man in den letzten Jahren zunehmend ambulatorische
Assessments (,,ecological momentary assessments®) ver-
wendet, bei denen Personen zu zufilligen Zeiten per
Smartphone-App gebeten werden, anzugeben, ob sie ge-
rade ein Bediirfnis hatten, das im Konflikt mit ihren
langfristigen Zielen steht (z. B. StiBigkeiten zu essen, ob-
wohl sie das Ziel haben, sich gesiinder zu erndhren) und
ob sie der Versuchung nachgegeben oder widerstanden
haben. Dies ermdéglicht es, zu untersuchen, ob individu-
elle Unterschiede in der alltiglichen Selbstkontrolle
signifikant mit LeistungsmaBen und Hirnaktivierungs-
mustern in Laboraufgaben korreliert sind.

In einer solchen Studie wurde speziell untersucht, ob
das Muster neuronaler Aktivierung in Reaktion auf
Fehler in einer Stroop-dhnlichen Aufgabe individuelle
Unterschiede in der Selbstkontrolle in alltiglichen
Konfliktsituationen erklaren kann (Kronke et al., 2018).

Dazu wurden 118 junge Erwachsene 1 Woche lang 8
Mal taglich zu zufilligen Zeiten per Smartphone gebe-
ten, anzugeben, ob sie in der letzten Stunde den Wunsch
verspiirt hatten, ein Verhalten auszufiithren, das in Kon-
flikt mit ihren langfristigen Zielen stand und ob sie der
Versuchung nachgegeben oder widerstanden hatten. Die
Personen berichteten eine groBe Zahl solcher Selbst-
kontrollkonflikte aus einem breiten Spektrum von Ver-
haltensbereichen (z. B. Essen, Rauchen, Alkoholkon-
sum, Fernsehen, Schlafen, Arbeiten, Sex). In etwa der
Hailfte der Konfliktsituationen gaben die Personen der
Versuchung nach und es kam zu einem Selbstkontroll-
versagen. Die gleichen Personen absolvierten dann im
MRT eine Zahlen-Stroop-Aufgabe, in der sie so schnell
wie moglich per Tastendruck angeben sollten, wie viele
Zahlen auf dem Monitor dargeboten wurden, wobei sie
die Zahlen selbst ignorieren sollten. Wenn die Anzahl
und die Zahlen selbst inkongruent waren (z. B. 33 oder
111), 16ste dies einen Reaktionskonflikt aus, der sich in
verlangerten Reaktionszeiten und einer hoheren Fehler-
rate zeigte. Die MRT-Daten zeigten, dass Fehler erwar-
tungsgemiB Aktivierungen in Regionen des Uber-
wachungsnetzwerks (dACC, prd-SMA und anteriore
Insel) auslosten (@ Abb. 10.10). Zudem zeigte sich in
Durchgidngen nach Fehlern (im Vergleich zu Durch-
giangen nach korrekten Reaktionen) wie erwartet eine
erhohte Aktivierung im rechten inferioren frontalen
Gyrus, einer Region des Kontrollnetzwerks, die spezi-
fisch an der Inhibition motorischer Reaktionen beteiligt
ist (Aron et al., 2014). Das Hauptergebnis bestand aller-
dings darin, dass es signifikante Zusammenhinge zwi-
schen der fehlerbezogenen Hirnaktivierung und der all-
taglichen Selbstkontrolle gab. Je stirker Personen auf
Fehler mit der Aktivierung im Uberwachungsnetzwerk
reagierten und je starker nach Fehlern das Kontrollnetz-
werk aktiviert wurde, desto haufiger widerstanden die
Personen erfolgreich alltdglichen Versuchungen und
unterdriickten Handlungen, die im Widerspruch zu
ihren langfristigen Zielen standen.

Die beobachteten signifikanten Zusammenhinge
zwischen Hirnaktivierung und alltdglicher Selbstkon-
trolle waren numerisch nicht sehr grof3, was allerdings zu
erwarten war, da das Alltagsverhalten der Personen von
einer Vielzahl individueller und situativer Faktoren be-
einflusst wird, liber die man in der Studie keinerlei Kon-
trolle hatte. Umso wichtiger ist es daher, dass die Be-
funde in weiteren Studien konzeptuell repliziert werden
konnten. Ein Beispiel ist eine nachfolgende elektro-
enzephalografische Studie (EEG-Studie; Overmeyer
et al., 2020), in der die fehlerbezogene Negativierung
(error-related negativity; ERN) als Indikator der Fehler-
iiberwachung gemessen wurde. Die ERN ist eine nega-
tive Potenzialverschiebung im ereigniskorrelierten
Potenzial, die 80—150 ms nach einem Fehler auftritt und
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a. ktivierung im Uberwachungsnetzwerk bei Fehlern

8 Abb. 10.10 Zusammenhdnge zwischen fehlerbezogener Hirn-
aktivierung und individuellen Unterschieden in der Selbstkontrolle in
alltaglichen Konfliktsituationen in der Studie von Kronke et al. (2018).
a Links: Fehler in einer Reaktionszeitaufgabe 16sten Aktivierung in
einem Uberwachungsnetzwerk aus, das den ACC, das pra-SMA und
die anteriore Insula umfasste. Rechts: Je schwicher diese Aktivierun-
gen waren, umso hoher war die Wahrscheinlichkeit, dass Personen in
alltaglichen Konfliktsituationen impulsive Entscheidungen fallten und
Handlungen ausfiihrten, die im Widerspruch zu ihren langfristigen
Zielen standen. Impulsive Entscheidungen traten auferdem umso
haufiger auf, je starker ein aktuelles Bediirfnis und je schwacher der er-

im medialen Frontalkortex, speziell im ACC, generiert
wird. Die ERN wird somit als Indikator fiir die Uberwa-
chung von Fehlern durch das Monitoringsystem
betrachtet (Ullsperger et al., 2014a, b). Im Einklang mit
den oben beschriebenen fMRT-Befunden zeigten Perso-
nen, die im Alltag geringe Selbstkontrolle zeigten und
héaufig kurzsichtige und impulsive Entscheidungen fall-
ten, eine signifikant kleinere ERN als Personen, die sich
im Alltag tiberwiegend selbstkontrolliert verhielten.
Weitere Studien haben gezeigt, dass reduzierte
Aktivitat in Gehirnregionen, die an kognitiven Kontroll-
prozessen und der Reaktionsinhibition beteiligt sind,
auch mit Substanzkonsum im Alltag korreliert sind
(Chen et al., 2019; Giuliani et al., 2015; Kronke et al.,
2018; Lopez et al., 2017, 2014, 2016). Beispiclsweise
wurden in einer Studie (Berkman et al., 2011) nikotin-
abhiangige Personen, die an einem Raucherent-
wohnungsprogramm teilnahmen und das Rauchen auf-
geben wollten, 3 Wochen lang mehrmals téglich zu zu-
falligen Zeiten per Smartphone gefragt, wie stark ihr
Verlangen nach Nikotin war und wie viele Zigaretten sie
geraucht hatten. Die gleichen Personen bearbeiteten im
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inferioren Frontalkortex

lebte Konflikt waren. b Links: Unmittelbar nach einem Fehler zeigte
sich erhohte Aktivierung im rechten inferioren frontalen Gyrus, einer
Region des Kontrollnetzwerks, die an der Reaktionsinhibition be-
teiligt ist. Rechts: Je schwécher der rechte inferiore frontale Gyrus
nach Fehlern aktiviert wurde, desto hoher fiel die Wahrscheinlichkeit
impulsiver Handlungen in alltdglichen Konfliktsituationen aus. Dies
spricht dafiir, dass eine mangelnde Uberwachung des eigenen Ver-
haltens und eine unzureichende Mobilisierung des Kontrollnetzwerks
die Wahrscheinlichkeit kurzsichtiger Entscheidungen und impulsiver
Handlungen in realen Alltagssituationen erhoht. (Modifiziert nach
Kroénke et al., 2018)

MRT eine Go/NoGo-Aufgabe, mit der die Fahigkeit zur
Inhibition motorischer Reaktionen gemessen werden
sollte. In dieser Aufgabe sollten die Personen so schnell
wie moglich mit einem Tastendruck reagieren, wenn ein
Buchstabe dargeboten wurde (Go-Durchginge), aber
die Reaktion unterdriicken, wenn in seltenen No-
Go-Durchgingen ein ,,X* erschien. Die Unterdriickung
der Reaktionen in den NoGo-Durchgingen ging im
Vergleich zu Go-Reaktionen mit erhohter Aktivierung
im rechten inferioren frontalen Gyrus (rIFG) einher, der
(wie oben schon erwdhnt) ein zentraler Teil eines Netz-
werks zur Reaktionsinhibition ist (Aron et al., 2003;
Aron et al., 2004, 2014). Personen, die in den No-
Go-Durchgingen eine relativ geringere Aktivierung im
rIFG zeigten, rauchten im Alltag umso mehr Zigaret-
ten, je stiarker ihr Verlangen nach Nikotin war. Dagegen
gab es bei Personen, die eine starke Aktivierung im rIFG
in erfolgreichen NoGo-Durchgingen zeigten, keinen
Zusammenhang zwischen der Stiarke des Verlangens
und der Zahl gerauchter Zigaretten. Personen, die im
Labor eine reduzierte Aktivierung im rIFG zeigten,
wenn sie eine dominante Reaktion inhibieren sollten,
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hatten im Alltag also eine geringere Kontrolle iiber das
Verlangen nach Nikotin als Personen mit einer starken
rIFG-Aktivierung, obwohl sie die Absicht hatten, das
Rauchen aufzugeben. Analoge Befunde wurden in einer
weiteren Studie gefunden, in der sich zeigte, dass Rau-
cher, die das Rauchen aufgeben wollten, aber wiederholt
riickféllig geworden waren, auf Reaktionskonflikte in
einer Zahlen-Stroop-Aufgabe mit einer geringeren Akti-
vierung im dACC und rechten lateralen Frontalkortex
reagierten als Raucher, die das Rauchen erfolgreich auf-
gegeben hatten (Kronke et al.,, 2015).

Analoge Befunde wurden fiir Essverhalten gefunden.
Lopez et al. (2014) erfassten iiber ambulatorische
Assessments das Essverhalten von Personen im Alltag.
Im MRT wurde dann die Hirnaktivierung der Personen
gemessen, wenn ihnen Bilder von kalorienreichen
Nahrungsmitteln prasentiert wurden. Dabei zeigte sich,
dass die Starke der Aktivierung im Nucleus accumbens
(also einer zentralen Region des mesolimbischen Dopa-
minsystems) positiv mit der Stirke von essbezogenem
Verlangen im Alltag und der Haufigkeit korreliert war,
mit der Personen dem Verlangen nachgaben. Die Perso-
nen absolvierten auBerdem eine Go/NoGo-Aufgabe, um
neuronale Aktivitiat wihrend der Inhibition motorischer
Reaktionen zu messen. Dabei zeigte sich, dass die Akti-
vierung im linken inferioren Prifrontalkortex bei der
Reaktionsinhibition mit hoherer Kontrolle tiber das all-
tagliche Essverhalten assoziiert war, d. h., Personen mit
hoher priafrontaler Aktivierung gaben seltener ihren ess-
bezogenen Versuchungen nach als Personen mit niedri-
ger prafrontaler Aktivierung. Dies galt insbesondere fiir
sehr verlockende Situationen, in denen die Personen
aktiv versucht hatten, der Versuchung zu widerstehen
(fiir analoge Ergebnisse s. Lopez et al., 2017).

Diese Ergebnisse sprechen insgesamt dafiir, dass die
Aktivierung in prafrontalen Hirnregionen, die an der
Inhibition unerwiinschter automatisierter Reaktionen
beteiligt sind, mit selbstkontrolliertem Verhalten in rea-
len alltiglichen Konfliktsituationen korreliert ist. Ob-
wohl sich aus diesen korrelativen Ergebnissen keine di-
rekten  Riickschliisse  auf  Ursache-Wirkungs-
Beziehungen ableiten lassen, stehen sie im Einklang mit
der Annahme, dass kurzsichtige Entscheidungen und
impulsives Verhalten im Alltag nicht immer mangelnde
Kontrollkompetenzen und  Selbstkontrollstrategien
widerspiegeln miissen, sondern auch eine Folge davon
sein konnen, dass Personen kognitive Kontrollprozesse
nicht in ausreichendem Mal mobilisieren. Wéhrend die
bisher diskutierten Studien dafiir sprechen, dass dies die
Folge einer unzureichenden Konflikt- und Fehleriiber-
wachung sein kann, wird in » Abschn. 10.6 auf weitere
Befunde eingegangen, die dafiir sprechen, dass eine un-
zureichende Kontrollmobilisierung auch Folge einer un-
zureichenden Motivation und Unterschiatzung des sub-
jektiven Nutzens von Kontrolle sein kann.

10.5.8 Ein neurokognitives Prozessmodell
der Selbstkontrolle

Zum Abschluss dieses Abschnitts sollen die bislang dis-
kutieren Befunde in ein neurokognitives Prozessmodell
der Selbstkontrolle integriert werden (8 Abb. 10.11).
Das Modell basiert auf der Annahme, dass selbst-
kontrolliertes Verhalten das Resultat der Interaktion
multipler Netzwerke von Hirnregionen ist, die unter-
schiedliche Prozesse vermitteln, deren gemeinsame
Funktion darin besteht, Verhalten in Einklang mit lang-
fristigen Zielen zu bringen.

Uberwachungsnetzwerk: Registrierung von Fehlern und
Konflikten Eine Selbstkontrollepisode beginnt mit
einem Konflikt zwischen einem kognitiv repréasentierten
Ziel und einer konkurrierenden Motivationstendenz, die
durch ein aktuelles Bediirfnis oder einen situativen Be-
lohnungsanreiz angeregt wird. Damit Selbstkontroll-
strategien mobilisiert werden, muss der Konflikt regist-
riert werden, was die Funktion eines Uberwachungs-
netzwerks ist, das den dACC, das pra-SMA und die
anteriore Insula umfasst (Botvinick et al., 2001, 2004;
Kotabe & Hofmann, 2015; Overmeyer et al., 2020; Ull-
sperger et al., 2014a, b). Wird ein Konflikt oder Fehler
registriert, signalisiert dieses System den Bedarf an er-
hohter Kontrolle, was eine verstiarkte Mobilisierung des
frontoparietalen Kontrollnetzwerks auslost. Wie wir in
» Abschn. 10.6 noch sehen werden, kénnen Kontroll-
strategien aullerdem proaktiv mobilisiert werden, wenn
eine Person einen Konflikt oder eine Versuchung bereits
im Vorfeld antizipiert und den erwarteten Nutzen der
Kontrolle hoch genug einschitzt (Kool et al., 2017;
Shenhav et al., 2013; Silvestrini et al., 2023).

Kognitives Kontrollnetzwerk: aktive Aufrechterhaltung von
Zielen und Top-down-Modulation Die eigentliche Imple-
mentierung kognitiver Kontrollprozesse erfolgt durch
das frontoparietale Kontrollnetzwerk (Friedman &
Robbins, 2022; Soltani & Koechlin, 2022). Dieses Netz-
werk vermittelt ein Spektrum von Prozessen, die selbst-
kontrolliertes Verhalten unterstiitzen, wie die aktive
Aufrechterhaltung von Zielreprasentationen im Arbeits-
gedichtnis, die Fokussierung der Aufmerksamkeit auf
den Wert langfristiger Konsequenzen (Hare et al., 2011;
Kober et al., 2010a, b; Kruschwitz et al., 2018; Peters &
Biichel, 2010a), die Generierung antizipatorischer Emo-
tionen (Kruschwitz et al., 2023; Kruschwitz et al., 2019;
Walter et al., 2020), die Modulation von Wertsignalen
durch langfristige Konsequenzen (Berkman et al., 2017,
Hare et al., 2009; Kronke et al., 2020; Scholtz et al.,
2015) sowie die Hemmung unerwiinschter Reaktionen
(Berkman et al., 2011; Kronke et al., 2018; Lopez et al.,
2017, 2014; Turner et al., 2019).
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@ Abb. 10.11 Neurokognitives Prozessmodell der interventionel-
len Selbstkontrolle. 4CC anteriorer zinguldarer Kortex, d4CC dorsa-
ler anteriorer zinguldrer Kortex, d/PFC dorsolateraler Prafrontal-

Prospektionsnetzwerk: episodische Zukunftsdenken An
der Antizipation zukiinftiger Zielzustinde und der Ima-
gination des eigenen zukiinftigen Selbst ist ein
Prospektionsnetzwerk beteiligt, zu dem Regionen im me-
dialen Temporallappen, posterioren zinguldaren Kortex,
parietalen Kortex und vimPFC gehoren. Diese Regionen
vermitteln vermutlich die Imagination zukiinftiger Sze-
narien und die Pradiktion der mit diesen vorgestellten
Szenarien assoziierten zukiinftigen Bedlrfnisse und
Emotionen (Benoit et al., 2014; Schacter et al., 2017;
Soutschek et al., 2018; Szpunar et al., 2014).

Bewertungsnetzwerk: Evidenzakkumulation und Wert-
integration Die finale Entscheidung fiir eine Ver-
haltensoption beruht darauf, dass Informationen iiber
den subjektiven Wert kurz- und langfristiger Konse-
quenzen von Verhaltensoptionen (zusammen mit weite-
ren Informationen iiber Risiken, Erfolgsaussichten und
kontextuelle Faktoren) zu einem Wertsignal integriert
werden, das im vmPFC repréasentiert wird und die sub-
jektiven Praferenzen bestimmt (Bartra et al., 2013; Berk-
man et al., 2017; Clithero & Rangel, 2014; Kable, 2014;
Kable & Glimcher, 2007, 2010; Peters & Biichel, 2010b;
Rangel & Clithero, 2014; sieche auch » Abschn. 5.2.1
und 5.10.1). Die oben genannten Kontrollprozesse for-

kortex PPC posteriorer Parietalkortex, rIFG rechter inferiorer fron-
taler Gyrus, vmPFC ventromedialer Prafrontalkortex

dern selbstkontrollierte Entscheidungen, indem sie das
relative Gewicht erhohen, mit dem dieses Wertsignal
durch antizipierte langfristige Konsequenzen moduliert
wird (Hare et al., 2009, 2011; Krajbich et al., 2012;
Kronke et al., 2020).

Wihrend dieses Modell hier anhand einer Sequenz
von Verarbeitungsschritten von der Registrierung eines
Konflikts bis zur Auswahl einer Reaktion beschrieben
wurde, beinhaltet es mehrere Riickkopplungsschleifen.
Beispielsweise kann ein anfinglicher Bediirfnis-Ziel-
Konflikt in einer spéteren Verarbeitungsphase modifiziert
werden, da sich das relative Gewicht kurz- und lang-
fristiger Konsequenzen durch die Aktivierung von zu-
kunftsorientiertem Denken verschiebt. Unabhingig
davon macht das Modell deutlich, dass beeintrachtigte
Selbstkontrolle und kurzsichtige Entscheidungen ver-
schiedene Ursachen haben konnen und Dysfunktionen
auf unterschiedlichen Prozessebenen widerspiegeln kon-
nen. Dazu gehoren unzureichende Konfliktiiberwachung,
mangelnde Kontrollmobilisierung, unzureichende Fo-
kussierung auf langfristige Konsequenzen und Aufrecht-
erhaltung von Zielreprasentationen im Arbeitsgedicht-
nis, Uberschéitzung der Kosten der Kontrolle, fehlendes
metakognitives Wissen tiber Selbstkontrollstrategien und
beeintrachtigte Inhibitionsfahigkeit.

10
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Zusammenfassung

Menschliches Verhalten wird nicht vollstindig durch die
aktuelle Reiz- und Bediirfnissituation determiniert, son-
dern im Zuge der Gehirnevolution haben Menschen die
Fahigkeit erworben, zukiinftige Konsequenzen ihres
Verhaltens sowie die eigenen zukiinftigen Motivations-
zustinde zu antizipieren und Handlungen an lang-
fristigen Zielen auszurichten. Die Féhigkeit zur zu-
kunftsorientierten Handlungssteuerung kann allerdings
zu Konflikten fithren, wenn langfristige Ziele im Wider-
spruch zu aktuellen Bediirfnissen oder kurzfristigen Be-
lohnungsanreizen stehen. Der Begriff ,,Selbstkontrolle®
bezeichnet kognitive Strategien, deren Funktion darin
besteht, das eigene Verhalten in Einklang mit lang-
fristigen oder iibergeordneten Zielen zu bringen. Dies
kann zum einen mittels praventiver Selbstver-
pflichtungen geschehen, die darauf abzielen, Ver-
suchungssituationen moglichst zu vermeiden oder den
eigenen zukiinftigen Handlungsspielraum
schrinken. Demgegeniiber beruht interventionelle
Selbstkontrolle auf der Mobilisierung kognitiver
Kontrollprozesse, die dazu dienen, in einer Versuchungs-
situation langfristige Ziele im Arbeitsgeddchtnis auf-

einzu-

rechtzuerhalten und gegen stérende Reize abzuschirmen,
die Aufmerksamkeit auf den Wert langfristiger Ver-
haltenskonsequenzen zu lenken, aktuelle Bediirfnisse
herunter zu regulieren und impulsive Reaktionen oder
konkurrierende Gewohnheiten zu inhibieren.

Kognitive Kontrollfunktionen werden iiber ein ko-
gnitives Kontrollnetzwerk vermittelt, das den dorso-
lateralen und inferioren lateralen Préfrontalkortex,
den posterioren Parietalkortex, das pri-SMA, den
dACC sowie subkortikale Regionen in den Basal-
ganglien umfasst. In der Konfliktiiberwachungstheorie
wird postuliert, dass der dACC an der Uberwachung
des eigenen Verhaltens beteiligt ist und im Falle eines
Fehlers oder Konflikts signalisiert, dass erh6hte kogni-
tive Kontrolle erforderlich ist. Dadurch wird eine ver-
stirkte Mobilisierung des Kontrollnetzwerks aus-
gelost, sodass die Top-down-Modulation perzeptueller
und motorischer Verarbeitungssysteme durch aktiv ge-
haltene Ziele verstarkt wird. Dies zeigt sich darin, dass
Interferenzeffekte durch stérende Reize oder konkur-
rierende Reaktionen nach Fehlern oder Konflikten re-
duziert sind (sogenannter Konfliktadaptationseffekt)
und dass Personen, die in Laboraufgaben eine redu-
zierte Aktivierung im Uberwachungs- und Kontroll-
netzwerk zeigen, in alltdglichen Konfliktsituationen
haufiger Versuchungen nachgeben.

Zwei-Systeme-Theorien der Selbstkontrolle gehen
davon aus, dass es im Gehirn zwei separate Bewertungs-
systeme gibt: ein impulsives System, das auf unmittel-
bare Anreize reagiert und zukiinftige Belohnungen
stark abwertet, und ein reflektiertes System, das zu-

kiinftige Belohnungen wenig oder gar nicht abwertet
und die Verfolgung langfristiger Ziele fordert. Funk-
tionelle Bildgebungsstudien sprechen allerdings dafiir,
dass der subjektive Wert kurz- und langfristiger Be-
lohnungsreize zu einem integrierten Bewertungssignal
verrechnet wird, das im vmPFC représentiert wird
und das Entscheidungsverhalten bestimmt. Selbst-
kontrollierte Entscheidungen konnen dadurch ge-
fordert werden, dass dieses Bewertungssignal hin-
reichend stark durch den subjektiven Wert lang-
fristiger Konsequenzen moduliert wird. Dies kann u.
a. dadurch erreicht werden, dass die Aufmerksamkeit
auf langfristige Konsequenzen von Entscheidungen
gelenkt wird und man die Perspektive des eigenen zu-
kiinftigen Selbst einnimmt. Die willentliche Fokussie-
rung der Aufmerksamkeit auf langfristige Folgen
geht dabei mit einer verringerten Aktivierung in Hirn-
regionen einher, die unmittelbare Belohnungs-
erwartungen vermitteln, wihrend sich verstiarkte Ak-
tivierung im frontoparietalen Kontrollnetzwerk zeigt.

10.6 Motivation und kognitive Kontrolle

Nach der Diskussion kognitiver und neuronaler Grund-
lagen von Motivation und Selbstkontrolle soll es im letz-
ten Teil dieses Kapitels um die Interaktion beider Pro-
zesse und speziell um die Frage gehen, welchen Einfluss
motivationale Anreize auf die Mobilisierung von kogni-
tiver Kontrolle haben. Diese Frage ist in den letzten Jah-
ren zu einem wichtigen Forschungsthema an der Schnitt-
stelle von Motivationspsychologie und kognitiver
Neurowissenschaft geworden, das sowohl von theoreti-
scher als auch praktischer Bedeutung ist. Die Grundan-
nahme ist, dass eine mangelnde Zielorientierung und
Selbstkontrolle nicht immer mangelnde Kontrollfdhig-
keiten widerspiegeln muss, sondern auch auf
Motivationsdefizite zuriickzufiihren sein kann, auf-
grund derer Personen Kontrollstrategien, iiber die sie
eigentlich verfiigen, in Konflikt- oder Versuchungs-
situationen nicht ausreichend mobilisieren.

10.6.1 Mobilisierung kognitiver Kontrolle
als Ergebnis einer Kosten-Nutzen-

Abwagung

Was bewegt Menschen dazu, bei der Bewiltigung von
Aufgaben und der Verfolgung von Zielen kognitive Kon-
trolle zu mobilisieren, und was bestimmt die Intensitit,
mit der sie in einer Aufgabe Kontrollprozesse aktivieren?
Im letzten Abschnitt wurde im Zusammenhang mit der
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Konfliktiiberwachungstheorie (Botvinick et al., 2001,
2004; Mansouri et al., 2009) deutlich, dass die Mobili-
sierung kognitiver Kontrolle eine weitgehend auto-
matische Antwort auf Konflikte und Fehler sein kann.
Dies wird als reaktive Kontrolle bezeichnet (Braver,
2012), weil die Mobilisierung von Kontrollprozessen in
Reaktion auf einen wahrgenommenen Konflikt oder be-
gangenen Fehler ausgelost wird. Personen kénnen ko-
gnitive Kontrolle allerdings auch proaktiv mobilisieren,
um sich auf eine schwierige Aufgabe oder einen anti-
zipierten Reaktionskonflikt vorzubereiten. Proaktive
Kontrolle kann beispielsweise darin bestehen, dass man
sich die Reaktionsregeln einer Aufgabe vorab ins
Bewusstsein ruft oder informative Hinweisreize im
Arbeitsgeddchtnis aktiv hilt. Dariiber hinaus kdnnen
Personen unterschiedlich viel kognitive Anstrengung in
die Bearbeitung einer Aufgabe oder die Verfolgung eines
Ziels investieren. Dies wirft die Frage auf, wovon es ab-
héngt, ob Personen proaktive Kontrolle und kognitive
Anstrengung mobilisieren und warum sie dies nicht
immer mit maximaler Intensitét tun.

Modelle der Verhaltensbkonomie und Ent-
scheidungstheorie gehen generell davon aus, dass die
Motivation, ein bestimmtes Ziel zu verfolgen, das Resul-
tat einer Kosten-Nutzen-Abwiagung ist, in der der sub-
jektive Wert des Ziels mit den Kosten verrechnet wird,
die wir aufwenden miissen, um das Ziel zu erreichen.
Diese Kosten konnen in korperlicher Anstrengung be-
stehen, aber man geht davon aus, dass auch mentale An-
strengung (,,mental effort) als Kostenfaktor in die Ent-
scheidung dartiber einflieBt, ob und in welcher Intensi-
tat man bereit ist, kognitive Kontrolle zur Erreichung
eines Ziels zu mobilisieren (am Ende dieses Abschnitts
wird allerdings diskutiert, ob kognitive Kontrolle stets
Kosten verursacht oder unter bestimmten Bedingungen
auch intrinsisch belohnend sein kann).

Intuitiv ist die Idee der kognitiven Anstrengung
iiberaus plausibel. Wir alle haben die Erfahrung ge-
macht, dass das Lesen eines komplexen Fachartikels
sich in der Regel anstrengender anfiihlt als das Lesen
eines Krimis oder dass es anstrengender ist, sechs Zah-
len im Kopf zu behalten als ein einzelnes Wort. Nichts-
destotrotz ist es nicht trivial, den Begriff der mentalen
Anstrengung zu definieren und zu spezifizieren, worin
die Kosten kognitiver Kontrolle funktional betrachtet
eigentlich bestehen. In vielen Theorien wird der An-
strengungsbegriff verwendet, um ganz generell die
Gesamtheit der Prozesse zu bezeichnen, von denen es
abhingt, welche Leistung bei gegebener Fahigkeit in
einer Aufgabe erzielt wird. Die Annahme dahinter ist,
dass das Leistungsniveau sowohl durch die Fahigkeit (z.
B. die Arbeitsgedachtniskapazitit, die Verfiigbarkeit ko-
gnitiver Strategien oder die Geschwindigkeit der
Informationsverarbeitung) und die aufgewendete kogni-

tive Anstrengung bestimmt wird. Das bedeutet, dass aus
der Leistung nicht direkt auf die aufgewendete Anstren-
gung geschlossen werden kann, da auch Fahigkeits-
unterschiede eine Rolle spielen kénnen und zudem die
Beziehung zwischen Anstrengung und Leistung nicht
immer monoton sein muss. Wie spater noch ausfiihrlich
diskutiert wird, werden aus diesem Grund héufig physio-
logische MaBle verwendet, um kognitive Anstrengung
unabhingig von ihren Verhaltenseffekten zu messen.

In vielen Theorien der volitionalen Handlungs-
steuerung (Kuhl, 1983, 2000; Kuhl & Goschke, 1994),
der Anstrengungsmobilisierung (Brehm & Self, 1989;
Kukla, 1972; Silvestrini et al., 2023) und der Selbstkon-
trolle (Kotabe & Hofmann, 2015) wird postuliert, dass
Personen Kontrollstrategien nur dann mobilisieren,
wenn sie den subjektiven Wert, der damit verbunden ist,
als hinreichend hoch einschitzen und sie es fiir hinrei-
chend wahrscheinlich halten, dass durch die Mobilisie-
rung kognitiver Kontrolle die Wahrscheinlichkeit er-
hoht wird, wichtige Ziele zu erreichen oder einer Ver-
suchung zu widerstehen, wenn also die subjektive
Erfolgswahrscheinlichkeit der Selbstkontrolle hin-
reichend hoch ist.

Diese Annahme ist insbesondere im Rahmen der
Theorie der Motivationsintensitiit (,,motivational inten-
sity theory®, MIT; Brehm & Self, 1989; Gendolla et al.,
2012; Silvestrini et al., 2023) weiter ausgearbeitet wor-
den. Die Theorie postuliert, dass Personen auf einen
subjektiv wahrgenommenen Anstieg der Aufgaben-
schwierigkeit mit verstarkter kognitiver Anstrengung re-
agieren, dies aber nur solange tun, wie sie liberzeugt
sind, die Aufgabe bewiltigen zu konnen, und die An-
strengung durch den Wert des Erfolgs gerechtfertigt er-
scheint. Ubersteigt die erforderliche Anstrengung das
durch den Anreiz des Erfolgs gerechtfertigte Mal3 oder
wird die Aufgabe als unlosbar eingeschitzt, wird keine
Anstrengung investiert. Dahinter steht die bereits von
Hull (1943) in seinem ,,Gesetz des geringsten Aufwands*
formulierte Annahme, dass Lebewesen bestrebt sind,
physische und kognitive Ressourcen moglichst sparsam
einzusetzen. Empirische Evidenz fiir die Theorie stammt
aus Experimenten, in denen physiologische Indikatoren
der kognitiven Anstrengung eingesetzt wurden. Dazu
gehoren insbesondere kardiovaskulidre Indikatoren der
B-adrenergen sympathischen Aktivierung wie die so-
genannte Préaejektionsperiode (PEP) sowie die Pupillen-
weite, die mit noradrenerger Aktivitdt des Locus coeru-
leus korreliert (Gilzenrat et al., 2010; Joshi et al., 2016;
van der Wel & van Steenbergen, 2018). Zahlreiche Stu-
dien haben im Einklang mit der Theorie der Motivations-
intensitit Belege dafiir geliefert, dass die mit diesen
physiologischen Parametern erfasste Anstrengung mit
der wahrgenommen Aufgabenschwierigkeit ansteigt,
aber abfillt, wenn die Aufgabe als nicht 16sbar ein-
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B Abb. 10.12 Schematische Darstellung der EVC-Theorie. Der
Theorie zufolge iiberwacht der dorsale zinguldre Kortex (d4CC)
Informationen u. a. auf Fehler, Konflikte und den Grad an Un-
sicherheit und verrechnet die Belohnung, die fiir ein bestimmtes
Leistungsniveau in einer Aufgabe erwartet wird, mit den in-
trinsischen Kosten der Kontrolle. Aufgrund dieser Kosten-Nutzen-
Abwigung wird ermittelt, welche Intensitat kognitiver Kontrolle den
erwarteten Nutzen der Kontrolle maximiert und in welche der mo-
mentan zur Auswahl stehenden Aufgaben oder Ziele prioritir kogni-

geschitzt wird oder die Anstrengung nicht durch den
subjektiven Wert des Erfolgs gerechtfertigt erscheint
(Ubersichten in Brinkmann et al., 2021; Richter et al.,
2016).

In der kognitiven Neurowissenschaft sind ganz édhn-
liche Annahmen in der einflussreichen Expected-Value-
of-Control-Theorie (EVC-Theorie) formalisiert worden
(8 Abb. 10.12; Shenhav et al., 2013, 2017; Silvestrini
et al., 2023). Die zentrale Annahme ist, dass die Mobili-
sierung kognitiver Kontrolle auf einer Kosten-Nutzen-
Analyse und der Einschiatzung des erwarteten subjekti-
ven Nutzens der Kontrolle beruht. Der subjektive Nut-
zen der Kontrolle ergibt sich gemi der Theorie aus der
Verrechnung mehrerer Faktoren:
== Finer Einschitzung, in welchem MaB die Erfolgsaus-

sichten und das erwartete Leistungsniveau in einer
Aufgabe durch die Mobilisierung kognitiver Kon-
trolle erhoht werden kann
= Der Erwartung, wie hoch die Belohnung fiir ein be-
stimmtes Leistungsniveau in einer Aufgabe ausfallen
wird

== Finer Einschiatzung der subjektiven Kosten, die mit
der Mobilisierung von Kontrolle verbunden sind
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tive Kontrolle investiert werden sollte. Das resultierende Kontroll-
signal 16st eine entsprechende Mobilisierung von Regionen des kog-
nitiven Kontrollnetzwerks aus, das die Implementierung von
Kontrollstrategien vermittelt. d4CC dorsaler zinguldrer Kortex,
dmPFC dorsomedialer Prafrontalkortex, EVC ,expected value of
control, /[PFC lateraler Préafrontalkortex, OFC orbitofrontaler Kor-
tex, STN Nucleus subthalamicus. (Mod. nach Gazzaniga et al.,
2019, © W. W. Norton & Company, und Shenhav et al., 2016)

Eine verstiarkte Mobilisierung kognitiver Kontrolle
steigert in der Regel die Wahrscheinlichkeit, bessere
Leistungen zu erreichen, was zu einer groferen Be-
lohnung fiithren kann. Wenn eine Person beispielsweise
eine Stroop-Aufgabe bearbeitet und eine Geldbelohnung
erhilt, wenn es ihr gelingt, die Farb-Wort-Interferenz zu
reduzieren, erhoht die Mobilisierung von kognitiver
Kontrolle (z. B. eine stirkere Fokussierung der Auf-
merksamkeit auf die Farbinformation und Inhibition
der automatisierten Reaktion auf die Wortbedeutung)
die Wahrscheinlichkeit, die Belohnung zu erhalten. Al-
lerdings ist anzumerken, dass es auch Situationen gibt,
in denen zu hohe Belohnungsaussichten zu einer Uber-
motivation fithren konnen, die u. U. zu schlechterer
Leistung fiihrt (Yu, 2015). Die zweite Konsequenz einer
verstiarkten Mobilisierung von Kontrolle besteht nach
der EVC-Theorie darin, dass die mit der hheren kogni-
tiven Anstrengung verbundenen intrinsischen Kosten
steigen. Je groBer der erwartete Zugewinn an Be-
lohnungen ist, der durch erhdhte Kontrolle erzielt wer-
den kann, und je niedriger die Kosten der Kontrolle ein-
geschitzt werden, desto groBer ist der erwartete Nutzen
der Kontrolle. Die zentrale Vorhersage der EVC-Theorie
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ist daher, dass Personen die Intensitdt kognitiver Kon-
trolle so regulieren, dass der erwartete Nutzen der Kon-
trolle maximiert wird.

© Definition
Der erwartete subjektive Nutzen kognitiver Kontrolle
ergibt sich gemdB der EVC-Theorie als Differenz
zweier Faktoren:

= Der Belohnungshéhe, die man fiir das Leistungsni-
veau, das man durch die Mobilisierung von Kon-
trolle einer bestimmten Intensitdt in einer Aufgabe
erreichen kann

== Den intrinsischen Kosten, die mit der Mobilisie-
rung kognitiver Kontrolle in der gegebenen
Intensitdt verbunden sind

Es ist wichtig, darauf hinzuweisen, dass die EVC-
Theorie kein Modell der kognitiven oder neuronalen
Mechanismen ist, die der Mobilisierung von Kontrolle
zugrunde liegen. Vielmehr handelt es sich um normati-
ves Modell, das beschreibt, wie ein idealer Agent Kosten
und Nutzen der Kontrolle verrechnen sollte, um eine
optimale Kontrollintensitit zu bestimmen. Insofern
macht die EVC-Theorie bislang auch keine Aussagen
dariiber, ob es sich bei den postulierten Kosten-Nutzen-
Abwigungen um bewusste Prozesse handelt oder ob sie
durch unbewusst ablaufende Mechanismen implemen-
tiert werden (fiir erste Ansitze der Implementierung der
Annahmen der EVC-Theorie in komputationalen Mo-
dellen s. z. B. Lieder et al., 2018). Unabhéngig davon las-
sen sich aus der EVC-Theorie aber empirisch testbare
Vorhersagen ableiten, die experimentell {iberpriift wer-
den konnen. Erstens folgt aus Annahme, dass kognitive
Kontrolle mit intrinsischen Kosten verbunden ist und
Personen die Mobilisierung kognitiver Kontrolle als an-
strengend und aversiv erleben und bestrebt sein sollten,
Aufgaben, die kognitive Kontrolle erfordern, wenn mog-
lich zu vermeiden. Zweitens sollten motivationale An-
reize (z. B. ein Geldbonus fiir besonders gute Leistun-
gen) diese Kosten der Kontrolle teilweise oder ganz
kompensieren und damit zu einer verstirkten Mobilisie-
rung kognitiver Kontrolle fiihren.

Im Einklang mit der Annahme, dass kognitive Kon-
trolle mit intrinsischen Kosten verbunden ist, wurde
wiederholt gezeigt, dass Personen Aufgaben, die kogni-
tive Kontrolle erfordern, wenn moglich vermeiden
(Kool & Botvinick, 2018; Kool et al., 2010; Kool et al.,
2013; 2017; Westbrook & Braver, 2015; Westbrook
et al., 2013). Beispielsweise hat man Versuchspersonen
zwischen zwei Bedingungen wéhlen lassen, wobei eine
Bedingung erhohte Kontrolle erforderte, da man haufig
zwischen verschiedenen Aufgaben wechseln musste,
wiahrend die andere Bedingung wenig Kontrolle er-
forderte, da man meistens die gleiche Aufgabe auszu-

fiihren hatte. Im Verlauf des Experiments vermieden
die Personen in zunehmenden MafBe die Bedingung mit
der erhohten Kontrollanforderung (Kool et al., 2010).
In die gleiche Richtung weisen Experimente, in denen
Versuchspersonen wiederholt entscheiden konnten, ob
sie eine einfache Arbeitsgedichtnisaufgabe fiir eine
kleine Geldbelohnung oder eine schwierigere Aufgabe
fiir eine hohere Belohnung ausfithren wollten. Im Ver-
lauf des Experiments wurde die Belohnung fiir die Auf-
gaben immer wieder neu adjustiert, bis die Personen
beide Aufgaben etwa gleich haufig wahlten (sogenannter
Indifferenzpunkt). Es zeigte sich, dass fiir die schwieri-
gere Aufgabe eine hohere Belohnung gezahlt werden
musste, damit die Personen sie ebenso haufig wihlten
wie die leichtere Aufgabe (Westbrook et al., 2013). Dies
wird als Anstrengungsdiskontierung (,.effort dis-
counting®) bezeichnet und als Beleg dafiir interpretiert,
dass mentale Anstrengung ein subjektiver Kostenfaktor
ist, der durch eine hohere extrinsische Belohnung kom-
pensiert werden muss, damit Personen bereit sind, Auf-
gaben zu wihlen, die kognitive Kontrolle erfordern
(Westbrook & Braver, 2015). Analoge Ergebnisse wur-
den in einer Studie gefunden, in der versucht wurde, die
Kosten der Mobilisierung interventioneller Selbst-
kontrolle zu erfassen. Dabei zeigte sich, dass Personen
bereit sind, Geld dafiir zu zahlen, dass sie durch eine
praventive Selbstverpflichtung (» Abschn. 10.5.2) ver-
meiden konnen, Selbstkontrolle einsetzen zu miissen,
um einer nachfolgenden Versuchung zu widerstehen
(Raio & Glimcher, 2021).

10.6.2 Effekte motivationaler Anreize auf
die Mobilisierung kognitiver
Kontrolle

Die zweite Vorhersage der EVC-Theorie besagt, dass
motivationale Anreize (z. B. ein Geldbonus fiir beson-
ders gute Leistungen) die Kosten der Kontrolle teilweise
kompensieren konnen und eine verstirkte Kontroll-
mobilisierung bewirken. In der Tat wurde gezeigt, dass
motivationale Anreize in einem breiten Spektrum von
Aufgaben eine verstarkte proaktive Kontrolle auslosen
(Ubersichten in Botvinick & Braver, 2015; Braver, 2016;
Goschke & Bolte, 2014; Yee & Braver, 2018). Ein Bei-
spiel dafiir sind Aufgaben, die die Abschirmung der Auf-
merksamkeit gegen storende Reize erfordern wie die
Flankierreizaufgabe (Eriksen & Eriksen, 1974). In dieser
Aufgabe sollen Personen auf einen zentralen Zielreiz re-
agieren (z. B. einen nach links oder rechts zeigenden
Pfeil), der von aufgabenirrelevanten Storreizen flankiert
wird. Sind der Zielreiz und die Flankierreize inkongruent
(z. B. <<><<), 16st dies einen Reaktionskonflikt aus, der
im Vergleich zu kongruenten Reizen (z. B. <<<<<) zu
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verlingerten Reaktionszeiten und erhohten Fehlerraten
fiihrt. Wenn Personen in dieser Aufgabe fiir gute Leis-
tung belohnt wurden und ein Hinweisreiz ankiindigte,
ob der néchste Stimulus inkongruent sein wiirde, so mo-
bilisierten die Personen proaktive Kontrolle, um sich auf
die nichste Aufgabe vorzubereiten, was sich in kleineren
Interferenzeffekten im Vergleich zu nicht belohnten
Durchgingen zeigte (Chiew & Braver, 2016).

Eine weitere Aufgabe, mit der man proaktive Kon-
trolle untersucht hat, ist die AX-Continuous Perfor-
mance Task (kurz: AX-CPT; Cohen et al., 1999). In die-
ser Aufgabe werden in jedem Durchgang nacheinander
zweil Buchstaben dargeboten, wobei der erste Buchstabe
als Hinweisreiz dient und auf den zweiten Buchstaben
reagiert werden soll. Dabei sind folgende Regeln zu be-
achten: Folgt auf ein A ein X, sollen die Personen mog-
lichst schnell eine bestimmte Taste driicken. Folgt dage-
gen ein X auf ein B, oder folgt auf ein A ein Y oder auf
ein B ein Y, muss eine andere Taste gedriickt werden (B
und Y stehen dabei fiir beliebige Buchstaben auller A
und X). Die AX-Paare werden dabei sehr viel hidufiger
(z. B. in 70 % aller Durchgidnge) dargeboten als die drei
anderen Paare (AY, BX, BY). Die Versuchspersonen bil-
den also eine starke Erwartung aus, dass auf A ein X
folgt, und entwickeln eine starke Tendenz, die X-
Reaktion auszufiihren. Erscheint stattdessen nach dem
A ein Y-Reiz, muss diese dominante Reaktion unter-
driickt werden. Wenn die Personen also proaktive Kon-
trolle mobilisieren und den Hinweisreiz im Arbeits-
gedichtnis aufrechthalten, hat dies in AY-Durchgéngen
negative Auswirkungen und fithrt zur mehr Fehlern,
weil die aktiv gehaltene Reprasentation A die Erwartung
verstarkt, dass ein X folgen wird und man die domi-
nante Reaktion ausfithren muss. In BX-Durchgingen
sieht es dagegen umgekehrt aus: Hier kommt es zu Inter-
ferenz, weil die dominante Reaktion auf das X unter-
driickt werden muss, da ihm ja kein A vorausgegangen
ist. Wenn Personen also proaktive Kontrolle mobilisie-
ren und den Hinweisreiz aktiv halten, sollten sie in
BX-Durchgéingen weniger Fehler machen, da die aktiv
gehaltene Reprisentation des B-Reizes die korrekte Re-
aktion bahnt. Die BY-Durchgéinge dienen als Baseline,
in der kein Konflikt entstehen kann. Wenn man Perso-
nen informiert, dass sie in dieser Aufgabe eine Geld-
belohnung fiir gute Leistungen erhalten, fithrt dies kon-
sistent zu einer verstirkten proaktiven Mobilisierung
von Kontrolle, was sich in einer erhohten Fehlerrate in
AY- und reduzierten Fehlerraten in BX-Durchgingen
zeigt (Chiew & Braver, 2014; Frober & Dreisbach, 2014,
2016b; Hefer & Dreisbach, 2016).

Ein drittes Beispiel fiir motivationale Effekte stammt
aus Studien, in denen Personen schneller zwischen
unterschiedlichen Aufgaben wechselten, wenn sie dafiir
belohnt wurden (Bahlmann et al., 2015; Kleinsorge &
Rinkenauer, 2012; Miiller et al., 2007). Konnten die Per-

sonen selbst entscheiden, ob sie zwischen Aufgabe wech-
seln oder Aufgaben wiederholen wollten, wechselten die
Personen héufiger, wenn sie zuvor fiir Aufgabenwechsel
selektiv mehr belohnt wurden als fiir Wiederholungen,
obwohl das Wechseln mehr kognitive Kontrolle er-
fordert und in der Regel als anstrengender empfunden
wird (Braem, 2017). Allerdings ging diese erhohte
Flexibilitat gleichzeitig mit einer erhohten Anfalligkeit
fir Interferenz durch irrelevante Informationen einher.
Das zeigt, dass Belohnungen nicht immer zu besseren
Leistungen fiihren, sondern dies davon abhéngt, ob eine
Aufgabe kognitive Flexibilitit oder die Abschirmung
gegen Interferenz erfordert und welche der beiden Funk-
tionen selektiv belohnt wird (Dreisbach & Mendl, 2024;
Goschke & Bolte, 2014). Weitere Studien haben dariiber
hinaus gezeigt, dass die Effekte, die Belohnungen fiir ge-
nerell gute Leistungen auf kognitive Stabilitit und
Flexibilitit haben, davon abhingen, ob sich Be-
lohnungen tiber Versuchsdurchginge hinweg erhéhen
oder gleichbleiben (Frober & Dreisbach, 2016a, 2021;
Frober et al., 2019). Wiahrend eine Erhohung der Be-
lohnung Wechselkosten reduzierte und die Bereitschaft
zum freiwilligen Wechseln zwischen Aufgaben erhohte,
fiihrte gleichbleibend hohe Belohnung zu erhdhten
Wechselkosten und einer geringeren Wechselbereit-
schaft. Eine Erklarung dafiir kdnnte sein, dass eine Er-
hohung von Belohnungsaussichten ein Signal dafiir ist,
die Schwelle fiir eine Aktualisierung des Arbeitsgedédcht-
nisses zu senken, sodass Personen schneller eine neue
Aufgabenreprisentation ins Arbeitsgeddchtnis en-
kodieren kénnen (Dreisbach & Frober, 2018).

Insgesamt sprechen die hier exemplarisch dar-
gestellten Befunde dafiir, dass leistungskontingente Be-
lohnungen den subjektiven Nutzen kognitiver Kontrolle
erh6hen und Personen zu einer verstirkten proaktiven
Mobilisierung von Kontrolle motivieren, die sich je nach
Aufgabenanforderungen in erhohter kognitiver Flexibi-
litat oder Stabilitiat manifestieren kann.

10.6.3 Neuronale Grundlagen der
Anstrengungsmotivation und
Kontrollmobilisierung

In den letzten Jahren wurden zahlreiche Studien durch-
gefiihrt, um die neuronalen Systeme zu entschliisseln,
die den Effekten motivationaler Anreize auf die kogni-
tive Kontrolle zugrunde liegen. Im Folgenden wird zu-
nichst auf Studien eingegangen, die untersucht haben,
welche neuronalen Systeme an der Berechnung der Kos-
ten und Nutzen der Kontrolle beteiligt sind. Danach
wird diskutiert werden, wie sich motivationale Anreize
auf die neuronale Verarbeitung in den Regionen auswir-
ken, die Kontrollprozesse implementieren.
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An der Einschitzung des Nutzens kognitiver Kon-
trolle ist ein verteiltes Netzwerk von préifrontalen und
subkortikalen Regionen beteiligt. Befunde aus Tier-
experimenten, funktionellen Bildgebungsstudien und
neuropsychologischen Studien mit hirngeschidigten Pa-
tienten sprechen dafiir, dass insbesondere Regionen im
dorsomedialen Préfrontalkortex und dACC eine wich-
tige Rolle fiir die Berechnung des erwarteten Nutzens der
Kontrolle spielen (Brassard et al., 2024; Shenhav et al.,
2013; Silvestrini et al., 2023; » Exkurs ,,Neurologische
Storungen der Motivation®). Der dACC gehort zu den
Hirnregionen, deren Funktion am meisten debattiert
wird und zu der es eine Vielzahl alternativer Theorien
gibt (Ubersicht in Clairis & Lopez-Persem, 2023). In
» Abschn. 10.5.4 wurde mit der Konfliktiiberwachungs-
theorie bereits ein einflussreiches Modell vorgestellt,
demzufolge der JACC an der Uberwachung des eigenen
Verhaltens beteiligt ist und eine verstiarkte Mobilisierung
kognitiver Kontrolle in Reaktion auf Konflikte oder
Fehler auslost. Allerdings gibt es zahlreiche Belege dafiir,

dass der dACC neben Fehlern und Konflikten eine Viel-
zahl weiterer Informationen verarbeitet. Dazu gehoren
u. a. die Wahrscheinlichkeit von Belohnungen und Be-
strafungen, der Grad von Unsicherheit, der mit Ent-
scheidungen verbunden ist, iiberraschende Ereignisse
und Verletzungen von Erwartungen, die Volatilitit von
Belohnungskontingenzen, die motivationale Salienz von
Reizen und die erwartete physische oder mentale An-
strengung in einer Aufgabe (Clairis & Lopez-Persem,
2023). Bislang offen geblieben ist, ob der dACC multiple
Funktionen vermittelt, die moglicherweise durch unter-
schiedliche Neuronenpopulationen innerhalb des dACC
vermittelt werden, oder ob sich die postulierten hetero-
genen Funktionen letztlich auf eine zugrunde liegende
Funktion zuriickfiihren lassen. Im Sinne der letzteren
Hypothese ist beispielsweise argumentiert worden, dass
Konflikte, Fehler, Volatilitdt, Erwartungsverletzungen
und tiberraschende Reize alles unterschiedliche Beispiele
fiir die grundlegende Anforderung sind, adaptiv auf Un-
sicherheit zu reagieren.

Neurologische Storungen der Motivation

Die Bedeutung des dACC fiir die Anstrengungs-
mobilisierung und die Motivation zielgerichteten Verhaltens
wird auf dramatische Weise durch seltene Fille von neuro-
logischen Patienten mit Schidigungen des dACC dokumen-
tiert. Diese Patienten zeigen oft eine massive Motivations-
storung, die als akinetischer Mutismus bezeichnet wird und
sich in einer Reduktion spontanen und zielgerichteten Ver-
haltens manifestiert (Arnts et al., 2020; Darby et al., 2018).
Die Patienten sind wach, aber in einem Zustand tiefer Apa-
thie, scheinen Bediirfnisse nicht mehr wahrzunehmen und
reagieren nicht langer auf motivational relevante Reize, auf

Fiir die Frage nach der Interaktion von Motivation und
kognitiver Kontrolle ist insbesondere die Hypothese re-
levant, dass der dACC eine wichtige Rolle bei den
Kosten-Nutzen-Abwigungen spielt, die der Mobilisie-
rung kognitiver Kontrolle zugrunde liegen. In der EVC-
Theorie wird dementsprechend angenommen, dass der
dACC Informationen iiber Konflikte, Fehler, erwartete
Belohnungen und antizipierte Aufgabenschwierigkeit
integriert und auf dieser Basis berechnet, welches Mal3

die sie normalerweise mit Interesse, emotionalen Re-
aktionen und zielgerichteten Handlungen antworten wiir-
den. In einer rezenten Studie wurde gefunden, dass Atro-
phien im dACC bei Patienten mit frontotemporaler De-
menz im Vergleich zu gesunden Personen spezifisch mit
einer erhohten Abneigung korreliert waren, Anstrengung
aufzuwenden, um eine Belohnung zu erhalten (Le Bouc
et al., 2023). Wenngleich der dACC nicht die einzige Hirn-
region ist, die mit solchen Motivationsstorungen in Ver-
bindung gebracht wird, zeigen diese Befunde eindriicklich,
dass diese Hirnregion eine entscheidende Rolle fiir motivier-
tes Verhalten und die Anstrengungsmobilisierung ist.

an Kontrolle den maximalen erwarteten Nutzen ver-
spricht, d. h., bei welcher Kontrollintensitit die Diffe-
renz zwischen der zu erwartenden Belohnung und den
Kosten der Kontrolle maximal wird (Shenhav et al.,
2013, 2017; Silvestrini et al., 2023). Dieses Nutzensignal
soll die Intensitdt bestimmen, mit der kognitive Kon-
trolle mobilisiert wird, und gleichzeitig festlegen, in wel-
cher Aufgabe es sich am meisten lohnt, Kontrolle zu in-
vestieren (» Studie,,Intrakranielled ACC-Stimulation®).

10
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Intrakranielle dACC-Stimulation

Fiir die zentrale Rolle des dACC in der Anstrengungs-
mobilisierung spricht auch eine bemerkenswerte Einzel-
fallstudie (Parvizi et al., 2013), in der Epilepsiepatienten
untersucht wurden, die sich einer neurochirurgischen Ope-
ration zur Behandlung ihrer Epilepsie unterzogen und bei
denen mittels intrakranieller Elektroden eine elektrische
Stimulation im dACC vorgenommen wurde. Da das Ge-
hirn nicht schmerzempfindlich ist, waren die Patienten
wihrend der Operation wach und berichteten, dass sie
wihrend der Stimulation Gefiihle der Besorgtheit und
Vorahnung sowie das Bediirfnis verspiirten, eine vage zu-
kiinftige Notlage iiberwinden zu miissen. Ein Patient be-
schrieb diese Gefiihle so: ,,Es ist, als wiirde man auf einen

Konvergierende Evidenz fiir die Rolle des dACC bei der
Berechnung des Werts kognitiver Anstrengung und der
Mobilisierung kognitiver Kontrolle stammt aus funktio-
nellen Bildgebungsstudien. Ein Beispiel ist eine Studie
(Yee et al., 2021), in der monetédre Belohnungen mit pri-
maéaren (appetitiven und aversiven) Anreizen in Form
siiBer oder bitterer Fliissigkeiten kombiniert wurden,
wahrend die Versuchspersonen eine kognitiv an-
strengende Arbeitsgeddchtnisaufgabe ausfiihrten. Die
Ergebnisse zeigten, dass der dACC den kombinierten
subjektiven Motivationswert monetirer und primirer
Anreize kodierte. Interessanterweise korrelierte dieses
integrierte neuronale Wertsignal nicht nur positiv mit
der Aufgabenleistung als objektivem Indikator fiir die
Anstrengungsmotivation, sondern auch mit subjektiven
Einschitzungen der Motivation durch die Personen.
Diese Ergebnisse stiitzen die Hypothese, dass der dACC
Kosten und Nutzen potenzieller Handlungsergebnisse
integriert, um das optimale Level kognitiver Kontrolle
zu bestimmen.

Diese Annahme wird auch durch eine neuere Meta-
analyse unterstiitzt, in der eine groBere Zahl von fMRT-
Studien ausgewertet wurde, in denen gesunde Erwach-
sene jeweils vor einer Aufgabe informiert wurden, wie
viel Anstrengung die Aufgabe bendtigen und wie hoch
die Belohnung fiir eine erfolgreiche Bearbeitung sein
wiirde (Lopez-Gamundi et al., 2021). Die Analyse
zeigte, dass Aktivierungen im dACC und benachbarten
pra-SMA positiv mit den Kosten der Anstrengung kor-

Sturm zufahren, der sich auf der anderen Seite befindet,
vielleicht ein paar Meilen entfernt, und man muss iiber
den Hiigel kommen, und plotzlich sitzt man da und fragt
sich, wie man da riiberkommen soll, wie man da durch-
kommen soll?“ (Parvizi et al., 2013). Ein zweiter Patient
berichtete, dass er sich Sorgen iiber etwas Negatives
machte, das passieren wiirde, aber gleichzeitig wusste, dass
er kimpfen miisse, um es durchzustehen, und nicht auf-
geben diirfe. Obwohl diese Fallstudie aufgrund der gerin-
gen Zahl von Patienten mit Vorbehalt zu interpretieren ist,
ist es bemerkenswert, dass die dACC-Stimulation offenbar
Gefiihle mentaler Anstrengung und der Notwendigkeit
auslosten, durchhalten zu miissen, um eine Herausforde-
rung zu bewiltigen.

relierten. Dies unterstiitzt die Rolle dieser Regionen bei
der Einschitzung der notwendigen Anstrengung und
der Mobilisierung von Kontrolle. Im Unterschied dazu
war die Aktivierung im vmPFC mit dem ,,Nettowert®
von Verhaltensoptionen assoziiert, d. h. mit der um die
Anstrengungskosten verminderten (diskontierten) er-
warteten Belohnung. Dies steht im Einklang mit den
oben dargestellten Belegen dafiir, dass der vimPFC diese
unterschiedlichen Informationen zu einem einheitlichen
Wertsignal integriert (s. auch Westbrook et al., 2019).
Trotz intensiver Forschung sind allerdings viele Fra-
gen zu neuronalen Grundlagen der Interaktion von Mo-
tivation und kognitiver Kontrolle noch ungeklart. Ins-
besondere ist davon auszugehen, dass die Verrechnung
motivationaler Anreize und kognitiver Anstrengungs-
kosten nicht durch eine einzelne Hirnregion wie den
dACC vermittelt wird, sondern auf verteilten Netzwer-
ken beruht, die weitere Regionen im lateralen Pra-
frontalkortex und den Basalganglien umfassen (weiter-
fithrende Ubersichten in Lopez-Gamundi et al., 2021;
Salamone & Correa, 2024; Shenhav et al., 2021, 2017;
Silvestrini et al., 2023; Walton & Bouret, 2019). Die
spezifischen Funktionen dieser Regionen bei der Mobi-
lisierung kognitiver Kontrolle sind bislang nur teilweise
geklart. Beispielsweise ist es eine offene Frage, ob der
vmPFC nicht nur den subjektiven Wert belohnender
Reize, sondern auch den Nutzen mentaler Anstrengung
und die Kosten kognitiver Kontrolle kodiert oder ob
diese Informationen separat im dACC kodiert werden
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(Clairis & Pessiglione, 2024; Yee et al., 2021). Dartiber
hinaus ist kognitive Anstrengung oft mit anderen Va-
riablen wie der Entscheidungsschwierigkeit konfundiert,
sodass es wichtig ist, beide Faktoren experimentell zu se-
parieren, um zu ermitteln, ob der dACC spezifisch an
der Berechnung der Kosten mentaler Anstrengung be-
teiligt ist (Hogan et al., 2019; Westbrook et al., 2019).

10.6.4 Neuronale Mechanismen von
Motivationseffekten auf kognitive
Kontrollprozesse

Nach der Betrachtung neuronaler Systeme, die an der
Berechnung des subjektiven Nutzens kognitiver Kon-
trolle beteiligt sind, soll es in diesem Abschnitt darum
gehen, wie motivationale Anreize neuronale Prozesse in
den Regionen beeinflussen, die kognitive Kontroll-
prozesse implementieren. Zunichst einmal gibt es kon-
sistente Evidenz, dass motivationale Anreize eine ver-
stiarkte Aktivierung des frontoparietalen Kontrollnetz-
werks auslosen (Ubersichten in Botvinick & Braver,
2015; Goschke & Bolte, 2014; Yee & Braver, 2018). So
hat eine Metaanalyse von Bildgebungsstudien ergeben,
dass motivationale Anreize mit erhdhter Aktivierung im
dorsolateralen und inferioren lateralen Priafrontalkortex
und intraparietalen Sulkus einhergehen (Parro et al.,
2018). Wie oben ausgefiihrt sind diese Regionen an
Kontrollfunktionen wie der Fokussierung der Aufmerk-
samkeit auf aufgabenrelevante Reize, der Aufrechter-
haltung von Aufgabenreprisentationen im Arbeits-
gedichtnis, der Inhibition automatisierter Reaktionen
und dem flexiblen Wechseln zwischen Aufgaben beteiligt
(Kouneiher et al., 2009; Paschke et al., 2015).
Motivationale Anreize haben dariiber hinaus aber
auch qualitative Auswirkungen auf die Art der neuro-
nalen Informationsverarbeitung und die oben dis-
kutierte Balance von kognitiver Stabilitdt und Flexibi-
litat. Diese Auswirkungen motivationaler Anreize han-
gen eng mit modulierenden Effekten von Dopamin auf
préafrontale Kontrollregionen zusammen, die durch das
sogenannte mesokortikale Dopaminsystem vermittelt
werden. Dieses System hat (wie das in » Abschn. 10.3
beschriebene mesolimbische Dopaminsystem) seinen
Ursprung in dopaminergen Neuronen im VTA im

Mittelhirn, von denen aufsteigende Projektionen bis in
den préfrontalen Kortex fiithren, der eine hohe Kon-
zentration von Dopaminrezeptoren enthilt und daher
in seiner Funktionsweise stark durch dopaminerge Ak-
tivitat beeinflusst wird. Die Effekte von Dopamin sind
dabei komplex und héngen u. a. davon ab, in welchen
frontalen Regionen es wirksam wird, welcher Baseline-
Dopaminspiegel in diesen Regionen vorliegt, ob es sich
um tonische oder phasische Dopaminaktivitdt handelt
und welche Rezeptortypen beteiligt sind (Cools, 2019;
Cools & Arnsten, 2022; Garritsen et al., 2023; Spe-
ranza et al., 2021; Westbrook et al., 2021; Yagishita,
2020, 2023).

Die Effekte von Dopamin auf kognitive Kontroll-
prozesse manifestieren sich insbesondere in der Modula-
tion der Aufrechterhaltung von Informationen im
Arbeitsgedédchtnis. Evidenz aus Einzelzellableitungen in
Tieren sowie aus pharmakologischen und genetischen
Bildgebungsstudien spricht dafiir, dass die tonische Frei-
setzung von Dopamin im prafrontalen Kortex die aktive
Aufrechterhaltung von Informationen im Arbeits-
gedichtnis gemill einer umgekehrt u-formigen Bezie-
hung moduliert (Arnsten et al., 2012; Cools & Arnsten,
2022). Ein mittleres tonisches Dopaminniveau unter-
stlitzt die aktive Aufrechterhaltung von Aufgaben-
reprasentationen und die Abschirmung gegen Interfe-
renz. Diese Effekte beruhen vermutlich auf einer Ver-
besserung des Signal-Rausch-Abstands der neuronalen
Verarbeitung, durch die neuronale Aktivitdt, die rele-
vante Informationen kodiert, verstirkt wird, wahrend
Reprisentationen irrelevanter Informationen ab-
geschwicht werden. Dagegen fiihrt ein zu niedriger oder
zu hoher Dopaminspiegel zu einer schlechteren Auf-
rechterhaltung von Informationen und erhoht die An-
falligkeit fiir Interferenz durch stérende Informationen
(Arnsten, 2011; Cools & Arnsten, 2022; Durstewitz &
Seamans, 2008). Da motivationale Anreize wie Geld-
belohnungen mit einer erhéhten Dopaminausschiittung
im Striatum und préifrontalen Kortex einhergehen
(Krebs et al., 2012; van Schouwenburg et al., 2010), kon-
nen sie zu Leistungsverbesserungen in Aufgaben fiihren,
die das Arbeitsgeddchtnis beanspruchen, solange das
optimale Dopaminniveau nicht iberschritten wird
(» Exkurs ,,Die Gating-Hypothese der Effekte von Do-
pamin auf kognitive Flexibilitat®).
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Die Gating-Hypothese der Effekte von Dopamin auf
kognitive Flexibilitat

Waihrend ein optimaler tonischer Dopaminspiegel im Pra-
frontalkortex (der primér iiber D1-Rezeptoren vermittelt
wird) die Aufrechterhaltung von Informationen im
Arbeitsgedachtnis unterstiitzt, hat dopaminerge Aktivitat
im Striatum (primédr iber D2-Rezeptoren vermittelt)
einen komplementiren Effekt und erleichtert die flexible
Aktualisierung des Arbeitsgedachtnisses in Reaktion auf
unerwartete oder saliente Reize (Cools, 2019). In neuro-
komputationalen Modellen wird dabei angenommen, dass
die Regulation der Stabilitats-Flexibilitits-Balance durch
einen Gating-Mechanismus erfolgt, der den Zugang zum
Arbeitsgedichtnis reguliert (Botvinick & Cohen, 2014;
Chatham & Badre, 2015; Chatham et al., 2014; Rac-
Lubashevsky & Frank, 2021). Bei geschlossenem Gate
wird der Inhalt des Arbeitsgeddchtnisses gegen Storungen
abgeschirmt, wihrend ein Offnen des Gates dazu fiihrt,
dass neue Informationen ins Arbeitsgedachtnis gelangen
konnen. Es wird vermutet, dass das Offnen des Gates

Waihrend die meisten direkten Belege fiir die Effekte von
Dopamin auf das Arbeitsgedidchtnis aus tier-
experimentellen Studien stammen, gibt es zumindest in-
direkte Evidenz aus funktionellen Bildgebungsstudien
dafiir, dass motivationale Anreize tatsichlich die Stabilitét
und Distinktheit neuronaler Aufgabenrepriasentationen
im Arbeitsgedidchtnis erhohen. Um dies nachzuweisen,
hat man multivariate Analysen von fMRT-Daten (so-
genannte Multi-Voxel-Pattern-Analysen) eingesetzt, die es
ermoglichen, Inhalte im  Arbeitsgeddchtnis aus
Aktivierungsmustern im MRT-Signal zu dekodieren.
Dazu wird ein maschineller Lernalgorithmus trainiert, an-
hand lokaler Muster von Aktivierungen in einer Anzahl
benachbarter Volumenelemente (Voxel) in einer Hirn-
region zwischen verschiedenen mentalen Inhalten zu dis-
kriminieren (z. B. ob eine Person an ein Haus oder ein Ge-
sicht denkt). Der kritische Test besteht darin, ob der
Algorithmus auch in neuen Versuchsdurchgingen, die
nicht fiir das Training verwendet wurden, aus den
Aktivierungsmuster besser als nach Zufall erschlieBen
kann, welche mentalen Inhalte in der entsprechenden
Hirnregion aktiv gehalten werden (Haynes, 2015). Mit die-
ser Methode ist es beispielsweise gelungen, aus Aktivitéts-
mustern im préfrontalen Kortex iiberzufillig korrekt zu
erschlieBen, ob eine Person die Absicht hatte, zwei Zahlen
zu addieren oder zu subtrahieren (Wisniewski et al., 2016).

In einer Studie von Etzel, Cole, Zacks, Kay und Bra-
ver (2016) wurde diese Methode verwendet, um die Ef-
fekte motivationaler Anreize auf neuronale Aufgaben-
reprisentationen zu untersuchen. Die Versuchspersonen

durch phasische Dopaminsignale ausgelost wird, die be-
reits zum Belohnungslernen diskutiert wurden (» Abschn.
10.4.3). Wie gesehen, feuern Neurone im mesolimbischen
Dopaminsystem, wenn ein unerwarteter Hinweisreiz an-
kiindigt, dass eine Belohnung erlangt werden kann, so-
dass diese phasische Aktivitit einen Belohnungsvorher-
sagefehler kodiert (Schultz, 2016). Im Gating-Modell wird
nun postuliert, dass dieses phasische Dopaminsignal
gleichzeitig ein Signal dafiir ist, das Gate zum prafrontalen
Arbeitsgedachtnis zu Offnen, sodass das aktuelle Ziel
durch ein neues Ziel ersetzt werden kann, das eine groere
Belohnung verspricht (Botvinick & Cohen, 2014). Wah-
rend dieses Modell zumindest indirekt durch Evidenz aus
Bildgebungsstudien gestiitzt wird (z. B. Badre & Nee,
2018; D’Ardenne et al., 2012), sind viele Aspekte noch
nicht empirisch gepriift und es ist weitere Forschung er-
forderlich, um die Mechanismen zu entschliisseln, die Ef-
fekten motivationaler Anreize auf die Balance zwischen
Abschirmung und Aktualisierung des Arbeitsgedédcht-
nisses zugrunde liegen.

sollten zwischen verschiedenen Aufgaben wechseln,
wobei die ndchste Aufgabe jeweils durch einen Hinweis-
reiz angekiindigt wurde. Wéahrend der Verarbeitung der
Hinweisreize konnte aus Aktivierungsmustern in fron-
toparietalen Regionen die jeweils bevorstehende Auf-
gabe besser als nach Zufall dekodiert werden. In einem
Teil der Versuchsdurchginge wurde den Personen zu-
satzlich angekiindigt, dass sie fiir eine besonders gute
Leistung (schnelle und korrekte Reaktionen) eine
Bonusentlohnung erhalten wiirden. Es zeigte sich, dass
diese Belohnungsanreize tatsichlich zu distinkteren
Aufgabenrepriasentationen im frontoparietalen Kortex
fihrten, d. h., die Aktivierungsmuster fiir die verschie-
denen Aufgaben konnten aufgrund der Aktivierungs-
muster besser diskriminiert und mit héherer Genauig-
keit dekodiert werden. Stabilere und distinktere Auf-
gabenreprisentationen sollten zu einer effizienteren
Top-down-Modulation aufgabenrelevanter Ver-
arbeitungssysteme fithren und die Fokussierung der
Aufmerksamkeit auf relevante Reize fordern. Dies
wurde durch weitere Befunde belegt: Je stirker motiva-
tionale Anreize zu einer Steigerung der Dekodierungs-
genauigkeit filihrten, desto groBer war auch die damit
verbundene Leistungssteigerung in der Aufgabe. Moti-
vationale Anreize verbesserten also die Leistung, indem
sie die aktive Aufrechterhaltung moglichst distinkter
Aufgabenreprisentationen im frontoparietalen
Kontrollnetzwerk forderten (» Studie ,,Effekte kogniti-
ver Anstrengung auf neuronale Représentationen im
Arbeitsgedachtnis®).
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Effekte kognitiver Anstrengung auf neuronale
Reprasentationen im Arbeitsgedachtnis

In einer Studie von Master, Li und Curtis (2024) wurde
ebenfalls die Methode der Multi-Voxel-Muster-Analyse ein-
gesetzt, um Effekte kognitiver Anstrengung auf das Arbeits-
gedéchtnis und die Top-down-Modulation von aufgaben-
relevanten Informationen im visuellen Kortex zu unter-
suchen. Die Versuchspersonen sollten sich den Ort von
Zielreizen wahrend eines 12 s langen Zeitintervalls merken,
wobei die Aufgabenschwierigkeit von Durchgang zu Durch-
gang variiert wurde. In schwierigen Durchgdngen mobili-
sierten die Personen mehr kognitive Anstrengung, was an-
hand der PupillengroBe gemessen wurde. Die Analyse der
fMRT-Daten zeigte, dass groBere Anstrengung nicht nur
mit erh6hter Aktivierung in frontoparietalen Regionen ein-
herging, sondern auch die Genauigkeit erhohte, mit der die

aufgabenrelevanten Reize aus Aktivierungsmustern in visu-
ellen Kortexregionen dekodiert werden konnten. Beide Ef-
fekte waren auf der Ebene einzelner Versuchsdurchginge
positiv korreliert, was ein starker Beleg dafiir ist, dass er-
hohte kognitive Anstrengung zu einer starkeren Aktivierung
préafrontal-parietaler Kontrollregionen fiihrte, wodurch
wiederum die Aufrechterhaltung aufgabenrelevanter Repra-
sentationen in posterioren Hirnregionen geférdert wurde.
Diese Befunde stehen im Einklang mit Theorien des Arbeits-
geddchtnisses, die davon ausgehen, dass im prifrontalen
Kortex abstrakte Aufgabenrepriasentationen aufrecht-
erhalten werden, die die Verarbeitung in posterioren Hirn-
regionen ,,top-down* dahingehend modulieren, dass Re-
prasentationen aufgabenrelevanter sensorischer Informa-
tionen verstarkt werden (D'Esposito & Postle, 2015;
Gazzaley & Nobre, 2012; Riggall & Postle, 2012).

— Zusammenfassung

Die Motivation, ein Ziel zu verfolgen, beruht auf einer
Kosten-Nutzen-Abwigung, bei der der subjektive
Wert des Ziels mit den Kosten der Zielverfolgung ver-
rechnet wird. Diese Kosten konnen in korperlicher
oder mentaler Anstrengung (,,mental effort) be-
stehen. Die Theorie der Motivationsintensitit postu-
liert, dass Personen auf einen wahrgenommenen An-
stieg der Aufgabenschwierigkeit mit verstarkter kogni-
tiver Anstrengung reagieren, solange sie davon
iberzeugt sind, die Aufgabe bewiltigen zu kOnnen,
und die Anstrengung durch den Wert des Erfolgs ge-
rechtfertigt erscheint. Ganz dhnlich geht die EVC-
Theorie davon aus, dass die Mobilisierung kognitiver
Kontrolle auf einer Einschitzung des erwarteten sub-
jektiven Nutzens der Kontrolle beruht, die sich aus der
Verrechnung dreier Faktoren ergibt: (a) des erwarteten
Leistungsniveaus, das in einer Aufgabe durch erhohte
kognitive Kontrolle erzielt werden kann, (b) der Hohe
der Belohnung fiir dieses Leistungsniveau und (c) der
intrinsischen Kosten der Kontrolle. Nach der EVC-
Theorie sollte ein rationaler Agent die Intensitét kog-
nitiver Kontrolle so adjustieren, dass der erwartete
Nutzen der Kontrolle maximiert wird.

Auf neuronaler Ebene wird vermutet, dass an der
Einschitzung des erwarteten Nutzens kognitiver Kont-
rolle insbesondere der dACC beteiligt ist. Belege fiir die
Annahme intrinsischer Kosten der Kontrolle stammen
aus Experimenten, in denen gezeigt wurde, dass Perso-
nen Aufgaben, die kognitive Kontrolle erfordern, wenn
moglich vermeiden oder man ihnen eine héhere Be-
lohnung zahlen muss, damit sie bereit sind, diese Auf-

gaben zu bearbeiten (sogenannte Anstrengungsdis-
kontierung). Dementsprechend fithren motivationale
Leistungsanreize zu einer verstirkten Mobilisierung
kognitiver Kontrolle, die sich in einer verstarkten Akti-
vierung des frontoparietalen Kontrollnetzwerks mani-
festiert. Dariiber hinaus erhohen motivationale Anreize
die Stabilitit und Distinktheit von Aufgaben-
reprasentationen im Arbeitsgedichtnis, was zu einer ef-
fizienteren Top-down-Modulation aufgabenrelevanter
Verarbeitungssysteme und einer Fokussierung der Auf-
merksamkeit auf relevante Reize fithrt. Diese Effekte
motivationaler Anreize werden vermutlich durch eine
dopaminerge  Modulation des  Signal-Rausch-
Verhéltnisses der neuronalen Verarbeitung im lateralen
prafrontalen Kortex vermittelt, durch die die aktive
Aufrechterhaltung von Informationen im Arbeits-
gedichtnis gefordert und die Anfilligkeit fiir Inter-
ferenz durch storende Informationen reduziert wird.

10.7 Offene Fragen und klinische
Implikationen

Die Forschung zu kognitiven und neuronalen Grund-
lagen motivierten Verhaltens und der Selbstkontrolle
sowie zur Interaktion von Motivation und kognitiver
Kontrolle hat in den letzten zwei Jahrzehnten ein-
drucksvolle Fortschritte gemacht, und es sind neue
Forschungsfelder an der Schnittstelle von Motivations-
forschung, kognitiver und affektiver Neurowissenschaft
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und komputationaler Modellierung entstanden. In die-
sem abschlieBenden Abschnitt sollen einige ausgewihlte
offene Fragen fiir die zukiinftige Forschung und Impli-
kationen fiir das Verstindnis psychischer Stérungen
diskutiert werden.

Kontrolldilemmata und
Metakontrolle

10.7.1

Bei der Diskussion motivationaler Effekte auf kognitive
Kontrollprozesse wurde darauf hingewiesen, dass eine
durch motivationale Anreize bewirkte hohere
Abschirmung und  Stabilitit von  Aufgaben-
reprasentationen auch Kosten verursachen kann, da sie
das flexible Wechseln zwischen Aufgaben und die Aktu-
alisierung des Arbeitsgedidchtnisses erschwert (Dreis-
bach & Mendl, 2024; Goschke & Bolte, 2014; Musslick
et al., 2019; Musslick & Cohen, 2021; Musslick Cohen
& Goschke, 2024). So wurde in mehreren Studien gefun-
den, dass eine erhohte kognitive Stabilitidt und Abschir-
mung gegen storende Informationen das Wechseln zwi-
schen Aufgaben und die flexible Verlagerung der Auf-
merksamkeit erschweren kann (Dreisbach, 20006;
Dreisbach & Frober, 2018; Dreisbach & Goschke, 2004,
Goschke & Dreisbach, 2008). Analoge Effekte wurden
in Studien berichtet, in denen die Dopaminaktivitit auf
pharmakologischem Weg durch die Gabe von Methyl-
phenidat beeinflusst wurde. Methylphenidat ist ein Do-
paminantagonist, der im Prifrontalkortex und Striatum
die Wiederaufnahme von Dopamin ins prasynaptische
Neuron inhibiert und dadurch die Dopaminkonzentra-
tion im synaptischen Spalt erhoht. Es zeigte sich, dass
die Gabe von Methylphenidat zwar einerseits die Fiahig-
keit verbesserte, ablenkende Stérreize auszublenden
(also kognitive Stabilitit forderte), andererseits aber das
Aktualisieren des Arbeitsgedidchtnisses und das Wech-
seln zwischen Aufgaben erschwerte, also kognitive
Flexibilitdt beeintrachtigte (Fallon & Cools, 2014; Fal-
lon et al., 2017).

Kognitive Stabilitdt und Flexibilitét sind gleicherma-
Ben wichtig fiir adaptives zielgerichtetes Verhalten
(Dreisbach & Frober, 2018; Goschke, 1996, 2003, 2013;
Goschke & Bolte, 2014; Musslick et al., 2024). Um lang-
fristige Ziele zu erreichen, miissen Absichten und Ziele
gegen konkurrierende Motivationstendenzen oder Ge-
wohnheiten abgeschirmt werden, damit verhindert wird,
dass man ein Ziel voreilig wieder aufgibt. Insofern be-
steht eine wichtige Funktion des lateralen Prafrontal-
kortex darin, Ziele, Aufgabenrepriasentationen und an-
dere verhaltensrelevante Informationen aktiv im
Arbeitsgeddchtnis aufrechtzuerhalten und gegen Inter-
ferenz und storende Informationen abzuschirmen. Auf
der anderen Seite ist es allerdings ebenso wichtig, bei re-
levanten Verdnderungen der Situation oder der eigenen

Motivationslage Absichten wieder aufzugeben, zu einem
anderen Ziel zu wechseln oder die Umwelt zundchst zu
explorieren und alternative Handlungsoptionen zu be-
werten (s. dazu auch » Kap. 17 zu Zielengagement,
Wechsel der Zielaufgabe oder Zielanpassung). Wenn wir
beispielsweise in die Vorbereitung auf einen wichtigen
Bewerbungsvortrag vertieft sind, ist es niitzlich, storen-
den Larm von einer benachbarten Party ausblenden zu
konnen. Wenn allerdings plotzlich Rauch aus der Kiiche
signalisiert, dass wir vergessen haben, den Kuchen aus
dem Ofen zu nehmen, wire es wenig adaptiv, die Ziel-
abschirmung zu verstirken und die Aufmerksamkeit
noch starker auf unseren Vortrag zu lenken, sondern wir
sollten unser Handlungsziel aktualisieren und nach der
Ursache des Rauchs suchen.

Man kann dabei von einem Kontrolldilemma spre-
chen (B Abb. 10.13), da ein stabiler und ein flexibler
Kontrollmodus jeweils mit komplementidren Vor- und
Nachteilen verbunden ist (Eppinger et al.,, 2021;
Goschke, 2013; Goschke & Bolte, 2014; Musslick et al.,
2024). Wihrend kognitive Stabilitdt die Abschirmung
von Zielen gegen storende Reize oder konkurrierende
Reaktionen und die Persistenz des Verhaltens fordert,
kann sie zu unflexiblem und perseverativem Verhalten
fiihren und das Risiko erhohen, potenziell relevante Ver-
dnderungen in der Umwelt zu iibersehen. Umgekehrt
fordert kognitive Flexibilitit und eine geringe Ziel-
abschirmung das schnelle Wechseln zwischen Zielen und
erhoht die Sensitivitit fiir unerwartete und potenziell re-
levante Verdnderungen in der Umwelt, geht aber gleich-
zeitig mit verstarkter Ablenkbarkeit und Anfilligkeit
fiir Interferenz einher.

© Definition

Als Kontrolldilemmata werden gegensitzliche An-
forderungen bei der Handlungssteuerung bezeichnet,
z. B. die Notwendigkeit, einerseits storende Reize aus-
zublenden und andererseits die Umwelt auf potenziell
bedeutsame Reize zu iiberwachen (Abschirmungs-Uber-
wachungs-Dilemma); oder die Notwendigkeit, Ziele
einerseits gegen konkurrierende Handlungstendenzen
abzuschirmen und andererseits Ziele flexibel an wech-
selnde Bedingungen anzupassen (Stabilitéiits-Flexibili-
tits-Dilemma). Adaptives Verhalten erfordert, das
Lebewesen eine kontextabhidngige Balance zwischen
diesen antagonistischen Anforderungen herstellen, was
als Metakontrolle bezeichnet wird.

Lebewesen in verdnderlichen und unsicheren Umwelten
stehen also vor der Herausforderung, Kontrollpara-
meter (z. B. den Grad der Zielabschirmung) und die Ba-
lance zwischen antagonistischen Kontrollzustinden
moglichst optimal an wechselnde Bedingungen anzu-
passen. Ist es besser, bewahrte Handlungen auszufiihren,
oder sollte man neue und potenziell bessere Optionen
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8 Abb. 10.13 Kontrolldilemmata bei der Handlungssteuerung. (Aus Goschke, 2024)

explorieren (Exploitations-Explorations-Dilemma)? Ist
es sinnvoll, ein Ziel gegen konkurrierende Motivations-
tendenzen abzuschirmen, oder sollte man das Ziel besser
zugunsten eines potenziell wichtigeren Ziels aufgeben
(Stabilitits-Flexibilitidts-Dilemma)? Wie stark sollte man
einerseits die Aufmerksamkeit auf zielrelevante Reize
fokussieren und andere Informationen ignorieren, und
wie wichtig ist es andererseits, die Umwelt auf potenziell
bedeutsame Verdnderungen =zu iiberwachen (Ab-
schirmungs-Uberwachungs-Dilemma)?

Die Regulation der Balance dieser gegensitzlichen
Kontrollzustinde wird als Metakontrolle bezeichnet
(Eppinger et al., 2021; Musslick et al., 2024) und beruht
u. a. auf Lern- und Inferenzprozessen, iiber die Lebe-
wesen Kontrollparameter an statistische Merkmale
ihrer Umwelt anpassen. Wie im » Abschn. 10.4 zum
Verstarkungslernen bereits diskutiert wurde, adjustieren
Lebewesen beispielsweise die Lernrate dynamisch an
die Volatilitit von Belohnungskontingenzen in ihrer
Umwelt (» Abschn. 10.4.4). Analoges gilt fiir die An-
passung von kognitiver Stabilitdt und Flexibilitdt an

unterschiedliche Aufgabenkontexte. Muss beispiels-
weise nur selten zwischen Aufgaben gewechselt oder
miissen Aufgaben hiufig gegen storende Reize ab-
geschirmt werden, sollte die Schwelle fiir eine Aktuali-
sierung des Arbeitsgeddchtnisses erhoht werden, um
ein aktuelles Ziel besser gegen Interferenz abzu-
schirmen. Muss dagegen haufig zwischen Aufgaben ge-
wechselt oder die Umwelt auf potenziell relevante Ver-
anderungen liberwacht werden, ist eher eine breit ver-
teilte Aufmerksamkeit und erhohte kognitive Flexibilitét
adaptiv. Experimentelle Studien zeigen, dass Personen
solche Kontrollparameter in der Tat an variierende
Kontextbedingungen adaptieren (Ubersichten in Braem
et al., 2019; Jiang et al., 2014). Die komputationalen
und neuronalen Mechanismen, die der Metakontrolle
und kontextabhidngigen Regulation von Kontrollpara-
metern zugrunde liegen, sind allerdings bislang nur in
Ansatzen entschliisselt und Gegenstand aktueller For-
schung (s. z. B. Eppinger et al., 2021; Markovic et al.,
2021; Musslick & Cohen, 2021; Musslick et al., 2024;
Ruel et al., 2021).
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10.7.2 Kann kognitive Kontrolle intrinsisch
belohnend sein?

Aus den vorherigen Ausfithrungen geht hervor, dass es
iiberzeugende Evidenz dafiir gibt, dass kognitive Kon-
trolle mit mentaler Anstrengung und intrinsischen Kos-
ten assoziiert ist. Diese Befunde aus Laborexperi-
menten stehen allerdings in offensichtlichem Wider-
spruch zu der alltdglichen Beobachtung, dass Menschen
nicht selten freiwillig kognitiv anspruchsvolle Tatig-
keiten ausfiihren, auch wenn sie dafiir keine ersichtliche
extrinsische Belohnung erhalten. Manche Menschen
denken gern iiber komplexe intellektuelle Themen nach
oder losen Denksportaufgaben in ihrer Freizeit, For-
schende sind bestrebt, neue wissenschaftliche Theorien
zu entwickeln, und Amateurmusikerinnen freuen sich,
wenn sie ein schwieriges Musikstiick meistern, auch
wenn ihnen niemand zuhort und sie kein Geld damit
verdienen. Kognitiv herausfordernde Tatigkeiten sind
also offenbar fiir viele Menschen intrinsisch belohnend,
was die Frage aufwirft, ob und unter welchen Be-
dingungen dies moglicherweise auch fiir die Mobilisie-
rung von kognitiver Kontrolle gilt (Inzlicht et al., 2018).
Bis auf wenige altere Studien zum sogenannte erlernten
FleiBeffekt (,learned industriousness®; Eisenberger,
1992) gibt es nur wenig experimentelle Forschung zu
dieser Frage.

Eine Ausnahme ist eine neuere Studie (Clay et al.,
2022), in der die Personen zunéchst eine Arbeitsgedédcht-
nisaufgabe bearbeiteten, in der sie eine Geldbelohnung
erhielten, deren Hohe davon abhing, wie sehr sie sich ko-
gnitiv anstrengten. Die Intensitit der Anstrengung
wurde dabei nicht iiber Selbstauskiinfte, sondern iliber
kardiovaskulidre Indikatoren der p-adrenergen sympa-
thischen Aktivierung gemessen (Gendolla et al., 2012;
Richter et al., 2016). Es zeigte sich, dass die Personen
der Experimentalgruppe in einer nachfolgenden Trans-
ferphase, in der sie frei zwischen unterschiedlich schwie-
rigen Mathematikaufgaben auswihlen konnten, eine
Praferenz fiir schwierigere Aufgaben zeigten, obwohl sie
wussten, dass sie fiir diese Aufgaben keine extrinsische
Belohnung mehr erhalten wiirden. Die Personen einer
Kontrollgruppe, die zuvor unabhidngig von der auf-
gewendeten kognitiven Anstrengung belohnt worden
waren, zeigten kein solches Verhalten. Diese Befunde,
die in einer Online-Studie mit {iber 1400 Personen kon-
zeptuell repliziert wurden, stellen erste Evidenz dafiir
dar, dass Menschen lernen konnen, kognitive Anstren-
gung intrinsisch belohnend zu finden, wenn sie fiir ko-
gnitive Anstrengung statt fiir Leistung belohnt werden.
Diese Befunde haben potenziell wichtige Implikationen,
etwa fir die Frage, unter welchen Bedingungen in-
trinsische Motivation fiir kognitiv anspruchsvolle Tatig-
keiten besser durch leistungs- oder anstrengungs-

kontingente Belohnung geférdert werden kann. In wei-
teren Studien wird zu kldren sein, wie stabil die Effekte
iiber die Zeit sind, ob sie iiber unterschiedliche Auf-
gabenkontexte generalisieren und inwieweit sie durch in-
dividuelle Motivdispositionen moderiert werden.

10.7.3 Was ist kognitive Anstrengung? Von
Kapazitatsmetaphern zu
komputationalen Mechanismen

Eine weitere offene Frage betrifft ganz grundsatzlich die
Konzepte der kognitiven Anstrengung und der Kosten
der Kontrolle, die in vielen Theorien der Interaktion von
Motivation und Kontrolle eine zentrale Rolle spielen.
Wie gesehen, gibt es zahlreiche Befunde, die als Belege
dafiir interpretiert worden sind, dass kognitive Kon-
trolle als anstrengend erlebt wird und intrinsische Kos-
ten verursacht, die in die Berechnung des Nutzens der
Kontrolle einflieBen und damit die Motivation zur Mo-
bilisierung von Kontrolle mitbestimmen. Allerdings ist
bislang weitgehend ungeklart, was kognitive Anstren-
gung cigentlich funktional und komputational ist und
worin die damit verbundenen Kosten bestehen (fiir aus-
fithrliche Diskussionen s. Fleming et al., 2023; Kool &
Botvinick, 2018; Thomson & Oppenheimer, 2022).
Warum bzw. in welchem Sinne sollte es fiir das Gehirn
beispielsweise ,kostspieliger” sein, sechs Zahlen im
Arbeitsgedachtnis zu halten, als aus der visuellen Input-
Information in Echtzeit eine Repriasentation der dreidi-
mensionalen Umwelt zu berechnen? Warum bewaltigt
unser Gehirn die letztere — komputational ungleich
komplexere — Aufgabe scheinbar miihelos, wahrend wir
das Behalten von ein paar Zahlen im Arbeitsgedachtnis
als anstrengend erleben?

Haufig wird die Tatsache, dass Aufgaben, die kogni-
tive Kontrolle erfordern, als anstrengend erlebt werden,
damit begriindet, dass Kontrollprozesse begrenzte ko-
gnitive Ressourcen oder eine limitierte Verarbeitungs-
kapazitiat beanspruchen. Dies manifestiert sich darin,
dass Menschen nur sehr begrenzt in der Lage sind,
gleichzeitig mehrere Aufgaben auszufiihren, die kogni-
tive Kontrolle erfordern, ohne dass dies zu Interferenz
und LeistungseinbuBlen fithrt. Vor diesem Hintergrund
ist postuliert worden, dass Aufgaben, die kognitive Kon-
trolle erfordern, deshalb als anstrengend erlebt werden,
weil sie verhindern, dass wir gleichzeitig andere Auf-
gaben ausfilhren konnen, die moglicherweise be-
lohnender oder interessanter sind. Die subjektiv erlebte
Anstrengung wird somit als Signal fiir sogenannte
Opportunititskosten betrachtet, also das Ausmal, in
dem die Bearbeitung einer Aufgabe die Fahigkeit be-
grenzt, gleichzeitig andere Ziele zu verfolgen (Kurzban
etal., 2013).
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© Definition
Opportunititskosten werden definiert als der poten-
zielle Nutzen, der einem entgeht, wenn man sich fiir
eine Handlungsoption entschieden hat und dadurch
die Verfolgung alternativer, nicht gewdhlter Ziele ver-
hindert oder begrenzt wird.

In der Forschung zur Selbstkontrolle ist das wohl be-
kannteste Kapazititsmodell das sogenannte Stérke-
modell von Baumeister, das auf der Annahme beruht,
dass die Mobilisierung von Selbstkontrolle eine be-
grenzte mentale Ressource erschopft (Audiffren et al.,
2022; Baumeister, 2000; Baumeister et al., 2018; Bau-
meister & Vohs, 2007). Diese Theorie hat ein eindrucks-
volles Forschungsprogramm angeregt, wobei insbeson-
dere der sogenannte Ego-Depletion-Effekt als Evidenz
fiir eine limitierte Selbstkontrollressource interpretiert
wurden. Dieser Effekt besteht darin, dass Personen
schlechtere Leistungen in Aufgaben zeigen, die kognitive
Kontrolle erfordern, wenn sie kurz vorher in einer Situ-
ation Selbstkontrolle mobilisieren mussten (z. B. weil sie
beim Anschauen eines lustigen Films ihre Emotionsaus-
druck unterdriicken oder der Versuchung widerstehen
mussten, leckere Kekse zu essen). Allerdings haben
Metaanalysen und groBere Replikationsstudien meist
nur sehr kleine Effektstdrken ergeben oder sogar die Re-
plizierbarkeit des Effekts grundsitzlich infrage gestellt
(Dang et al., 2021; Friese et al., 2018; Hagger et al.,
2016). Zudem wurde gezeigt, dass Ego-Depletion-
Effekte primir bei Personen auftreten, die die Uberzeu-
gung haben, dass Willenskraft eine limitierte Ressource
ist, nicht aber bei Personen, die meinen, dass Anstren-
gung sogar zur Stirkung der Selbstkontrolle fiihrt
(Francis & Job, 2018; Job et al., 2010). Solche Befunde
sind nur schwer mit der Annahme einer limitierten Res-
source vereinbar (Inzlicht & Schmeichel, 2012).

Noch entscheidender sind allerdings grundsétzliche
theoretische Probleme, die mit der Idee von Selbstkon-
trolle als einer limitierten Ressource und ganz allgemein
dem Konzept begrenzter Verarbeitungskapazitit ver-
bunden sind (Lurquin & Miyake, 2017). Insbesondere
erklart die Annahme einer begrenzten Verarbeitungs-
kapazitiat nicht, warum unsere Fihigkeit zur gleich-
zeitigen Ausfithrung von Aufgaben, die kognitive Kon-
trolle erfordern, begrenzt ist. Vielmehr beschreiben
Kapazitdtskonzepte lediglich mit einem anderen Begriff,
was man ohnehin beobachten kann: dass zwei Aufgaben
nicht storungsfrei simultan ausgefiihrt werden konnen.
Daher wurde in der Forschung zur kognitiven Kontrolle
bereits sehr frith zu Recht kritisiert, dass der Kapazitéts-
begriff im Grunde zirkuldr verwendet wird: Einerseits
werden Leistungsbeeintrachtigungen bei dem Versuch,
zwei Aufgaben, die kognitive Kontrolle erfordert, gleich-
zeitig auszufithren, damit erklart, dass beide Aufgaben

begrenzte = Verarbeitungskapazitit = beanspruchen;
andererseits wird die Annahme, dass Aufgaben be-
grenzte Verarbeitungskapazitit beanspruchen, damit
begriindet, dass es bei der simultanen Ausfithrung der
Aufgaben zu Leistungsbeeintrachtigungen kommt (All-
port, 1980; Goschke, 1996; Musslick & Cohen, 2021;
Navon, 1984; Neumann, 1987).

Wenn die Kosten der Kontrolle aber nicht durch die
Beanspruchung einer begrenzten Verarbeitungskapazi-
tat erklart werden kénnen, worin bestehen diese Kosten
dann und warum werden Aufgaben als anstrengend er-
lebt? Wie gesehen, werden die Kosten der Kontrolle in
Experimenten haufig anhand von Verhaltensindikatoren
operationalisiert, z. B. iiber die Vermeidung von kogni-
tiv anstrengenden Aufgaben oder die zusitzliche Be-
lohnung, die man Personen zahlen muss, damit sie bereit
sind, schwierige Aufgaben zu bearbeiten. Auch hier be-
steht allerdings das Risiko von Zirkelschliissen. Warum
vermeiden Personen eine Aufgabe? Weil sie anstrengend
ist. Woher wissen wir, dass die Aufgabe anstrengend ist?
Weil die Person sie vermeidet.

Dieses Problem wird dadurch verschiarft, dass das
Konstrukt der kognitiven Anstrengung zwei Dinge er-
klaren soll. Zum einen soll die Hohe der Anstrengung
das erreichte Leistungsniveau in einer Aufgabe erkliren;
zum anderen bestimmt die Anstrengung die mit der
Aufgabenausfithrung verbundenen Kosten. Dies macht
es schwierig, Theorien der Kontrollmobilisierung empi-
risch zu falsifizieren. Wie kann man beispielsweise die
Hypothese testen, dass Personen die Intensitéit kogniti-
ver Anstrengung so festlegen, dass dadurch ein hypo-
thetischer ,,Nettonutzen® (also die Differenz zwischen
der erwarteten Belohnung und den Kosten der Kon-
trolle) maximiert wird? Um dies zu liberpriifen, miissten
die Effekte der Anstrengung auf die Leistung, die Kos-
ten der Kontrolle und die kognitiven Fahigkeiten einer
Person unabhingig voneinander gemessen oder experi-
mentell manipuliert werden. Solange dies nicht gelingt,
besteht die Gefahr, dass sich nahezu jedes Befundmuster
(z. B. eine suboptimale Leistung) ,,erkldaren® lasst, indem
man wahlweise postuliert, dass die Person sich zu wenig
angestrengt hat, die Kosten der Anstrengung als zu hoch
eingeschétzt hat oder ihre Fiahigkeiten nicht ausgereicht
haben.

Ein vielsprechender (und seit Langem beschrittener)
Weg zur Losung dieser Probleme ist daher der Einsatz
von physiologischen Indikatoren fiir kognitive Anstren-
gung (Gendolla et al., 2012; Richter et al., 2016) oder
die Messung der Hirnaktivitdt in Regionen, von denen
man vermutet, dass sie an der Mobilisierung kognitiver
Anstrengung beteiligt sind (Shenhav et al., 2017; West-
brook et al., 2021; Westbrook et al., 2019). Allerdings
sind peripher-physiologische Indikatoren sympathi-
scher Aktivierung wie die Praejektionsperiode oder die
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PupillengroBe keine prozessreinen MaBe fiir kognitive
Anstrengung, sondern werden durch zahlreiche weitere
Faktoren (z. B. Stress) beeinflusst. Auch die Beziehung
zwischen kognitiver Anstrengung und der Gehirnaktivi-
tat ist alles andere als eindeutig. Beispielweise wird
Aktivitat im visuellen Kortex erhéht, wenn wir eine vi-
suelle Szene betrachten, aber dies wird in der Regel
nicht als kognitiv anstrengend empfunden. Physio-
logische und neuronale Indikatoren bediirfen also
genauso der theoretischen Interpretation und Ein-
bettung in ein Netzwerk konvergierender Evidenz, wie
dies fiir Verhaltensparameter (z. B. Reaktionszeiten
und Fehlerraten) der Fall ist. Zudem sind physio-
logische MaBe oder neuronale Aktivierungen zwar
potenziell niitzliche Biomarker fiir den Grad kognitiver
Anstrengung, geben aber keinen direkten Aufschluss
iiber die Mechanismen der neuronalen Informations-
verarbeitung, die den Effekten erhohter kognitiver An-
strengung auf die Leistung zugrunde liegen. Daher ist
es fiir die Motivationsforschung wichtig, neben der Va-
lidierung unabhingigen MaBen fiir kognitive An-
strengung zukiinftig starker als bisher in komputatio-
nale Ansitze zu integrieren, in denen Konzepte wie An-
strengung oder Verarbeitungskapazitiat durch Modelle
der kognitiven und neuronalen Mechanismen ersetzt
werden, die kognitiver Kontrolle zugrunde liegen (Mu-
rayama & Jach, 2024). Ein Beispiel dafiir sind Modelle,
in denen deskriptive Konzepte wie kognitive Stabilitét,
Zielabschirmung oder Aufmerksamkeitskonzentration
auf komputationale Mechanismen in neuronalen Net-
zen zuriickgefiihrt werden (z. B. den Signal-Rausch-
Abstand der neuronalen Informationsverarbeitung
oder die Stabilitit von Attraktorzustinden in dynami-
schen Systemen; Musslick et al., 2019; Musslick &
Cohen, 2021; Musslick et al., 2024).

10.7.4 Klinische Implikationen

Erkenntnisse aus der Grundlagenforschung zu kogniti-
ven und neuronalen Mechanismen von Motivation und
Selbstkontrolle sind von hoher Relevanz fiir ein besseres
Verstindnis motivationaler und volitionaler Beein-
trichtigungen bei psychischen Storungen. Wie bereits
dargestellt wurde, sind dysfunktionale Verinderungen
des Belohnungslernens und der Anreizsalienz sowie Be-
eintrachtigungen kognitiver Kontrollprozesse zentrale
Merkmale von Substanzkonsumstdrungen. Aber auch
bei vielen anderen psychischen und neurologischen Sto-
rungen sind Beeintrichtigungen von kognitiven
Kontrollfunktionen oder ein dysfunktionales Zusam-
menspiel von Motivation und kognitiver Kontrolle von
zentraler Bedeutung (Buckholtz & Meyer-Lindenberg,
2012; Endrass & Weiss, 2023; Goschke, 2014; Santens

et al., 2020). So gibt es Hinweise darauf, dass insbeson-
dere Dysfunktionen bei der Mobilisierung kognitiver
Kontrolle ein transdiagnostischer Mechanismus sein
koénnten, der relevant fiir ein breites Spektrum psychi-
scher Storungen wie Depression, Angst-, Zwangs-, Im-
pulskontroll- oder Aufmerksamkeits-/Hyperaktivi-
tits-Storungen ist (Santens et al., 2020). Beispielsweise
gehen depressive Storungen héufig mit einer un-
zureichenden Mobilisierung kognitiver Kontrolle und
einer beeintrachtigten Emotionsregulation einhergehen,
was sich in einer reduzierten Aktivierung des frontopa-
rietalen Kontrollnetzwerks in anspruchsvollen Auf-
gaben widerspiegelt (Gotlib & Joormann, 2010; Grahek
et al., 2018; Grahek et al., 2019; Pizzagalli & Roberts,
2022; Rive et al., 2013). Ahnliches gilt fiir gesunde Per-
sonen mit einer Disposition zur Lageorientierung, die
nach Kuhls Theorie der Handlungskontrolle (Kuhl,
1996, 2010; » Kap. 13) Schwierigkeiten haben, auf
Misserfolge, Konflikte, Stress oder emotionale Be-
lastungen mit der Mobilisierung von Kontrollstrategien
zu reagieren, und denen es schwerfillt, Gedanken und
Gefiihle zu regulieren, die um negative Inhalte oder un-
erreichbare Ziele kreisen. Im Einklang damit wurde ge-
zeigt, dass lageorientierte im Vergleich zu handlungs-
orientierten Personen sowohl in Laboraufgaben als auch
im Alltag auf Konfliktsituationen mit einer reduzierten
Mobilisierung kognitiver Kontrolle reagieren (Fischer
et al., 2015; Goschke & Bolte, 2017; Jostmann & Koole,
2010; Wolff et al., 2016). Ein wichtiges zukiinftiges
Forschungsziel wird daher darin bestehen, aufzuklaren,
inwieweit Beeintrachtigungen der Selbstkontrolle und
Konfliktiiberwachung sowie dysfunktionale Inter-
aktionen von Motivation und kognitiver Kontrolle
Vulnerabilitatsfaktoren fiir die Entwicklung bestimmter
Storungen darstellen und inwieweit es sich um transdia-
gnostische Mechanismen handelt, die phénotypisch
unterschiedlichen Storungen zugrunde liegen (Goldway
et al., 2023; McTeague et al., 2017). Diesbeziigliche Er-
kenntnisse stellen nicht zuletzt wichtige Grundlagen fiir
die Entwicklung verbesserter Fritherkennungs-, Praven-
tions- und Interventionsmethoden dar.

Q Zur Wiederholung

Die Antworten auf die folgenden Fragen finden Sie im

Anhang dieses Buchs sowie unter » https://lehrbuch-

psychologie.springernature.com (Motivation und

Handeln).

1. Was sind zentrale Herausforderungen, die Lebewe-
sen bei der zielgerichteten Handlungssteuerung
bewiltigen miissen, und welche adaptiven Funkti-
onen erfiillen motivationale Mechanismen?

2. Was sind Bediirfnisse und wie beeinflussen sie Ver-
halten?

3. Was versteht man unter dem Salienznetzwerk und
welche Funktionen hat es?


https://doi.org/10.1007/978-3-662-69368-1_13
https://lehrbuch-psychologie.springernature.com/
https://lehrbuch-psychologie.springernature.com/
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10.

11.

12.

13.

14.

15.

16.

17.

18.

19.
20.

Was sind Belohnungen und welche Komponenten
von Belohnungsprozessen werden in der Theorie
der Anreizsalienz unterschieden?
Welche neuronalen  Schaltkreise
»Mogen“ und ,, Wollen*?

Welche Befunde sprechen dafiir, dass ,,Mdgen®
und ,,Wollen“ separate Komponenten von Be-
lohnungsprozessen sind und auf unterschiedlichen
neuronalen Schaltkreisen beruhen?

vermitteln

Was sind die zentralen Annahmen von Theorien
des Verstirkungslernens, z. B. des
Wagner-Modells, und welche funktionale Rolle
spielen Belohnungsvorhersagefehler in diesem
Modell?

Was sind die zentralen Annahmen des Modells des

Rescorla-

zeitlichen Differenzlernens?

Welche Funktion wird dem mesolimbischen Do-
paminsystem in Theorien des Verstarkungslernens
zugeschrieben, und auf welchen Befunden beruht
diese Annahme?

Was versteht man unter intertemporalen Ent-
scheidungskonflikten, und welches Verhalten hat
man in solchen Konflikten beobachtet?

Was versteht man unter Selbstkontrolle, und wel-
che unterschiedlichen Strategien der Selbstkon-
trolle gibt es?

Was versteht man unter kognitiver Kontrolle, und
welche Hirnregionen sind an kognitiven Kontroll-
funktionen beteiligt?

Was ist die zentrale Annahme der Konfliktiiber-
wachungstheorie und welche empirischen Belege
sprechen fiir die Theorie?

Was ist die zentrale Annahme von Zwei-Systeme-
Theorien der Selbstkontrolle?

Welche Befunde sprechen dafiir, dass wertbasierte
Entscheidungen auf einem integrierten Be-
wertungssignal im ventromedialen préifrontalen
Kortex beruhen, und welche Rolle spielt dieses Be-
wertungssignal bei selbstkontrollierten Ent-
scheidungen?

Was ist die zentrale Annahme der Theorie der
Motivationsintensitit, und welche Evidenz spricht
fiir diese Annahme?

Was sind die zentralen Annahmen der Expected-
Value-of-Control-Theorie  (EVC-Theorie) in
Bezug auf die Mobilisierung kognitiver Kontrolle
und die zugrunde liegenden neuronalen Systeme?
Welche Befunde sprechen dafiir, dass die Mobili-
sierung kognitiver Kontrolle mit intrinsischen
Kosten verbunden ist, und welche Effekte haben
leistungsbezogene motivationale Anreize auf die
Mobilisierung kognitiver Kontrolle?

Was versteht man unter Opportunititskosten?
Was versteht man unter Kontrolldilemmata und
dem Konzept der Metakontrolle?
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