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1 Zusammenfassung

Die Geschmackswahrnehmung lasst sich in drei Dimensionen unterteilen: Qualitat, Intensitat und An-
genehmheit. Wahrend die Insula gemeinhin als gustatorischer Kortex bekannt ist, ist die Natur ihrer
funktionellen Organisation bislang umstritten. Durch enorme Variation der verwendeten Stimuli, Stimu-
lationsmethoden und Aufgabenstellungen in der Geschmacksforschung, ist immer noch nicht eindeutig
geklart, in welchem Umfang die einzelnen Dimensionen in der menschlichen Insula représentiert sind.
Fiur die Reprasentation der Qualitat gibt es zwei Hypothesen. Zum einen kdnnte Geschmacksqualitat
als Kodierungsmuster eines allgemein geschmacksrezeptiven Areals verarbeitet werden. Zum anderen
kénnten Geschmacksqualitaten in Anlehnung an andere sensorische Kortizes in spezifischen Subare-
alen repréasentiert sein. Bei Intensitat und Angenehmheit wird zudem untersucht, inwieweit die Dimen-
sionen im Gehirn lateralisiert sind, oder ob sie Gberhaupt in der Insula kodiert werden.

Im Rahmen dieser Arbeit wurden die Struktur von geschmacksspezifischen Reprasentationen (Quali-
tat), sowie die Verarbeitung von Geschmacksintensitat und -angenehmheit mittels funktioneller Mag-
netresonanztomografie (fMRT) in der Insula untersucht und zueinander in Bezug gesetzt. Dazu wurden
insgesamt drei fMRT-Experimente durchgefuhrt, mit deren Ergebnissen die Einflisse der Stimulations-
methode (Schlucken vs. Stimulation der Zungenspitze), der Aufgabenstellung (passives vs. evaluatives
Schmecken) und der Datenauswertung [voxelbasierte Gruppenanalyse vs. Region-of-Interest (ROI)
Einzelprobandenanalyse] verglichen werden konnten. Unabhéngig von allen drei Methoden, wurde ein
Areal in der ventralen mittleren Insula identifiziert, das ein erhdhtes Signal fir Geschmack im Vergleich
zur neutralen Bedingung zeigt. Auf Einzelprobandenebene zeigte sich, dass dieses Areal besonders
viele Voxel enthalt, die starker auf eine spezifische Stimulusqualitat als auf alle anderen reagieren. Ge-
schmacksspezifische Aktivierungen sind jedoch interindividuell stark verschieden, weshalb ihre topo-
grafische Struktur auf Gruppenebene nicht beobachtet werden kann.

Wie bereits in friheren Untersuchungen, konnte bestatigt werden, dass die Aufgabenstellung einen
Einfluss auf Geschmacksreprasentation im menschlichen Gehirn hat. Wahrend Intensitat hauptsachlich
bilateral in der ventralen Insula verarbeitet wird, scheint Angenehmheit in der Insula vor allem in Bezug
auf den negativen Affekt rechtsseitig reprasentiert zu sein. Bei beiden Aufgabenstellungen war dagegen
das Signal im Gegensatz zur passiven Stimulation im orbitofrontalen Kortex (OFC) erhéht, was fir eine
aufgabenabhéangige Modulation der Beteiligung des OFC bei hedonischer Geschmacksverarbeitung
spricht. Auch unter der Aufgabenstellung Intensitats- bzw. Angenehmheitsbewertung lieferten die sti-
mulusspezifischen Profile auf Einzelprobandenebene einen Hinweis auf den Zusammenhang zwischen

Cytoarchitektur und funktioneller Struktur der Insula.



2 Abstract

Taste perception can be broken down into three dimensions: quality, intensity and pleasantness. While
the insula is known to contain the gustatory cortex, its functional organization remains under debate.
Through enormous variation of stimulus material, stimulation methods and tasks in gustatory research,
it is still disputed to which degree each dimension is represented in the human insula. There are two
theories about the representation of quality. One means taste quality is coded in the firing pattern of a
broadly-tuned taste area, the other states taste quality is organized in taste-specific subregions equal
to other sensory cortices. Concerning intensity and pleasantness it is researched, if the dimensions are
lateralized in the brain and whether they are even represented in the insula.

This study investigates the structure of tastant-specific representations (quality) and the processing of
taste intensity and pleasantness in the insula through functional magnetic resonance imaging (fMRI).
Therefore, three fMRI experiments were conducted to compare the influence of stimulation method
(swallowing vs. tongue tip stimulation), task (passive vs. evaluative tasting) and data analysis approach
[voxel-based group analysis vs. region-of-interest (ROI) single subject analysis] on the data. Under any
method, an area in the ventral middle insula was identified, that was more responsive to the presence
of tastants vs. a neutral stimulus. The single subject level showed that this area contained the most
voxels best signalling for one tastant above all others. Though tastant-specific activations varied greatly
inter-individually and could therefore not be observed on the group level.

Similar to earlier studies, a task influence on taste representation was confirmed in the human brain.
While intensity is processed in the bilateral ventral insula, pleasantness seems to be represented in
relation to a negative affective value in the right insula. In both evaluative conditions compared to the
passive task the signal in the orbitofrontal cortex (OFC) was increased, indicating a task-dependent
modulation of the OFC’s involvement in hedonic taste processing. In the intensity and pleasantness
condition as well as in the first experiment, the stimulus specific response profiles suggest a connection

between cytoarchitecture and a functional parcellation of the insula.



3 Theoretische Grundlagen

3.1 Geschmacksverarbeitung in der Insula

Seit dem Aufkommen der Phrenologie im 18. Jahrhundert hat die Neurowissenschaft damit begonnen
geistige Funktionen in bestimmten Regionen im Gehirn zu lokalisieren. Wahrend sich die Phrenologie
als wissenschaftlich unfundiert erwiesen hat, konnte man im Laufe der Jahre mittels voranschreitender
Technik tatsachlich zahlreiche Wahrnehmungen, Emotionen und Kognitionen bestimmten Hirnarealen
zuordnen. Besonders bei den priméren Sinnen wurden grof3e Fortschritte erreicht und umfassende Er-
kenntnisse uber die Lokalisationen der Wahrnehmungsfunktionen gewonnen. So es gilt mittlerweile als
unumestritten, dass sich der visuelle Kortex entlang des Sulcus calcarinus im Okzipitallappen befindet
und der sensorische Kortex quer Uber den Gyrus postzentralis verlauft (Trepel, 2008). Im Gegensatz
dazu ist der Wissensstand uber die Lokalisation der chemischen Sinne besonders beim Menschen noch
immer in der Entwicklung (Lundstrém, Boesveldt, & Albrecht, 2011). Erste Vermutungen Uber die Lage
des gustatorischen Kortex stammten von Lasionsstudien an Tieren und aus Berichten tGber Ageusie-
und Epilepsiepatienten mit Geschmacksaura aus der Zeit zwischen dem spéten 19. Jahrhundert bis
Anfang und Mitte des 20. Jahrhunderts. Damalige Vermutungen konzentrierten sich auf den Temporall-
appen im Bereich des Hippocampus (Holmes, 1945), die anteriore Insula (Adler, 1935; Gerebtzoff, 1939;
Gorschkow, 1901; Penfield & Jasper, 1954) und den Parietallappen entlang des Sulcus centralis (Bor-
nstein, 1940; Foerster, 1936; Gad, 1891; Shenkinn & Lewey, 1944).

Verbesserte Methoden bei Anatomie- und Physiologiestudien an Tieren sowie moderne klinische Un-
tersuchungen an Patienten konnten die Insula als wahrscheinlichsten Ort fiir die Lage des gustatori-
schen Kortex bestatigen (Ogawa, 1994). Auch erste Bildgebungsstudien am Menschen berichteten Ak-
tivierungen in Insula und frontalem Operculum (FO) durch Stimulation mit Geschmacksstoffen oder
Wasser (Small et al., 1999). Ubereinstimmend konnten in den folgenden Jahren Untersuchungen mittels
Einsatz von funktioneller Magnetresonanztomographie (fMRT), Positronenemissionstomographie (PET)
sowie Elektro- und Magnetenzephalographie (EEG und MEG) geschmacksbezogene Aktivierungen in
der menschlichen anterioren und mittleren Insula und dem FO beobachtet werden (Araujo, Kringelbach,
Rolls, & McGlone, 2003; Araujo, Rolls, Kringelbach, McGlone, & Phillips, 2003; Bender, Veldhuizen,
Meltzer, Gitelman, & Small, 2009; Cerf-Ducastel, Haase, & Murphy, 2012; Crouzet, Busch, & Ohla,
2015; Dalenberg, Hoogeveen, Renken, Langers, & Horst, 2015; Grabenhorst & Rolls, 2008; Haase,
Cerf-Ducastel, Buracas, & Murphy, 2007; Haase, Cerf-Ducastel, & Murphy, 2009a; Hoogeveen, Dalen-
berg, Renken, ter Horst, & Lorist, 2015; lannilli, Noennig, Hummel, & Schoenfeld, 2014; lannilli, Singh,
Schuster, Gerber, & Hummel, 2012; Kishi, Sadachi, Nakamura, & Tonoike, 2017; Kobayakawa, Saito,
Gotow, & Ogawa, 2008; Mazzola et al., 2017; Nakamura et al., 2013; Nitschke et al., 2006; O'Doherty,
Rolls, Francis, Bowtell, & McGlone, 2001; Ohla, Toepel, Le Coutre, & Hudry, 2012; Prinster et al., 2017;
Rudenga, Green, Nachtigal, & Small, 2010; Schoenfeld et al., 2004; Scott & Small, 2009; Small et al.,
1999; Small et al., 2003; Small, 2010; Spetter, Smeets, Graaf, & Viergever, 2010; Stephani, Fernandez-
Baca Vaca, Maciunas, Koubeissi, & Luders, 2011; van Rijn, Graaf, & Smeets, 2018; Veldhuizen, Ben-
der, Constable, & Small, 2007; Veldhuizen, Douglas, Aschenbrenner, Gitelman, & Small, 2011; Yeung,
Goto, & Leung, 2017; Yeung, Tanabe, Suen, & Goto, 2016). Zusétzlich wurden EEG- und MEG-Ant-



worten auch weiter posterior in der Insel berichtet (Kobayakawa, Saito, & Gotow, 2012). Zusammenge-
nommen decken die Ergebnisse dieser Studien ein breites Areal innerhalb der Insula ab. Ebenso un-
terscheiden sie sich in ihrer Methodik in Bezug auf die verwendeten Geschmacksreize, Mess- und Aus-
wertungsmethoden. Dadurch herrscht weiterhin kein eindeutiger Konsens dartber, welche dieser Are-
ale genau den menschlichen priméren gustatorischen Kortex reprasentieren (lannilli et al., 2014). Dabei
héatte ein durchdringenderes Verstéandnis vom Geschmackssinn und seiner Verarbeitung in Gehirn be-
deutendes Gewicht bei der Erforschung des Einflusses von Geschmackswahrnehmung auf das Essver-

halten und dadurch mdglicherweise auch auf Untersuchungen und Therapien bei Essstérungen.

3.2 Funktionelle Spezialisierung der Geschmackswahrnehmung

Geschmack als sensorisches Wahrnehmungskonstrukt ist komplex und mehrdimensional. Flr einen
alltaglichen Geschmackseindruck, beispielsweise beim Verzehr eines Apfels kénnen zahlreiche Dimen-
sionen der chemischen Wahrnehmung eine Rolle spielen, darunter auch besonders der Geruch. Im
Englischen unterscheidet man daher auch durch die Begriffe ,flavour® und ,taste® die mehrdimensionale
Mischempfindung von der reinen sensorischen Reizung der Geschmacksrezeptoren auf der Zunge
(Araujo, Rolls et al., 2003). Wenn im Verlauf dieser Arbeit der Begriff ,Geschmack® verwendet wird, so
ist damit vornehmlich der gustatorische Sinneseindruck, ausgelést durch eine oder mehrere der Grund-
geschmacksqualitaten, Salzig, Suf3, Bitter, Sauer und Umami, gemeint.

Die Unterscheidung in Grundgeschmacker beschreibt zudem eine der Geschmacksdimensionen, Qua-
litat. Bei den anderen handelt es sich um Intensitat und Angenehmheit (Small, 2006). Dabei sind die
Dimensionen voneinander abhangig, denn ein Mindestmal an Intensitét ist nétig um die Qualitét eines
Geschmacks bewusst identifizieren zu kénnen (Bartoshuk, 1978). Angenehmheit, oder auch hedoni-
scher Wert, ist eine direkte Funktion von der Qualitét eines Geschmacks und seiner Konzentration (Bre-
slin & Huang, 2006). Die Richtung dieses Verhéltnisses wir dabei von der Art des Grundgeschmacks
bestimmt. So wird beispielsweise eine sif3e Lésung als angenehmer empfunden, je hoher sie kon-
zentriert ist, wahrend der Zusammenhang bei einem bitteren Stoff umgekehrt ist. Bei salzigem Ge-
schmack gibt es einen Scheitelpunkt von ca. 100 mM NacCl, bis zu dem eine Kochsalzlésung als ange-
nehm wahrgenommen wird und dartber hinaus unangenehm wird (Oka, Butnaru, Buchholtz, Ryba, &
Zuker, 2013). Bei allen drei Beispielen besitzt die hedonische Wahrnehmung einen Informationsgehalt,
indem Geschmacksqualitat und Stoffkonzentration Nahrstoffe signalisieren (angenehm) oder vor Ver-
giftung warnen (unangenehm; Naim et al., 2002; Noble, 1994; Oka et al., 2013; Scott, 1981). Ein breites
Spektrum gustatorischer Untersuchungen deutet darauf hin, dass die Verarbeitung aller drei Ge-
schmacksdimensionen in der Insula stattfindet (Bender et al., 2009; Cerf-Ducastel et al., 2012; Dalen-
berg et al., 2015; Dalenberg, Weitkamp, Renken, Nanetti, & ter Horst, 2017; Grabenhorst & Rolls, 2008;
Kishi et al., 2017; Nitschke et al., 2006; Prinster et al., 2017; Rudenga et al., 2010; Schoenfeld et al.,
2004; Small, 2010; Spetter et al., 2010; van Rijn et al., 2018; Yeung, Goto, & Leung, 2018). Jedoch wird
gemutmalfdt, dass unterschiedliche Insula-Regionen an der Verarbeitung der einzelnen Dimensionen
beteiligt sind, da verschiedene Aufgabenstellungen bei Geschmacksexperimenten zu unterschiedlichen

Aktivierungen fuihren, die sich zum Teil widersprechen (Dalenberg et al., 2015). Dabei ist es besonders



schwierig aus den Ergebnissen Rickschliusse auf die tatsachliche funktionelle Aufteilung zu ziehen, da
selten alle drei Dimensionen im selben Experiment gemessen oder kontrolliert werden.

Wiederum kommt erschwerend hinzu, dass zahlreiche Untersuchungen die Insula bei weitem multimo-
daler charakterisieren als andere primare sensorische Hirnregionen. Zellen in Insula und Operculum
von Primaten und Menschen reagieren tiberwiegend multisensorisch, wobei nur ein Anteil zwischen 6
und 27 % bei Geschmacksstimulation feuert (Mazzola et al., 2017; Scott & Plata-Salaméan, 1999). An-
dere dort verarbeitete Perzepte umfassen olfaktorische, thermale, mechanische, viszerale und nozizep-
tive Reize (Avery et al., 2015; Hanamori, Kunitake, Kato, & Kannan, 1998; Kadohisa, Rolls, & Verhagen,
2005; Mazzola et al., 2017; Veldhuizen & Small, 2011; Yamamoto, Yuyama, Kato, & Kawamura, 1984)
und sogar hohere Funktionen wie Emotionen und Empathie sowie Kognition (s. Metaanalyse von Kurth,
Zilles, Fox, Laird, & Eickhoff, 2010). Eine Metaanalyse von Kelly et al. (2012) kam zu dem Schluss, dass
die anatomische und die funktionelle Struktur der Insula direkt miteinander zusammenhéangen. Cytoar-
chitektonisch lasst sich die Insula in eine agranulare, dysgranulare und granulare Zone unterteilen (Fan
et al., 2016; Kelly et al., 2012; Nieuwenhuys, 2012). Funktionell wird sie in sozial-emotionale, olfakto-
gustatorische, kognitive und sensomotorische Bereiche unterteilt (Kelly et al., 2012; Kurth et al., 2010),
wobei es laut Kurth et al. (2010) in der anterio-dorsalen Insula ein Uberlappungsreal aller Funktionen
(mit Ausnahme von Somatosensorik) gibt.

Trotz des Wissens um diese Zusammenhange ist die genaue Lokalisation und Struktur von Ge-
schmackswahrnehmungsdimensionen in der Insula noch unklar. Im Folgenden soll der aktuelle Kennt-
nisstand Uber die funktionelle geschmacksbezogene Organisation der Insula dargelegt werden, begin-
nend mit der Reprasentation von Geschmacksqualitdten bis hin zur lokalen Verarbeitung von Ge-

schmacksintensitat und hedonischer Wahrnehmung.

3.3 Neuronale Reprasentation von Geschmacksdimensionen

3.3.1 Geschmacksqualitat

Die Grundlage fur die Reizverarbeitung in kortikalen Hirnstrukturen bildet die Reizaufnahme und -wei-
terleitung in Sinnesorganen und subkortikalen Strukturen. Auf der Zunge befinden sich verschiedene
Geschmackspapillen, welche die Geschmackssinneszellen gebindelt in Geschmacksknospen enthal-
ten. Jede Geschmackszelle enthélt nur Rezeptoren einer einzelnen Geschmacksqualitat. Eine Ge-
schmacksknospe kann jedoch mehrere verschiedene Geschmackszellen beinhalten. Entgegen dem Irr-
glauben, die Areale der Zunge wéaren nach Geschmackern aufgeteilt, ist die Zunge zu beinahe gleichen
Teilen von allen Geschmacksrezeptortypen innerviert. Lediglich auf der Zungenspitze und dem Zun-
gengrund findet sich eine héhere Rezeptordichte von jedweden Geschmacksqualitdten (Chandrashe-
kar, Hoon, Ryba, & Zuker, 2006). Neben der Rezeptororganisation auf dem Sinnesorgan ist jedoch auch
die Reizweiterleitung fir den neuronalen Aufbau im Kortex entscheidend. Es gibt insgesamt drei Hirn-
nerven, die die menschliche Zunge innervieren und fiir die Weiterleitung von Geschmackssignalen zu-
standig sind. Die vorderen zwei Drittel innerviert die Chorda tympani des Nervus facialis (VII), das hin-
tere Drittel innerviert der linguales Zweig des Nervus glossopharyngeus (IX) wahrend der Rachenbe-

reich vor allem vom Nervus laryngeus superior des Nervus vagus (X) versorgt wird (Lundstrém et al.,



2011). Die neuronalen Projektionen verlaufen ipsilateral in den rostralen Nucleus tractus solitarius der
Medulla oblongata und von dort aus weiter in den posteromedialen ventralen Thalamus (VPM). Der
VPM projiziert wiederum in den priméren gustatorischen Kortex in der Insula und in Regionen in der
N&ahe des somatosensorischen Kortex (lannilli et al., 2012; lannilli & Gudziol, 2019). Umgekehrt gibt es
Top-down-Verbindungen von der Insula zum VPM (Yeung et al., 2016).

Aus der Tierforschung stammen zwei Hypothesen tber die Art der Weiterleitung von Geschmacksreizen
von der Zunge bis in den gustatorischen Kortex. Auf der einen Seite besagt die Labeled-Line-Theorie,
dass nach Geschmacksmodalitat getrennte Bahnen die Information ins Gehirn leiten. Dagegen beruht,
laut Across-Fiber-Theorie, die Reprasentation verschiedener Geschmacker auf der Kodierung durch
neuronale Feuermuster (Chandrashekar et al., 2006; Smith & St John, 1999). Eine Untersuchung von
Sugita und Shiba (2005) liefert mittels genetischem Tracing deutliche Hinweise fir eine nach Geschma-
ckern getrennte Reizweiterleitung. Leitet man daraus Ruckschlisse auf die Geschmacksorganisation
im gustatorischen Kortex ab, erscheint es trotz der durchmischten Rezeptorstruktur auf der Zunge wahr-
scheinlicher, deutlich raumlich voneinander abgrenzbare geschmacksspezifische Areale in der Insula
zu finden.

Bisher fand man allerdings in Tierstudien sowohl Hinweise auf geschmacksspezifsche Neuronenpopu-
lationen in den Gehirnen von Nagern (Accolla, Bathellier, Petersen, & Carleton, 2007; Chen, Gabitto,
Peng, Ryba, & Zuker, 2011; Peng et al., 2015; Scott, Plata-Salaméan, Smith, & Giza, 1991; Sugita
& Shiba, 2005; Yamamoto et al., 1984) und Affen (Kadohisa et al., 2005; Scott & Plata-Salaman, 1999)
als auch Hinweise auf breit aufgestellte Neurone, die fir mehrere Geschmacksqualitaten feuern (Accolla
etal., 2007; Accolla & Carleton, 2008; Fletcher, Ogg, Lu, Ogg, & Boughter, 2017; Hanamori et al., 1998;
Stapleton, Lavine, Wolpert, Nicolelis, & Simon, 2006) oder sogar Geschmack durch zeitliche und korre-
lierte Feuermuster kodieren (Katz, Simon, & Nicolelis, 2002). Es stellt letztlich jedoch ein Problem dar,
dass ein Grof3teil dieser Forschungsergebnisse mit Hilfe von Einzelzellableitungen an narkotisieren Tie-
ren gewonnen wurde, denn die Aktivierungen einzelner Neuronen lassen oft nur schwer Rickschlisse
auf ganze Neuronenpopulationen und ihre raumliche Organisationsstruktur zu.

Zwei neuere Studien an Mausen befassten sich unter Verwendung weiterentwickelter Methoden erneut
mit der geschmacksspezifischen Kartierung des gustatorischen Kortex. lhre Ergebnisse sprechen wie-
derum fur geschmacksspezifische Neurone anstelle von breitaufgestellten Neuronen. Chen et al. (2011)
gelang es eine grof3e Zahl von Insula-Neuronen mit Einzelzellauflésung unter Einsatz von Zwei-Photo-
nen-Fluoreszenzlasermikroskopie zu untersuchen und sie fanden dabei eine klare rdumlich organisierte
gustotopische Karte im Mausegehirn, bei der sich jede Zelle einer bestimmten Geschmacksqualitat zu-
ordnen lie3. Zudem konnten sie die gleichen Geschmacksareale bei verschiedenen Tieren am gleichen
Ort lokalisieren. Auch Peng et al. (2015) gelang es mittels optogenetischer Stimulation zu demonstrie-
ren, dass Bitter und SUR in abgegrenzten benachbarten Insula-Arealen reprasentiert sind, indem sie
durch die gezielte Reizung dieser geschmacksspezifisch identifizierten Bereiche jeweils eine ge-
schmackstypische Reaktion (Annaherung bei Su3, Vermeidung bei Bitter) auslésen konnten.

Fur die Ubertragbarkeit dieser Ergebnisse auf den Menschen bleiben dennoch einige Hindernisse. Na-
ger verfuigen uber unterschiedliche Nervenbahnen fir die Geschmacksweiterleitung im Vergleich zu
Affen oder Menschen (Scott & Small, 2009). Auch zwischen Menschen und Affen ist zumindest die

Ubertragbarkeit von Lokalisationsergebnissen schwierig, denn der menschliche gustatorische Kortex
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scheint sich im Vergleich zum Affen weiter caudal in der Insula zu befinden (Small, 2010). Die Griinde
daflr lassen sich in der phylogenetisch jiingeren fortgeschrittenen Ausbildung der anterioren Insula
beim Menschen vermuten (Craig, 2009).

Trotz all dieser Erkenntnisse aus der Tierforschung wurden bisher nur wenige Versuche unternommen
um den gustatorischen Kortex beim Menschen funktionell zu kartieren. Rudenga et al. (2010) wollten
mittels fMRT spezifische Aktivierungen fir verschiedene Geschmacksqualitédten in 16 Probanden un-
tersuchen. Sie fanden allerdings nur ein Geschmacksareal in der anterioren ventralen Insula, das un-
spezifisch fir alle Stimuli aktiviert wurde. Die Autoren interpretierten dies als supramodales Integrati-
onsareal, da das Areal in gleichem Mal3e sowohl Aktivierungen fir einfache Geschmacksqualitaten wie
auch fir chemisch reizendes Capsaizin zeigte. Eine Multivariate Pattern Analyse elektrophysiologischer
Antwortmuster (EEG) auf verschiedene Geschmacksstimuli zeigt, dass fruheste Signale die Ge-
schmacksqualitat kodieren. Dabei werden verschiedene Subpopulationen in der Insula von einzelnen
Geschmacksqualitaten in unterschiedlichem Mal3e aktiviert (Crouzet et al., 2015). Die Autoren der Stu-
die weisen jedoch darauf hin, dass diese Erkenntnis nicht dazu dient zu entscheiden, ob Geschmacks-
qualitat in getrennten Regionen oder einem gemeinsamen Areal kodiert wird. Beim jlingsten Versuch
einer geschmacksspezifischen Kartierung nutzten Prinster et al. (2017) fMRT bei einer kleinen Stich-
probe von 8 Probanden, um geschmacksspezifische Reprasentationen in der menschlichen Insula zu
untersuchen, und sie fanden dabei eine funktionale gustotopische Karte, die sich Uber beinahe die ge-
samte rechte Insula erstreckt. Laut den Autoren spiegelt die rAumliche Organisation dieser Karte sogar
den potentiellen Nahrwert oder die potentielle Gefahr, die ein Geschmack impliziert wider. In einer wei-
teren Untersuchung haben Kishi et al. (2017) die Hirnantworten von 22 Probanden auf siif3e, bittere und
atzende Geschmacksreize untersucht. Eine atzende Reizung unterscheidet sich von saurem Ge-
schmack indem sie Gewebe dazu anregt sich zusammenzuziehen. Es ist jedoch laut den Autoren noch
unklar, ob es sich bei &zend um einen Geschmack oder eine andere orale Empfindung handelt. Nichts-
destotrotz fuhrte die Untersuchung zu rdumlich distinkten geschmacksspezifischen Aktivierungen in der
bilateralen Insula fur alle drei Reizkategorien. Auf der anderen Seite lieferte die Untersuchung von
Schoenfeld et al. (2004) zwar Hinweise auf geschmacksspezifische Reprasentationen in der Insula,
diese waren jedoch interindividuell stark verschieden. Es gab bei allen Probanden teilweise tUberlappte
Geschmacksareale, es war jedoch kein geordnetes Muster zu erkennen. Genau wie bei Tierstudien,
existieren allerdings auch beim Menschen Untersuchungen, die zu dem Schluss kamen, dass es in der
Insula keine geschmacksspezifische Karte, sondern eher ein allgemein geschmackssensibles Areal gibt
(Rudenga et al., 2010). Zusammengefasst, scheint bisher kein Konsens bei der geschmacksspezifi-

schen Organisation in der menschlichen Insula vorzuliegen.

3.3.2 Intensitat

Eine weitere Geschmacksdimension ist die Intensitat. Aufgrund der Geschmacksintensitat kann der
Korper auf die Stoffkonzentration schlieRen und den physiologischen Wert bestimmen, z.B. Nahrwert
(SuR), Toxizitat (Bitter) oder Elektrolytgehalt (Salzig). In Abh&ngigkeit von der Geschmacksqualitat be-

einflusst sie somit, ob ein Geschmackstrager eher angenommen oder abgelehnt wird (Oka et al., 2013).
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Einiges deutet darauf hin, dass geschmacksbezogene Aktivierung in der Insula nicht allein durch sen-
sorische Aktivierung der Geschmacksrezeptoren ausgeldst wird. Auch innere Zustande, wie Hunger
(Haase et al., 2009a) oder héhere kognitive Funktionen wie Aufmerksamkeit (Bender et al., 2009; Cerf-
Ducastel et al., 2012; van Rijn et al., 2018) oder Erwartung (Grabenhorst, Rolls, & Bilderbeck, 2008;
Nitschke et al., 2006; Ohla et al., 2012; Veldhuizen et al., 2007) kénnen neuronale Antworten auf Ge-
schmack in der Insula modulieren. Je nach Studiendesign und Aufgabenstellung kann der Einfluss die-
ser Konstrukte unterschiedlich stark ausgepragt sein. Dadurch beeinflusst vor allem der methodische
Kontext die Interpretation und Gewichtung von Ergebnissen, in denen Intensitat und Angenehmheit von
Geschmack untersucht wurden. Bisher wurden zur Untersuchung der Intensitatswahrnehmung im
menschlichen Gehirn zwei verschiedene Methoden angewandt. Zum einen wurde die Intensitat direkt
Uber die Variation der Konzentration der Stimulusldsungen ,bottom-up® beeinflusst (Dalenberg et al.,
2015; Kobayakawa et al., 2008; Kobayakawa et al., 2012; Small et al., 2003). Zum anderen wurde durch
die Aufgabenstellung die Aufmerksamkeitsausrichtung auf die Geschmacksintensitat ,top-down* ge-
lenkt (Cerf-Ducastel et al., 2012; Grabenhorst & Rolls, 2008). Erst eine Studie hat bisher beide Ansétze
beim Menschen miteinander kombiniert (Spetter et al., 2010). Dabei unterscheiden sich die Untersu-
chungsergebnisse teilweise darin, welches Insula-Areal an der Intensitatsverarbeitung beteiligt sein soll
und ob es eine Lateralisierung der Funktion gibt.

Small et al. (2003) untersuchten in einer der ersten funktionellen Lokalisationsstudien die Geschmacks-
intensitat von einer siRen und einer bitteren Losung mittels verschiedener Stimuluskonzentrationen.
Sie beobachteten einen Haupteffekt fur Intensitét (hoch konzentriert — niedrig konzentriert) bilateral in
der mittleren Insula. Dabei korrelierte die Starke des Signals direkt mit der Héhe der Konzentration.
Dalenberg et al. (2015) untersuchten die funktionelle Spezialisierung der Insula mittels einer datenge-
triebenen Komponentenanalyse und identifizierten dabei Intensitat (auf Basis von Konzentration) als
eigenstandigen Faktor, der vornehmlich in der rechten anterioren bis mittleren Insula lokalisiert ist. Be-
merkenswerterweise sind laut den Autoren Intensitat und reine Geschmacksprasenz durch unterschied-
liche Faktoren reprasentiert und entsprechend voneinander getrennt lokalisiert. Jedoch weisen die Au-
toren selbst darauf hin, dass wahrend der Messung nur die Angenehmheit bewertet werden sollte. Dies
kénnte eine Verschiebung der Aufmerksamkeit auf diese Geschmackskomponente zur Folge gehabt
haben und kdnnte somit eine Konfundierung des Faktors Intensitat darstellen.

Studien mit der Methode Aufmerksamkeitsverlagerung berichten genau wie Small et al. (2003) ebenfalls
von Aktivierungen in der bilateralen Insula. Grabenhorst und Rolls (2008) fanden Aktivierungen der bi-
lateralen anterioren Insula und der mittleren Insula bei der Bewertung der Geschmacksintensitat im
Kontrast zur Bewertung der Angenehmheit einer Umami-Lésung. Sie zeigten zudem, dass die Intensi-
tatsratings mit der Anderung des Blood-Oxygen-Level-Dependent (BOLD)-Signals in der Insula korre-
lieren. Cerf-Ducastel et al. (2012) berichten Ubereinstimmend Aktivierungen in der linken mittleren und
anterioren Insula sowie in der rechten dorsalen posterioren Insula und vor allem im Thalamus sowie
parahippocampalen Regionen bei der Intensitdtsbewertung verschiedener Geschmacksstoffe. Sie
konnten im Gegensatz zu Grabenhorst und Rolls (2008) jedoch keine Intensitatsaktivierungen im Kon-
trast zur Angenehmheitsbewertung finden.

Spetter et al. (2010) bestatigen letztlich, dass beide Methoden Befunde in der Insula liefern. Die Autoren

kombinierten beide Anséatze und fassen zusammen, dass sowohl Konzentrationsunterschiede als auch
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Intensitatsratings das BOLD-Signal bilateral in der mittleren Insula beeinflussen. Beim Vergleich der
Daten fallt jedoch auf, dass durch die beiden Methoden keine identischen Regionen aktiviert werden,
da sich der Peak fur die Ratings weiter dorsal und teilweise weiter posterior befindet als die Peaks fiir
die Konzentrationsunterschiede. Bei der Evaluation der Geschmacksintensitat von Séaften fanden van
Rijn et al. (2018) vor allem starkere Aktivierungen im rechten mittleren orbitofrontalen Kortex (OFC).
Areale in FO und Insula wurden dagegen unabh&ngig von der Aufgabenstellung (Bewertung von Inten-
sitat, Angenehmheit oder Kaloriengehalt) durch das Schmecken der Safte aktiviert. Zusétzlich fanden
die Autoren eine Korrelation der Intensitatsratings mit dem BOLD-Signal im rechten lateralen OFC und
der rechten anterioren Insula.

Eine jungste Activation Likelyhood Estimation Metaanalyse von Yeung et al. (2018) befasste sich mit
der Lokalisation der verschiedenen Geschmacksdimensionen im menschlichen Gehirn. Auf Basis von
5 Studien, in denen entweder reine Geschmacksldsungen oder fliissige Nahrungsmittel verabreicht wur-
den, identifizierten sie ein Areal in der rechten anterioren mittleren Insula, welches zu einer hohen Wahr-
scheinlichkeit mit der Verarbeitung von Geschmacksintensitét assoziiert ist.

Mittels MEG wurde zudem gezeigt, dass Geschmacksintensitat sowohl repréasentiert durch Konzentra-
tionsunterschiede (Kobayakawa et al., 2008), als auch durch Intensitatsratings (Kobayakawa et al.,
2012) mit der Starke der insularen Aktivitat korreliert ist. Aktivierungen in der Amygdala kovariieren
dagegen anscheinend nur mit Konzentrationsunterschieden (Hoogeveen et al., 2015; Small et al., 2003;
Spetter et al., 2010).

3.3.3 Angenehmbheit

Die Angenehmheit eines Geschmacks beschreibt seinen affektiven oder auch hedonischen Wert. Die-
ser reprasentiert, wie sehr ein Individuum dazu geneigt ist, einen Geschmacksstoff zu konsumieren oder
abzulehnen. Im Gegensatz zur blofien Wahrnehmung der Qualitat oder Intensitat eines Geschmacks,
beinhaltet die Angenehmheit eine emotionale Komponente. Die Einschéatzung von Angenehmheit und
Intensitat eines Geschmacks sind zwar verschiedene kognitive Prozesse, dennoch héangen beide eng
zusammen, da in Abhangigkeit von der Qualitat die Intensitat eines Geschmacks direkt seinen hedoni-
schen Wert beeinflusst (Small, 2010). Wundt (1896) beschrieb erstmals den Zusammenhang zwischen
Intensitat und Angenehmheit als umgekehrte U-Kurve, wonach die subjektive Angenehmheit mit der
wahrgenommenen Intensitat steigt, bis sie ihren Scheitelpunkt erreicht und danach mit steigender In-
tensitat wieder abnimmt. Durch diese Abhangigkeit ist ohne ausreichende methodische Kontrolle haufig
unklar, welche der beiden Eigenschaften das Signal bei einer Geschmacksstimulationsmessung beein-
flusst.

Im OFC gibt es Neurone, deren Feuerraten direkt den Belohnungswert eines Reizes kodieren (Rolls,
2015). Zusatzlich wurde mehrfach ein Zusammenhang zwischen der Signalstéarke im OFC und subjek-
tiven Angenehmheitsratings berichtet (Araujo, Kringelbach et al., 2003; Grabenhorst & Rolls, 2008; Krin-
gelbach, 2003), weshalb er auch als sekundérer Geschmackskortex betrachtet wird. Dagegen herrscht
Uber die Beteiligung der Insula an der hedonischen Geschmackswahrnehmung kein Konsens. Durch

Tierstudien kam man zu dem Schluss, dass Insulaneurone keinen Anteil an hedonischer Verarbeitung
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haben kénnen, da sich ihre Signalstarke im Gegensatz zu OFC-Neuronen bei Sattigung des Individu-
ums nicht reduziert (Rolls, Sienkiewicz, & Yaxley, 1989). Auf der anderen Seite gibt es mittlerweile
zahlreiche gustatorische Untersuchungen, die insulare Aktivierungen im Zusammenhang mit Ange-
nehmheit finden (Bender et al., 2009; Cerf-Ducastel et al., 2012; Dalenberg et al., 2015; Haase et al.,
2009a; Nitschke et al., 2006; Ohla et al., 2012; Pelchat, Johnson, Chan, Valdez, & Ragland, 2004; Small
et al., 2003; van Rijn et al., 2018; Yeung et al., 2018). Eine jingste methodenibergreifende Estimation
Likelyhood Metaanalyse berichtet anhand der Daten aus 19 Experimenten von einer hohen Wahr-
scheinlichkeit fir die Aktivierung der bilateralen anterioren und mittleren dorsalen Insula, des cingularen
Kortex, des Nucleus caudatus und des Thalamus bei der Untersuchung der Geschmacksangenehmheit
(Yeung et al., 2018). Allerdings berichten die Autoren u. a. von einer grol3en methodischen Varianz,
was lediglich zu einer Ubereinstimmung von 53 % unter den Studien fiihrt.

Allgemein lassen sich Studien zur hedonischen Geschmackswahrnehmung, &hnlich wie bei der Inten-
sitat (s. 3.3.2), in zwei methodische Kategorien unterteilen. Zum einen die Variation der Angenehmheit
durch Bottom-up-Prozesse (Hunger oder Durst) oder Top-down-Variation durch die Manipulation der
Erwartung. Der Hauptunterschied besteht darin, dass unter einer Bottom-up-Bedingung die affektive
Verarbeitung ganzlich unbewusst ablauft, wahrend Top-down-Variationen dem Signal kognitive Kom-
ponenten hinzufigen kénnen (Berridge & Kringelbach, 2008). Die meisten Top-down-Studien nutzten
Aufmerksamkeitsausrichtung auf die Angenehmheit des Stimulus (z. B. durch Ratingaufgaben) und Ver-
gleichen die Hirnantworten mit denen aus einer anderen Bedingung (Bender et al., 2009; Cerf-Ducastel
etal., 2012). Eine weitere Mdglichkeit Angenehmheit bottom-up zu untersuchen ist der direkte Vergleich
naturlich angenehmer und unangenehmer Geschmacksreize (z. B. SuR vs. Bitter).

Die Zahl der Bottom-up-Studien ist eher gering. Beispielsweise haben Small et al. (2003) bei Kontras-
tierung von stfRem mit bitterem Geschmack Aktivierungen in der anteroventralen Insula, dem OFC und
dem anterioren cingularen Kortex (ACC) gefunden. Haase et al. (2007) berichten Aktivierungen fur an-
genehmen Geschmack in der mittleren Insula und der Amygdala sowie flr unangenehmen Geschmack
im parahippocampalen Gyrus und dem FO. Die Autoren kontrastierten dabei allerdings nur den jeweili-
gen Geschmacksstimulus mit Wasser. Es ist bekannt, dass selbst reines Wasser zu Geschmacksakti-
vierungen fuhren kann (Araujo, Kringelbach et al., 2003), weshalb es sich empfiehlt nach O'Doherty et
al. (2001) speichelahnliche Lésungen als neutrale Reizbedingung zu verwenden. Ein weiteres Gegen-
beispiel zu den Tierforschungsergebnissen stammt von Haase et al. (2009a), die nachweisen konnten,
dass geschmacksspezifische Signale in der Insula durch den Sattigungszustand der Probanden modu-
liert wurden. Dabei war im hungrigen Zustand besonders das Signal fir den siiRen Stimulus erhéht. Die
Autoren sehen einen Grund fir die Diskrepanz zwischen Tierforschung und Bildgebung beim Menschen
vor allem in der Messmethode. Wéahrend in Tierversuchen haufig Einzelzellableitungen gemessen wer-
den, erfassen Bildgebungsverfahren gemittelte Signale deutlich gréRerer Strukturen.

Auch durch Cueing lasst sich sowohl die affektive Bewertung eines Geschmacks als auch das damit
einhergehende neuronale Signal beeinflussen. Nitschke et al. (2006) zeigten, dass Probanden einen
aversiven Geschmack als weniger aversiv wahrnehmen, wenn sie einen weniger aversiven Reiz erwar-
ten. Dies fuhrte gleichermal3en zu verringerten Aktivierungen in der bilateralen mittleren und posterioren
Insula. Bei einem angenehmen suiRen Stimulus trat der Effekt allerdings nicht auf, was die Autoren u. a.

darauf zurtickfihren, dass der hochangenehme Reiz weit weniger stark affektiv ausgepragt war als der
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hochunangenehme Reiz. Dadurch bleibt zudem umstritten, inwieweit das Signal durch die Erwartung
einer gleichsam verringerten Intensitat beeinflusst wird, da beide Komponenten hier nicht voneinander
getrennt werden kdnnen. Ein anderes Cueing Paradigma von Ohla et al. (2012) bietet mehr Aufschluss,
denn hierbei wurde der affektive Wert eines neutralen elektrischen Geschmacksstimulus durch Nah-
rungsbilder manipuliert. Cues in Form von hochkalorischen Nahrungsbildern fiihrten dazu, dass der
Reiz angenehmer empfunden wurde als bei Bildern von niedrigkalorischen Nahrungsmitteln. Auch hier
wurde dabei ein erhdhtes Signal in der bilateralen Insula und dem FO gemessen.

Zum Effekt der Aufgabe Geschmacksangenehmbheit ist die Datenlage dagegen umfangreicher. Ange-
nehmheitsverarbeitung im Kontrast zu Intensitatsverarbeitung, findet laut Grabenhorst und Rolls (2008)
vor allem im medialen OFC und pregenualem ACC statt, jedoch nicht in der Insula. In einer weiteren
Untersuchung zeigte dieselbe Arbeitsgruppe, dass wertende Beschreibungen eines Geschmacksstim-
ulus (,vollmundiger Geschmack® vs. ,Mononatriumglutatmat“, Ubersetzung der Verfasserin) die subjek-
tiven Bewertungen der Angenehmheit und die Signalstérke in den aktivierten Hirnregionen (OFC) mo-
dulieren kénnen. Auch bei diesem Versuch konnte nachgewiesen werden, dass Insulaaktivierungen nur
durch die Geschmackskonzentration moduliert wurden ohne mit den subjektiven Angenehmbheitsratings
zu korrelieren (Grabenhorst et al., 2008).

Beim Vergleich passiver und evaluierender Geschmacksstimulation fanden Bender et al. (2009) keine
aufgabenspezifischen Aktivierungen in der Insula, und somit auch nicht fur die Bewertung der Ange-
nehmheit. Einzig ein a priori Kontrast zeigte ebenfalls ein spezifisches Signal im linken lateralen OFC
(wenn auch ohne Ubereinstimmung mit den OFC-Aktivierungen von Grabenhorst & Rolls, 2008). Spet-
ter et al. (2010) fuhrten wahrend der Geschmacksstimulation mit jeweils 4 Konzentrationen einer salzi-
gen und einer suf3en Losung zwar Intensitats- und Angenehmbheitsratings durch, berichten allerdings
keinen aufgabenbezogenen Angenehmheitseffekt. Sie fanden jedoch eine starkere Modulation der an-
terioren Insula-Antwort durch die Intensitat von Salzig im Vergleich zu SUR und fihren dies auf die
negativere affektive Wahrnehmung des salzigen Geschmacks zurtick. In einem umfassenden Versuch
prasentierten Cerf-Ducastel et al. (2012) hungrigen Probanden (nach 12-stiindigem Fasten) insgesamt
6 verschiedene Geschmackslosungen und lieRen sie Intensitat und Angenehmheit bewerten. Der Ver-
gleich Angenehmheit > Intensitét fihrte im Gegenteil zu den vorherigen Studien zu Aktivierungen in der
linken Insula, nicht jedoch im OFC. Dieser war bei beiden Aufgaben aktiviert. Ein Vergleich der Aktivie-
rungen (Intensitat + Angenehmheit) fur die stif3en Stimuli zeigt deutlich erhdhte Signale im sattem ver-
glichen mit dem hungrigen Zustand, weshalb die Vermutung naheliegt, dass die Angenehmheitsaktivie-
rungen mit dem hedonischen Wert der Glukose-Losung zusammenhangen. Ubereinstimmend berichten
van Rijn et al. (2018) unter anderem von bilateralen Aktivierungen der mittleren Insula beim Vergleich
Angenehmbheit > Intensitéat von Séaften, ganz ohne Beteiligung des OFC. Ein datengetriebener Versuch
der funktionellen Parzellierung der Insula ergab eine linksseitige Dominanz fir die Verarbeitung der
Angenehmbheit und der Geschmacksqualitat (Dalenberg et al., 2015). Die Daten basierten dabei auf
einem Angenehmbheitsrating-Paradigma und einer rein mannlichen Stichprobe. Die Lateralisierung der
Aktivierungen bringen die Autoren u. a. mit dem emotionalen Gewicht des hedonischen Geschmacks-
aspekts in Verbindung und beziehen sich auf Theorien, laut denen Manner Emotionen vornehmlich in

der linken Insula verarbeiten (Duerden, Arsalidou, Lee, & Taylor, 2013).
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3.4 Fragestellung

Diese Arbeit erforscht die Verarbeitung der drei Geschmacksdimensionen (Qualitat, Intensitat, Ange-

nehmbheit) in der menschlichen Insula um zwei Hauptfragestellungen zu untersuchen:

1. Werden unterschiedliche Geschmacksqualitdten im selben Insula-Areal kodiert oder in spezifischen
Arealen reprasentiert?

2. Werden Geschmacksintensitat und -angenehmheit in der Insula verarbeitet? Und wenn ja, wo ge-
nau sind sie lokalisiert?

Dazu wurden drei fMRT-Experimente durchgefiihrt, bei denen der Fokus auf jeweils einer der drei Ge-

schmacksdimensionen lag.

Im ersten Experiment wird die Lokalisation der verschiedenen Geschmacksqualitaten (Salzig, SuR, Bit-
ter, Sauer) in der Insula mittels passiver Stimulation untersucht. Das Hauptaugenmerk liegt dabei auf
der Frage, ob primare Geschmacksqualitaten in allgemeinen qualitatsiibergreifenden Arealen oder in
spezifischen Clustern reprasentiert sind. Den Probanden wurden wéhrend der fMRT-Untersuchung ver-
schiedene Geschmackslésungen und eine neutrale Lésung verabreicht, um qualitétsspezifische Signale
in der Insula zu messen. Die Lésungen wurden mittels automatisierter Spritzenpumpen direkt in die
Mundhdhle appliziert und mussten heruntergeschluckt werden. Zuséatzlich wurden die Dimensionen In-
tensitat und Angenehmheit fur alle Stimuli vor und nach dem Experiment auf zwei verschiedenen Skalen
(Neun-Punkt-Skala und Labeled Magnitude Scale) abgefragt. Bei der Auswertung wurden die Aktivie-
rungen in den einzelnen Geschmacksbedingungen jeweils mit der Aktivierung in der neutralen Bedin-

gung kontrastiert.

In Folge der ersten Untersuchung ergab sich die Notwendigkeit, eine neue Stimulationsmethode zu
etablieren. Mittels eines speziellen gustatorischen Stimuluationsapparats (Gustometer, s. Abschnitt
5.1), der Geschmackslosungen in einem feinen Sprihnebel appliziert, sollten in den folgenden fMRT-
Untersuchungen thermische, somatosensorische und Bewegungsartefakte reduziert werden. Durch das
Gustometer werden nur vordere Teile der Zunge mit einer geringen Menge der Geschmackslosungen
stimuliert, was das Schlucken Uberflissig macht. Daher wurde in einem Verhaltensexperiment getestet,
ob Probanden unter diesen Bedingungen ausreichend dazu in der Lage sind, Konzentrationsunter-
schiede von Geschmackslésungen wahrzunehmen. Weiterhin sollte Gberprift werden, ob die Wahrneh-
mungsunterschiede der Probanden auf den beiden Skalen aus Experiment | abgebildet werden kdnnen,
und ob die Skalen auf einem Computerbildschirm genutzt werden kénnen. Als finfte Geschmacksqua-

litat wurde Umami hinzugefugt.

In Experiment Il und Experiment Il wurden die beiden Dimensionen Intensitat und Angenehmheit unter
identischen Bedingungen in derselben Stichprobe gemessen. Zum einen sollte gepruft werden, ob In-
tensitat und Angenehmheit in verschiedenen Insula-Arealen repréasentiert sind und ob Angenehmheit
Uberhaupt in der menschlichen Insula kodiert wird. Zum anderen ist dabei von Interesse, wie Stimulus-

qualitéat oder -konzentration (bottom-up) und wie Aufgabenstellung (top-down) die Intensitats- und An-
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genehmheitsaktivierungen in der Insula beeinflussen. Die Probanden wurden dazu mittels des Gusto-
meters mit insgesamt vier Geschmacksqualitaten (Salzig, SUR, Bitter, Sauer) in jeweils zwei verschie-
denen Konzentrationen (niedrig, hoch) und einer neutralen Losung auf der Zungenspitze stimuliert,
wahrend sie Trial fir Trial jeweils die Intensitéat (Experiment 1) oder die Angenehmheit (Experiment IIl)
des Geschmacksreizes bewerteten. Bei der Auswertung sollen vor allem die Aktivierungen aus den

beiden Experimenten miteinander verglichen werden.
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4 Experiment I: Spritzenpumpenstimulation mit passivem
Schmecken

4.1 Einleitung

Das Ziel dieses Experiments war die Identifikation des gustatorischen Kortex in der menschlichen Insula
und eine mogliche Kartierung geschmacksspezifischer Areale mittels Geschmacksstimulation im fMRT.
Durch Untersuchungen von Pohl, Tempelmann, und Noesselt (2017) ist bekannt, dass die Aufgaben-
stellung einen Einfluss darauf austiben kann, welche Hirnareale beim Betrachten von visuellen Nah-
rungsreizen beteiligt sind. Zudem deuten Studienergebnisse darauf hin, dass auch Insulaaktivierungen
bei Geschmacksreizen durch Aufgabenanforderungen beeinflusst sind (Bender et al., 2009; Graben-
horst & Rolls, 2008). Aus diesem Grund wurde im folgenden Experiment ein passives Wahrnehmungs-
paradigma gewahlt. Die Wahl dieser Methode fligt sich in eine Reihe anderer Untersuchungen ein, in
denen die neuronale Antwort der Insula auf verschiedene Geschmacksstimuli untersucht wurde (Prins-
ter et al., 2017; Rudenga et al., 2010; Schoenfeld et al., 2004).

Es wurden 5 verschiedene flissige Geschmacksstoffe (Salzig, Suf3, Bitter, Sauer und Neutral) in deut-
lich Gber den Wahrnehmungsschwellen liegenden Konzentrationen mittels eines automatisierten com-
putergesteuerten Spritzenpumpensystems verabreicht. Au3erhalb des Scanners wurde vor und nach
der fMRT-Messung jeweils eine Befragung zu Angenehmheit und Intensitét der Geschmacksstoffe
durchgefiihrt. Es wurden dabei zwei verschiedene Skalen, die Labeled Magnitude Scale (LMS; Green
etal., 1996) und die Neun-Punkt-Skala (9PS), fur die Bewertung der Geschmacksstimuli herangezogen.
Die LMS wurde fur die Quantifizierung und den Vergleich subjektiver oraler Empfindungen entwickelt.
Die maximale vorstellbare Empfindung dient als oberer Ankerpunkt und soll es u. a. ermdglichen die
Bewertungen verschiedener Probanden auf derselben Skala gegeniiberzustellen (Green et al., 1996).
Dafir ist die Anwendung der LMS komplexer, da die Skala den Probanden erst erlautert und ihre Nut-
zung trainiert werden muss, um valide Messergebnisse sicherzustellen. In dieser Untersuchung wurde
neben der LMS zusatzlich die 9PS verwendet, um ihre Messergebnisse gegeniiberzustellen und abzu-

wagen, ob sich der aufwéandigere Einsatz der LMS in zukiinftigen Untersuchungen lohnt.

4.2 Methoden

4.2.1 Probanden

Es nahmen insgesamt 32 Versuchspersonen an der Untersuchung teil, die die folgenden Einschlusskri-
terien erfullten: keine Allergien oder Unvertraglichkeiten gegen die verabreichten chemischen Stoffe,
keine Erkrankungen der Atemwege in den letzten 14 Tagen, keine metabolischen oder endokrinologi-
schen Storungen, keine neurologischen Stdérungen, keine aktuell durchgefiihrte Diét, keine regelmafig
eingenommenen Medikamente, keine Raucher. Alle Probanden wurden vorab vollumfanglich Uber den
Ablauf, die Risiken und die Ziele der Untersuchung aufgeklart und gaben schriftlich ihr Einverstandnis.

Die Probanden mussten mindestens 3 Stunden vor der Messung auf Nahrung und kalorienhaltige Ge-
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tranke verzichten (selbstberichtete Dauer: M=7.7 h, SD=5.1 h). Zusatzlich wurde mittels eines Fragebo-
gens das aktuelle Hungergefihl auf einer Skala von 1 (= “gar nicht hungrig“) bis 9 (= “extrem hungrig®)
erfasst: M=4.2, SD=2.0. Alle Probanden wurden wéahrend eines separaten Termins mit Hilfe der “Taste
Stripes” und “Sniffin’ Sticks” (Burghart Messtechnik, Wedel, Deutschland) auf uneingeschrénkte Ge-
schmacks- und Geruchsfahigkeit geprift. Nur wenn eine Ageusie oder Anosmie ausgeschlossen wer-
den konnte, wurden die Probanden der fMRT-Messung unterzogen. Bei 8 Probanden musste die
MRT-Messung auf eigenen Wunsch und bei 1 Person aufgrund technischer Fehler abgebrochen wer-
den. Daher verbleiben die Daten von 18 weiblichen und 5 mannlichen Versuchsteilnehmern (Alter:
M:=24.2 Jahre, SD:=4.1Jahre) fur die Analyse. Die Probanden wurden fur ihre Teilnahme mit 20€ pro

Stunde oder Versuchspersonenstunden (im Rahmen eines Psychologiestudiums) vergutet.

4.2.2 Material

Es kamen 5 verschiedene flissige Geschmacksstimuli zum Einsatz: Salzig, Suf3, Bitter, Sauer und
Neutral. Alle Losungen wurden von der Zentralapotheke der Medizinischen Fakultat der Otto-von-Gueri-
cke Universitat Magdeburg in pharmazeutischer Qualitat hergestellt und waren fir die orale Einnahme
freigegeben. Die Losungskonzentrationen wurden anhand einer Pilotuntersuchung mit 4 Freiwilligen mit
dem Ziel méglichst &hnlich starker und deutlich Uber der Wahrnehmungsschwelle liegender Wahrneh-
mungen ausgewahlt. Im Ergebnis wurden folgende Konzentrationen verwendet: 200 mM NacCl (Salzig),
1M Glucose (SuR), 0.138 mM Chinin-Hydrochlorid (Bitter) und 6 mM Zitronensaure (Sauer). In Anleh-
nung an O'Doherty et al. (2001) bestand die neutrale Lésung aus denselben chemischen Komponenten
wie menschlicher Speichel, KCl und NaHCOs. Vor dem Experiment wurden den Probanden 5 verschie-
dene Konzentrationen in einer Menge von 1.5 ml prasentiert, von denen sie die subjektiv am neutralsten
schmeckende auswahlten (entsprechend KCI/NaHCOs: 3.75mM/0.375mM, 5mM/0.5mM,
6.25mM/0.625 mM, 7.5mM/0.75mM und 8.75mM/0.875mM. Alle Lésungen wurden bei Raumtempe-
ratur verabreicht.

Das Stimulationssetup (Haase et al., 2007) bestand aus 6 Spritzenpumpen (AL-1010 Aladdin, World
Precision Instruments), die mit einem Prasentations-PC (Windows 7) verbunden waren und per selbst-
erstelltem Skript in Matlab 2012b (Mathworks) und Psychophysics Toolbox (Brainard, 1997) vollauto-
matisch gesteuert wurden. Jede Pumpe wurde mit einer, mit jeweils einer der Geschmackslésungen
gefullten, 60 ml Luer-Lock-Spritze versehen. Zwei Spritzen enthielten die neutrale Losung, eine als Sti-
mulus und eine als Losung zum Spulen der Zunge. Die Lésungen wurden durch fiinf 11 m lange Infusi-
onsschlauche in den Mund der Probanden gepumpt. Die Schlauche wurden am Ende durch ein Mund-
stiick zusammengehalten, welches fir jeden Probanden individuell aus 5 konischen Adaptern (Combi-
fix®, B.Braun) und dentaler Silikonknetmasse (Orbis Dental) angefertigt wurde. Das Setup ist in Abbil-

dung laillustriert.
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Abbildung 1. Methoden Experiment |. (a) Darstellung des Stimulationssetups aufRerhalb des
Scannerraums (links) und des Mundstiicks (rechts). Die Farben reprasentieren die Anordnung der
Zugange der Geschmackslésungen im Mundstick. (b) Zeitliche Struktur eines Stimulationsblocks.
Derselbe Stimulus wurde vier Mal in Folge présentiert bevor die neutrale Losung zum Spulen
verabreicht wurde. Nach jedem Block folgte eine 20-sekiindige Pause. (c) Mittsagitale Ansicht des
Teilvolumenbereichs (gelb), in dem die funktionellen Bilder aufgenommen wurden.

4.2.3 Versuchsablauf

Stimulusbewertung. Vor der fMRT-Messung wurden allen Probanden mittels einer Pipette die ver-
schiedenen neutralen Lésungen zur Bestimmung der individuell am neutralsten wahrgenommenen Va-
riante in den Mund verabreicht. Danach wurde jeder der, wahrend der Hauptuntersuchung verwendeten
Stimuli, einzeln prasentiert, woraufhin die Probanden auf jeweils zwei Skalen auf einem Papierbogen
angeben sollten, wie intensiv und wie angenehm sie den Geschmack wahrnahmen. Bei der ersten Skala
handelte es sich um eine 9PS von 1 = ,keine Geschmackswahrnehmung® bis 9 = “extrem intensiv bzw.
von 1 = “extrem unangenehm® bis 9 = “extrem angenehm®. Bei der anderen Skala handelte es sich um
die LMS (im Anhang Abb. Al). Die Skalenpunkte fiir die Angenehmheitsskala sind in logarithmischen
Abstanden und ohne Zahlenwerte auf einer 5 cm langen Skala abgetragen und gehen von 0 bis 100.
Dabei sind die Skalenpunkte an den entsprechenden prozentualen Abschnitten der Gesamtlange der

Skala  abgetragen: ,kaum wahrnehmbar“=1.4 %, ,schwach“=6.1%, ,moderat‘=17.2 %,
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»stark“ = 35.4 % und ,sehr stark® = 53.3 %, “starkste vorstellbare Wahrnehmung“ = 100 %. Die Skala
fir die Angenehmheitsbewertung war 10 cm lang und entsprach in ihrem Aufbau einer gespiegelten
Intensitatsskala mit angepassten Formulierungen, sodass der Mittelpunkt bei O einer neutralen Wahr-
nehmung entspricht und die beiden Enden die jeweils ,unangenehmste vorstellbare Empfin-
dung® =-100 % und die ,angenehmste vorstellbare Empfindung“ = 100 % reprasentieren. Die Proban-
den wurden instruiert fur die Kennzeichnung ihrer Wahrnehmung die gesamte Skala zu nutzen. Das
heil3t, bei zutreffender Empfindung, die Skala auch zwischen den Skalenpunkten zu markieren. Im An-
schluss fand die fMRT-Untersuchung statt. Nach der Messung wurden die Probanden erneut zur Inten-
sitat und Angenehmheit der Stimuli mit Hilfe der beiden Skalen befragt. Dieses Mal bewerteten die
Probanden die Stimuli aus dem Gedachtnis, ohne sie erneut vor jeder Bewertung verabreicht zu be-

kommen.

fMRT-Messung. Ein Experimentaldurchlauf bestand aus 4 Runs a 14 Minuten. Jeder Run enthielt
zwei Blocke pro Geschmacksbedingung (Salzig, SUR, Bitter, Sauer, Neutral). Jeder Block bestand aus
4 Trial, in denen derselbe Geschmacksstimulus verabreicht wurde, bevor die neutrale Losung zum Spu-
len verabreicht wurde. Die Reihenfolge der Blocke war pseudorandomisiert, so dass derselbe Ge-
schmack nicht in zwei Blocken hintereinander prasentiert wurde. Wéahrend eines Trials wurden 1.5 ml
Geschmackslésung verabreicht und die Probanden wurden durch einen Hinweis instruiert die Zunge
anzuheben (,ZUNGE HEBEN®) damit die Flussigkeit beim sofort darauffolgenden Absenken der Zunge
gleichmafig in der Mundhghle verteilt wird. Im Anschluss mussten die Probanden ohne weitere Bewe-
gung mit der Flissigkeit im Mund ausharren (,SCHMECKEN®) bis das Signal herunterzuschlucken
(,SCHLUCKEN®) gegeben wurde. Diese Schmeckperiode wahrend eines Trials konnte zwischen 6 s,
8 s, 10 s oder 12 s andauern. Die Dauer variierte dabei zuféllig, wobei langere Perioden seltener auf-
traten als kurzere (Poisson-Verteilung, Hinrichs et al., 2000). Nach der Gabe der neutralen Spullésung
folgte eine 20-sekilindige Pause, bevor ein neuer Block startete. Bei allen Probanden wurde dieselbe

Stimulussequenz verwendet. Eine lllustration des zeitlichen Ablaufs ist in Abbildung 1b dargestellt.

4.2.4 Verhaltensdatenanalyse

Zur Analyse der Ratingdaten wurde fir die Intensitats- und fur die Angenehmbheitsratings eine multiva-
riate Varianzanalyse (MANOVA) mit Messwiederholung mit den Faktoren Skala (LMS/9-Punkt), Ge-
schmack (Salzig/SuR/Bitter/Sauer/Neutral) und Zeitpunkt (vorher/nachher) berechnet (IBM SPSS Sta-
tistics Version 23, IBM Corp, Armonk). Zusatzlich wurde JASP (Version 0.9; JASP Team, 2018;

https://jasp-stats.org) verwendet um Bayesfaktoren (BF) fir Post-Hoc-Vergleiche zu berechnen.

4.2.5 fMRT-Datenaquise

Die Untersuchung wurde in einem 3 Tesla Siemens Prisma MRT-Scanner und mit einer 32-Kanal Kopf-
spule (Siemens Erlangen, Deutschland) durchgefuhrt. Von jedem Probanden wurden ein hochauflésen-

des T1-gewichtetes Anatomiebild und funktionelle BOLD-Bilder aufgenommen. Die strukturellen T1-Bil-
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der wurden mittels einer MPRAGE-Sequenz aufgenommen und hatten die folgenden Kennwerte: Auf-
l6sung 256 x 256 x 192, VoxelgréRe 1 x 1 x 1 mm, TR = 2500 ms, TE = 2.82 ms, Tl = 1100 ms, Kipp-
winkel = 7°, Bandbreite = 140 Hz/Pixel, partielle Fourier-in-Phase-Ausrichtung 7/8, Parallelimaging mit
GRAPPA-Faktor 2 und Gap = 0.5 mm. Die hochauflésenden funktionellen Bilder wurden mit einer kom-
binierten reduced Field-of-View (rFOV) Gradiendecho Echo Planar Imaging (EPI) Sequenz und Paral-
lelimaging aufgenommen (Heidemann et al., 2012), um Signal-Drop Out und geometrische Verzerrun-
gen sowie Verlust des BOLD-Kontrasts im OFC (einer Region mit starken lokalen Gradienten des stati-
schen Magnetfelds aufgrund der Nahe zu nasalen und paranasalen Sinussen) zu minimieren. Diese
Technik ist Teil der Siemens ,Advanced fMRI* Work-in-Progress Software. In jedem der vier funktionel-
len Runs wurden 410 Volumen mit den folgenden Parametern aufgenommen: 24 aufsteigende Schich-
ten, Schichtdicke 1.8 mm + 0.9 mm Gap, Voxelgré3e 1.25 x 1.25 mm, Matrix 192 x 108, TE = 30 ms,
TR = 2000 ms, Flipwinkel 90°, z-Shim 1 mT/m x ms, Parallelimaging mit GRAPPA-Faktor 2. Die Teilvo-
lumina wurden um -20° zur AC-PC-Achse rotiert um orbitofrontale Artefakte zu reduzieren (Deichmann,
Gottfried, Hutton, & Turner, 2003). Sie bedecken dabei die Insula und einen Grol3teil des Frontallappens
inklusive des OFC (s. Abb. 1c).

4.2.6 fMRT-Datenauswertung

Vorverarbeitung. Die Datenanalyse wurde mit SPM 12 (Statistical Parametric Mapping, Wellcome
Trust Center for Neuroimaging, London, UK) unter Matlab R2015b (Mathworks, Inc.) durchgefuhrt. Zu-
nachst wurden die ersten 4 Volumen eines jeden Runs verworfen, um Sattigungseffekte zu verhindern.
Die Vorverarbeitung umfasste eine Slice-Timing-Korrektur und eine Bewegungskorrektur der BOLD-
Aufnahmen, gefolgt von der Coregistrierung der Ganzkopf-Referenzbilder und der Anatomie auf das
erste funktionelle Bild des ersten Runs. Danach wurden mit Hilfe der Ganz-Kopf-EPI-Bilder die funktio-
nellen Volumina in den Montreal Neurological Institute (MNI) Raum normalisiert, anschlieBend in
2 x 2 x 2 mm Voxel transformiert und mit einem 4 mm Halbwertsbreite (FWHM) Gaul‘'schen Kernel ge-

glattet.

First-Level-Analyse. Die Einzelprobandenanalyse wurde mittels einer Event-Related Designmatrix
durchgefiihrt, die auf einer abgewandelten Version der kanonischen hamodynamischen Antwortfunktion
(HRF) mit zeitlicher Ableitung basierte und die 5 verschiedenen Geschmacksbedingungen modulierte.
Anstelle der Ublichen HRF-Parameter (SPM HRF) wurden eine Antwortverzégerung von 3 s, eine Un-
dershootverzégerung von 10 s, ein Antwort-Undershoot-Verhéltnis von 4 und eine Kernellange von 20 s
vorgegeben. Diese HRF Parameter wurden durch die Anwendung einer Finite Impulse Response auf
altere Pilotierungsdaten gewonnen. Auch in anderen Geschmacksstudien wurden bereits modifizierte
HRFs verwendet oder gezeigt, dass der zeitliche Verlauf geschmacksrelevanter Antworten einen frihe-
ren Peak aufweist (Bender et al., 2009; Rudenga et al., 2010; Veldhuizen et al., 2007). Die Daten wurden
mit einem 800 s Cutoff High-Pass gefiltert um langsame Drifts durch die Wiederholung eines jeden
Blocks in jedem Run entgegenzuwirken. Zuséatzlich wurde ein Regressor eingesetzt, der die Zeitpunkte

der Schluckbewegungen enthielt, um Volumen mit starken Bewegungen zu entfernen.
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Second-Level-Analyse. Mit den Faktoren Proband und Geschmack wurde ein flexibles faktorielles
Design (ANOVA) gerechnet. Dabei wurden die Kontraste alle Geschmécker vs. Neutral und jeder ein-
zelne Geschmack vs. Neutral betrachtet. Die Ergebnisse werden mit einem Signifikanzniveau von
p < .005 (unkorrigiert) und einer minimalen Clustergréf3e von k = 10 Voxeln angegeben. Die aktivierten
Cluster wurden mit posterioren Wahrscheinlichkeitskarten (PPM; p <.01, FDR-korrigiert) relevanter
psychologischer Begriffe (www.neurosynth.org; Yarkoni, Poldrack, Nichols, van Essen, & Wager, 2011)

verglichen um umgekehrte Inferenzen zu vermeiden (Poldrack, 2006).

Single-Subject ROI-Analyse. Die vorliegenden Gruppenanalysemethoden lassen keine Ruck-
schliisse darauf zu, ob aktivierte Areale individuentbergreifend fiir die Verarbeitung verschiedener spe-
zifischer Geschmacksqualitaten zustandig sind oder ob es geschmacksspezifische Areale gibt, die al-
lerdings interindividuell so stark verschieden lokalisiert sind, dass die individuellen spezifischen Muster
auf dem Gruppenlevel zu einem vermischten Signal fiihren (Schoenfeld et al., 2004). Daher sollte nun
festgestellt werden, ob jeder einzelne Proband lGberhaupt geschmacksspezifische Aktivierungen in der
Insula zeigt. Dazu wurde zunéchst die linke und die rechte Insula als Regions-of-Interest (ROI) festge-
legt und die MNI-Koordinaten der jeweils hochsten geschmacksspezifischen Aktivierungen (p < .05, un-
korrigiert) fur Salzig, SuR3, Bitter und Sauer im Kontrast zu Neutral fir jeden einzelnen Probanden ma-
nuell identifiziert. Um weiterhin festzustellen, ob das Layout der geschmacksspezifischen Reprasenta-
tionen trotz der interindividuellen Varianz eine systematische Ordnung aufweist, wurden die rdumlichen
Distanzen der probandenspezifischen lokalen Maxima in y- und z-Richtung berechnet und mit gepaar-
ten t-Tests verglichen.

Zusatzlich wurden danach geschmacksspezifische Antwortprofile mit Hilfe der Aktivierungskoordinaten
generiert. Dazu wurden fir jeden Probanden die Beta Estimates der Voxel mit der jeweils hdchsten
Aktivierung pro Geschmacksbedingung extrahiert und mittels einer ANOVA mit den Faktoren Ge-
schmacksbedingung (Maximum flr: Salzig vs. Neutral, SU vs. Neutral, Bitter vs. Neutral, Sauer vs.
Neutral), geschmacksspezifisches Beta (je pro Bedingung: Salzig, SuR3, Bitter, Sauer, Neutral) und He-
misphare (links, rechts) analysiert. Dabei ist zu beachten, dass der jeweils benutzte Kontrast selektiv
fur die Aktivierung eines spezifischen Geschmacks gegeniiber neutral ist und somit keine Annahmen
Uber die Betawerte der anderen Bedingungen enthalt.

Danach sollte tGberprift werden, ob Insula-Subregion in Abhangigkeit von ihrer Zellstruktur sensitiver fir
geschmacksspezifische Verarbeitung sind als andere. Aufgrund der Annahme, dass der cytoarchitek-
tonische Aufbau der Insula ebenfalls ihre funktionelle Strukturierung widerspiegelt (Kelly et al., 2012)
wurde die Insula anhand einer konnektivitatsbasierten Parzellierungskarte (Fan et al., 2016) in 6 Sub-
regionen aufgeteilt und erneut eine automatische beobachterunabhangige Analyse der geschmacks-
spezifischen Reprasentationen mit allen Subregionen durchgefiihrt. Dazu wurde eine ANOVA mit den
Faktoren Subregion, Hemisphére, Geschmacksbedingung und Geschmacksspezifisches Beta berech-
net. Bei den Subregionen nach Fan et al. (2016) handelte es sich um: G (hypergranularer Gyrus), vIA
(ventraler agranularer Gyrus), dla (dorsaler agranularer Gyrus), vid_vlg (ventraler granularer Gyrus),
dlg (dorsaler granularer Gyrus), dld (dorsaler dysgranularer Gyrus).

Letztendlich wurde fur jede Insula-Subregion die Sensitivitat fir spezifische Geschmacksqualitaten be-

stimmt, indem die GroRe der geschmacksspezifisch aktivierten Cluster mit der Gesamtgrof3e der ROI
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normalisiert und Uber alle Geschmacksqualitdten hinweg gemittelt wurde. Ferner wurde die Sensitivitat
auch fir verschiedene Kombinationen der Subregionen bestimmt. Fir die Darstellung wurde die Sensi-
tivitat jeder Region und aller Regionskombinationen mittels t-Tests mit der Sensitivitét der gesamten

Insula (Kombination aller 6 Regionen) verglichen (Matlab R2015b, Mathworks, Inc., Natrick, MA).

4.3 Ergebnisse

4.3.1 Stimulusrating

Ergebnisse der Intensitatsbewertung Die Ergebnisse sind grafisch in Abbildung 2 oben dargestellit.
Vor der Messung wurde auf der 9PS Siuf3 (Mgps = 6.78, SDeps = 0.85) und auf der LMS Bitter
(Mumws = 36.45, SDLus = 16.33) am intensivsten bewertet, wahrend Neutral auf beiden Skalen vorher am
wenigsten intensiv war (Mops = 2.26, SDgps = 1.29; Mius = 4.44, SDus = 3.33). Nach der Messung war
Bitter auf beiden Skalen am intensivsten (Mgps = 7.44, SDgps = 1.27; MLus = 43.39, SD us = 22.85) und
Neutral am wenigsten intensiv (Mgps = 3.00, SDgps = 1.38; Mius = 6.87, SDLus = 6.38). Fir die Bewer-
tung der Intensitat wurden alle Haupteffekte sowie Interaktionseffekte signifikant. Die gesamten statis-
tischen Kennwerte der ANOVA sind der Tabelle B1 im Anhang zu entnehmen. AnschlieRende Post-
Hoc-Vergleiche flr die Bewertungen der einzelnen Geschmacker vor und nach dem Experiment aufge-
teilt nach Skala ergaben (Tab. B2 im Anhang), dass Neutral auf beiden Skalen zu beiden Zeitpunkten
als weniger intensiv als alle anderen Geschmacker bewertet wurde.

Weiterhin fiel die Bewertung der Intensitat von Salzig sowohl auf der 9PS als auch auf der LMS bei der
Nachmessung signifikant hoher aus als vor der Messung. Des Weiteren wurde vorher auf der 9PS Sal-
zig als weniger intensiv bewertet als SuR; sowie SUf3 und Bitter als intensiver als Sauer. Weiterhin wurde
auf der 9PS nach der Messung Bitter intensiver als Sauer bewertet. Auf der LMS wurden vorher Suf3
und Bitter als intensiver bewertet als Sauer. Weiterhin wurden auf der LMS nach der Messung Salzig,

SuR und Bitter intensiver bewertet als Sauer.

Ergebnisse der Angenehmheitsbewertung Die Ergebnisse sind grafisch in Abbildung 2 unten dar-
gestellt. Vor der Messung wurde Neutral auf beiden Skalen am angenehmsten (Mogps = 5.87,
SDgps = 1.39; Muus = 10.91; SDius = 16.69) bewertet, wahrend Bitter auf beiden Skalen vorher am un-
angenehmsten war (Mops = 3.00, SDgps = 1.50; Mims = -19.26, SDius = 19.23). Nach der Messung war
SuR auf beiden Skalen am angenehmsten (Mgps = 6.30, SDops = 1.94; Mius = 22.30, SDyvs = 24.72)
und Bitter am unangenehmsten (Mgps = 2.35, SDgps = 1.50; Myus = -36.96, SDius = 24.63). Es gab sig-
nifikante Haupteffekte durch die Faktoren Skala, F(1,22)=9.34, p=.01, und Geschmack,
F(4,88) = 24.12, p < .001. Die Interaktionen Zeitpunkt x Geschmack, F(4,88) =5.27, p <.001; Skala x
Geschmack, F(4,88) = 23.98, p < .001 und Zeitpunkt x Skala x Geschmack, F(4,88) = 4.64, p = .01 wur-
den ebenfalls signifikant.

Ein Post-Hoc-Vergleich der Angenehmheitsbewertung vor und nach der Messung zeigte zwei Unter-
schiede zwischen den angewendeten Skalen (s. Tab. B3 im Anhang). Zum einen wurde nur auf der 9PS
Salzig nach der Messung als weniger angenehm als vor der Messung bewertet. Zum anderen, wurde

nur auf der LMS Bitter nach dem Experiment als signifikant unangenehmer als Salzig bewertet. In den
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weiteren Punkten unterschieden sich die Skalen nicht. Vor der Untersuchung wurden alle Geschmacker
als signifikant angenehmer als Bitter bewertet. Nach der Untersuchung wurde Salzig als deutlich unan-

genehmer bewertet als SuUf3, wéhrend alle anderen Geschmacker angenehmer waren als Bitter.
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Abbildung 2. Ergebnisse der Intensitats- (oben) und Angenehmheitsbewertungen (unten) in Experiment
I vor und nach der fMRT-Messung aufgeteilt nach Skalen. Links: 9-Punkt-Skala (9PS), rechts: Labeled
Magnitude Scale (LMS). Die Fehlerbalken reprasentieren den Standardfehler des Mittelwerts.

4.3.2 Voxelbasierte fMRT-Gruppenanalyse

Bei der Betrachtung der neuronalen Antworten zeigte sich beim Vergleich aller Geschmacker mit dem
neutralen Stimulus ein erhohtes BOLD-Signal in der linken anterioren Insula, der rechten anterioren
Insula, im linken OFC, in der linken Amygdala, im bilateralen FO und im mittleren Sulcus temporalis
sowie im linken Préafrontalkortex (s. Abb. 3a, Tab. 1a). Allerdings war nur der Cluster in der linken ante-
rioren bis mittleren Insula (-38 2 -6) gegeniber einer FWE-Korrektur robust (s. Abb. 3a, roter Kreis;
Tab. 1a). Zum Vergleich wurde zusétzlich eine Analyse mit einer klassischen HRF mit einem Peak bei
6 s durchgefuhrt, was zu ahnlichen, aber schwéacheren Aktivierungsmustern flhrte (s. Abb. C1, Tab. C1
im Anhang).

Ein Vergleich mit der PPM des Begriffs ,taste” konnte bestatigen, dass der linke mittlere Insulacluster
Voxel umfasst, die mit einer hohen posterioren Wahrscheinlichkeit (z = 6.20, -36 3 -8) mit Geschmacks-
verarbeitung assoziiert sind und durch andere Studien in Verbindung mit geschmacksbezogenen Pro-
zessen berichtet wurden. In zwei weiteren Kovarianzanalysen wurde das BOLD-Signal mit den nach
der MRT-Messung gewonnenen Probandenratings fir Angenehmheit und Intensitét als Kovariaten un-
tersucht. Wahrend kein signifikanter Einfluss der Intensitatsbewertung auf die neuronalen Daten fest-
gestellt werden konnte (p <.005, k = 10), zeigte sich eine starke negative Korrelation zwischen der

Angenehmbheit der Stimuli und geschmacksbezogenen BOLD-Signalen in der rechten anterioren Insula
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und dem anliegenden FO (p < .05, FWE-clusterkorrigiert; s. Abb. 3b), der rechten ventralen Insula und
dem linken Temporallappen (p <.005, k = 10, Tab. 1b). Ein Vergleich mit PPMs des Begriffs ,un-
pleasant* bestatigte eine Uberschneidung mit zwei Clustern im rechten FO (34 30 -8, z = 5.02) und in

der anterioren und ventralen mittleren Insula (36 4 -16, z = 7.99).

Abbildung 3. Ergebnisse der voxelbasierten Gruppenanalyse in Experiment |. (a) Hirnregionen mit er-
héhter BOLD-Antwort fur alle Geschmécker im Vergleich zur neutralen Losung. (b) BOLD-Antwort fr
die negative Kovariation der nach der fMRT-Messung erfassten Angenehmheitsratings. p < .005, k = 10;
unkorrigiert. Rot markierte Cluster sind robust gegentber clusterbasierter FWE-Korrektur, p < .05. Die
Skalen rechts zeigen die Starke des BOLD-Signals.
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Tabelle 1

Lokale Maxima fir die Kontraste a Alle Geschméacker > Neutral, b Kovariation des BOLD-Signals mit

negativen Angenehmheitsratings

MNI
Hemisphére X y z t* k*
a
Mittlere Insula L -38 2 -6 4.94 64
Anteriore Insula R 38 14 -2 3.25 11
Ventrale Anteriore Insula R 32 20 -18 3.06 10
Dorsale Anteriore Insula L -34 12 8 3.22 10
OFC L -36 30 -18 3.98 13
Amygdala L -32 4 -24 3.49 14
Frontales Operculum L -54 2 6 3.33 10
L -58 0 12 3.17 10
L -50 22 2 3.32 21
R 52 2 2 3.32 21
R 58 10 8 3.26 12
Mittlerer Temporaler Sulcus R 54 4 -18 4.00 12
Medialer Prafrontalkortex L -2 54 4 3.29 10
b
Anteriore Insula R 32 26 -8 4.30 121
Ventrale Insula R 34 4 -14 3.77 21
OFC L -4 42 -28 3.38 10
Frontales Operculum R 50 22 2 4.07 30
Superiorer Temporaler Sulcus L -52 4 -26 4.75 24
Mittlerer Temporaler Sulcus L -62 -14 -26 3.47 11

Anmerkung. Alle p’s < .005, unkorrigiert.

*Fett markierte Werte p < .05 auf Clusterlevel FWE-korrigiert. k (Clustergdfie) = 10.

Dariiber hinaus konnten signifikante Aktivierungsmuster fur jeden der verschiedenen Geschmécker im

Kontrast zu Neutral in der Insula beobachtet werden (s. Abb. 4a; Tab. C2 im Anhang). Betrachtet man

jedoch die geschmacksspezifischen Betawerte aller Probanden aus den jeweiligen maximal ge-

schmacksspezifisch aktivierten Voxel, zeigt sich kein spezifisches Muster, bei dem nur jeweils ein Ge-

schmack bevorzugt kodiert wird (s. Abb. 4b). Zusatzlich zeigten die voxelbasierten Gruppenvergleiche

von jeweils Salzig, Suf} und Sauer mit Neutral keine deutlich signifikanten Aktivierungen.
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Abbildung 4. Voxelbasierte Gruppenergebnisse der geschmacksspezifischen Aktivierungen. (a) Ge-
meinsame Darstellung der Aktivierungskarten von Salzig, SuR3, Bitter und Sauer im Kontrast zu Neutral
(p <.005, k=10) in 2D-Darstellung (oben rechts) und 3D-Darstellung [links; erstellt mit ITK-SNAP
(Yushkevich et al., 2006) und ParaView (Ayachit & Geveci, 2015); Madan, 2015]. Die 3D-Abbildung des
Gehirnvolumens enthalt zusatzlich die Insula und den anterioren cingularen Kortex als Orientierungs-
strukturen. (b) Bedingungsspezifische gemittelte Betawerte (proportional zum BOLD-Signal) aller Pro-
banden aus den jeweiligen geschmacksspezifischen Gruppenmaxima in der linken Insula; die Fehler-
balken repréasentieren den Standardfehler des Mittelwerts.

4.3.3 fMRT-Einzelprobandenanalyse

Bei der manuellen Untersuchung der geschmacksspezifischen lokalen Maxima (im Vergleich zu Neut-
ral) in jeweils der linken und der rechten Insula (4 Geschmécker x 23 Probanden x 2 Hemispha-
ren = 184 Falle) konnte in 173 Féllen (= 94%), p < .05, eine geschmacksspezifische Aktivierung identi-
fiziert werden (Tab. 2). Dabei lagen die gemittelten lokalen Maxima in der linken Hemisphére jeweils in
unmittelbarer Néhe der geschmacksspezifschen Maxima aus der voxelbasierten Gruppenanalyse (s.
Abb. 5a).



28

Tabelle 2

Geschmacksspezifische Region-of-Interest-basierte Maxima. Gemittelte individuelle MNI-Koordinaten
der Voxel mit der héchsten geschmacksspezifischen Aktivierung in der Insula. a Manuelle Voxelse-
lektion. b Automatische beobachterunabhéngige Voxelselektion

links rechts
X SEXX) y SE(y) z SE(2 t X SEX) y SE(y) z SE(2) t

a

Salzig -39 08 3 234 -6 167 3.06 40 063 4 230 -6 183 322
san -39 064 1 172 -5 146 313 38 077 5 227 -5 151 297
Bitter -36 08 4 263 -5 177 326 38 067 7 238 -7 210 358
Sauer -37 054 3 217 -4 212 317 39 061 4 219 -5 178 3.03
b

Salzig -37 088 2 252 2 208 3.08 38 110 5 204 2 231 319
S -37 088 3 197 -5 201 3.04 39 069 5 190 1 196 289
Bitter -37 091 9 207 -4 185 330 37 101 7 213 -5 207 3.26

Sauer -37 079 7 254 -2 192 313 37 08 5 191 -5 223 294

Anmerkung. Alle geschmacksspezifischen Aktivierungen wurden mit einer neutralen Geschmacksbedingung kon-
trastiert. SE = Standartfehler des Mittelwerts. Alle p’s < .05, unkorrigiert.

Die Analyse der rdumlichen Verteilung der geschmacksspezifischen Maxima ergab getrennt nach He-
misphére, dass links das Bitter-Maximum weiter anterior als das SuR-Maximum liegt (p < .05, FDR-
korrigiert); zudem lag Bitter auf der linken Hemisphéare tendenziell anterior zu Salzig (p = .097). Entlang
der Dorsal-Ventral-Linie lag Salzig dorsaler als Bitter (p < .05, FDR-korrigiert), wahrend ein Trend dahin
zeigte, dass Salzig dorsal zu SuR (p = .051) und Sauer (p = .089) liegt. In der rechten Hemisphéare war
kein klares Verteilungsmuster entlang der Anterior-Posterior-Achse zu erkennen, wéhrend auf der z-
Achse Salzig und Suf jeweils dorsal zu Bitter und Sauer lagen (alle p’s < .05, FDR-korrigiert, s. Abb.
5b).
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Abbildung 5. Geschmacksspezifische lokale Maxima in Experiment I. (a) Grafische Darstellung der
Uberschneidung zwischen manuell selektierten geschmacksspezifischen Maxima (gestreifte Flache)
und den voxelbasierten geschmacksspezifischen Antwortmustern der Gruppenanalyse in der linken In-
sula (p < .005, k =2 10). (b) Raumliche Verteilung der geschmacksspezifischen Maxima in y- und z-Ebene
in der linken und rechten Insula. Die Fehlerbalken reprasentieren den Standardfehler des Mittelwerts.

Im nachsten Schritt wurden vom jeweiligen probandenspezifischen lokalen Maximum die geschmacks-
spezifischen Betawerte fir alle Bedingungen extrahiert und mit einer ANOVA mit Messwiederholung
analysiert. Dabei zeigte sich eine signifikante Interaktion von Geschmacksbedingung x geschmacks-
spezifisches Beta [F(3.18, 54.03) = 33.29, p <.001; Greenhouse-Geisser-korrigiert], wahrend alle an-
deren Effekte nicht signifikant wurden. Zusétzliche Post-Hoc t-Tests zeigten, dass die Betawerte fiir die
Bedingungen Salzig, SuR, Bitter und Sauer an ihrem lokalen Maximum jeweils deutlich héher waren als
die der anderen 3 Geschmaécker (p < .05, Bonferroni-korrigiert). Die Ergebnisse der ANOVA sind als

geschmacksspezifische Antwortprofile in Abbildung 6 grafisch dargestellt.



30

0.8 ,
0.6 —

0.4 -

0.2+ [ [
0.0 ] e i J J

[]salzig [CsuB [ bitter [Jsauer

Beta

Abbildung 6. Ergebnisse der Region-of-Interest-basierten Einzelprobandenauswertung. (oben) Ge-
schmacksspezifische Antwortprofile. Dargestellt sind die mittleren Betawerte der Insula-Voxel mit der
hochsten Antwort fir den jeweiligen Geschmacksstimulus eines jeden Probanden (gemittelt Gber beide
Hemispharen). Mit einem * markierte Balken unterscheiden sich signifikant von den Balken derselben
Gruppe (p < .05, Bonferroni-korrigiert). Die Fehlerbalken reprasentieren den Standardfehler des Mittel-
werts.

Mit Hilfe konnektivitatsbasierter Parzellierungskarten wurden nun die einzelnen Insula-Subregionen (s.
Abb. 7) auf ihre Geschmacksspezifizitat hin untersucht. Dazu wurde die Analyse der Betaprofile der
geschmacksspezifischen Maxima (s. 0.) mit allen Insula-Subregionen durchgefiihrt. Diesmal wurden die
geschmacksspezifischen Betas fiir alle 6 Subregionen beider Hemispharen automatisch via Skript ex-
trahiert. Die vollstandigen statistischen Kennwerte der ANOVA sind in Tabelle D1 im Anhang aufgefihrt.
Die Ergebnisse zeigen unter anderem einen signifikanten Haupteffekt fiir Subregion, sowie Interakti-
onseffekte von Subregion x Geschmacksqualitat x Spezifisches Beta und Subregion x Hemisphéare x
Geschmacksqualitéat x Spezifisches Beta. Somit unterschieden sich nicht nur die Aktivierungsstéarken
der einzelnen Insula-Areale, sondern auch die geschmacksspezifischen Antwortprofile der Subregionen
voneinander. Die geschmacksspezifischen Antwortprofile der einzelnen Subregionen sind in Abbildung

8 dargestellt.
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Abbildung 7. Konnektivitatsbasierte Parzellierung der Insula in sechs Subregionen inklusive Overlay der
geschmacksbezogenen Aktivierung aus der voxelbasierten Gruppenanalyse in Experiment | (weif3) und
Experiment Il und Ill (schwarz). G = hypergranularer Gyrus, vIA = ventraler agranularer Gyrus, dla =
dorsaler agranularer Gyrus, vid_vlg = ventraler granularer Gyrus, dlg = dorsaler granularer Gyrus, did
= dorsaler dysgranularer Gyrus.
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Abbildung 8. Geschmacksspezifische Antwortprofile aller Insula-Subregionen fiir die linke und die rechte
Hemisphére. Dargestellt sind die mittleren Betawerte der Insula-Voxel mit der hdchsten Aktivierung fir
den jeweiligen Geschmacksstimulus eines jeden Probanden. Die Fehlerbalken reprasentieren den
Standardfehler des Mittelwerts. G = hypergranularer Gyrus, VIA = ventraler agranularer Gyrus, dla =
dorsaler agranularer Gyrus, vid_vlg = ventraler granularer Gyrus, dlg = dorsaler granularer Gyrus, did
= dorsaler dysgranularer Gyrus.
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Die Sensitivitatsmalf3e fiir geschmacksspezifische neuronale Antworten zeigten in der linken Insula,
dass vid_vlg und did die héchste Sensitivitat Gber alle Geschmacker hinweg besitzen. Der Modellver-
gleich fur kombinierte linksseitige Subregionen demonstrierte, dass die Kombination did, vid_vlg, via
sowie die Kombinationen dld, vid_vlg sowie vid_vlg, vla eine erhfhte Geschmackssensitivitat im Ver-
gleich zur gesamten Insula aufweisen (p < .05, Bonferroni korrigiert; s. Abb. 9 oben). In der rechten
Hemisphéare waren die einzelnen Subregionen dlid, dla und vid_vig sowie die Kombination did, dla, vla
und die Kombination dld, dla im Vergleich zur gesamten Insula deutlich geschmackssensitiver (p < .05,
Bonferroni korrigiert; s. Abb. 9 unten).

Ein Vergleich der Parzellierungskarte mit dem geschmacksbezogenen Aktivierungscluster aus der vo-
xelbasierten Gruppenanalyse (s. Abb. 7, weil3e Kontur) zeigt, dass die Areale did, vla und vid_vlg, die
auch die spezifischsten Profile (s. Abb. 8) und die héchste Sensitivitat (s. Abb. 9) aufweisen, sich mit
dem Cluster der Gruppenanalyse Uiberschneiden. Die Betrachtung der Antwortprofile zeigt auRerdem,
dass Areale mit derselben Cytoarchitektur nicht dieselben geschmacksspezifischen Aktivierungsmuster
aufweisen. Da sich die Gruppenaktivierung fur die unangenehmen Ratings vor allem mit der ventralen
agranularen (vla) Insula der rechten Hemisphéare Uberschneidet, wurde zuséatzlich ein Post-Hoc-Ver-
gleich der spezifischen Maxima in via berechnet. Dieser zeigt, dass nur rechts die maximale spezifische
Aktivierung fur Bitter stérker ist als die fur Salzig (BF1o = 8.22) und Sauer (BF1o = 15.35).
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Abbildung 9. Differenzielle geschmacksspezifische Sensitivitat der Insula-Subregionen und ihrer Kom-
binationen im Kontrast zur gesamten Sensitivitat aller Subregionen (ohne G) fur die linke (oben) und die
rechte (unten) Hemisphére. Fehlerbalken reprasentieren den Standardfehler des Mittelwerts. Signifi-
kante Differenzen zur gesamten Insula (ohne G) sind mit * markiert (p < .05, FDR-korrigiert). G = hyper-
granularer Gyrus, VIA = ventraler agranularer Gyrus, dla = dorsaler agranularer Gyrus, vid_vlg = vent-
raler granularer Gyrus, dlg = dorsaler granularer Gyrus, did = dorsaler dysgranularer Gyrus.
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4.4 Diskussion

4.4.1 Eine gustotopische Karte?

Durch die Untersuchung verschiedener Geschmacksbedingungen im Vergleich zu einer neutralen L6-
sung, konnten spezifische Geschmacksmuster in der linken anterioren bis mittleren Insula und dem
nahegelegenen Operculum aufgezeigt werden. Die Muster Uberlagerten sich auf Gruppenniveau be-
sonders in der mittleren Insula. Schoenfeld et al. (2004) berichteten als erste von geschmacksspezifi-
schen Mustern im gustatorischen Kortex einzelner Probanden und bemerkten dabei vor allem idio-
synkratische Muster aus sich gegenseitig Uberlappenden Geschmacksregionen. Wéhrend die exakte
Lage der Areale zwischen beiden Untersuchungen nicht tibereinstimmte, war die Art der Geschmack-
sclusterorganisation zwischen den Ergebnissen sehr ahnlich.

Im Gegensatz dazu berichten Prinster et al. (2017) in ihrem jingsten Paper von einer ganzlich anderen
Geschmacksstruktur in der Insula. Sie beschreiben zusammenhéangende geschmacksspezifische Are-
ale, die sich in ihrer Gesamtheit Uber die komplette Insula erstrecken. Dabei Uiberlappten sie sich partiell
in aneinandergrenzenden Bereichen, jedoch nicht in einer allgemeinen Geschmackszone. Die Autoren
deuten die Art der Organisation als reprasentativ fur den implizierten Nahrwert eines Geschmacks, von
tendenziell schadlich bis nahrhaft. Aus den Methoden der Studie sticht jedoch besonders hervor, dass
bis zu 10-fach starkere Bitterlésungen als in dieser Untersuchung verwendet wurden. Wahrend in der
vorliegenden Untersuchung der bittere Geschmacksstoff als &hnlich intensiv, verglichen mit den ande-
ren Geschmackern bewertet wurde, berichten Prinster et al. (2017) von deutlich erhéhten Intensitéts-
werten flr Bitter. Bitterstoffe dienen als Warnsignale vor potenziell schadlichen Stoffen und verweilen
daher langer im Mund als andere Geschmécker (Naim et al., 2002; Noble, 1994). Dies lasst vermuten,
dass die Ergebnisse von Prinster et al. (2017) von Ubertragungseffekten des Bittergeschmacks beein-
flusst oder sogar dominiert sein kénnten.

In einer ahnlichen Studie, mit dem Ziel der Kartierung potenziell nahrhafter und schadlicher Substanzen,
verabreichten die Autoren neben su3en, salzigen und bitteren Stimuli auch Capsaizin (Rudenga et al.,
2010). Die Autoren berichten, dass es ihnen nicht gelang, geschmacksspezifische Aktivierungen zu
beobachten und sie stattdessen ein allgemeines multimodales somatogustatorisches Areal in der bila-
teralen anterioren/mittleren Insula identifizierten. Sie kontrastierten dabei jedoch nicht mit einem neut-
ralen Stimulus, sondern testeten die Stimuli gegeneinander. Nichtsdestotrotz passt die Lage des Areals
aus Rudenga et al. (2010) zum Uberschneidungsbereich in der mittleren Insula aus der vorliegenden
Gruppenanalyse, sowie zu anderen Untersuchungsergebnissen (Araujo, Rolls et al., 2003; Spetter et
al., 2010). Dass die Insula im Allgemeinen ein multimodales Areal ist, wurde bereits beschrieben (s.
Kapitel 3.1.2). So liegt auch die Annahme nicht fern, dass im Uberlappungsareal neben der reinen Ge-
schmacksqualitat auch andere Stimulusmerkmale verarbeitet werden. Es ist weitestgehend bekannt,
dass die Insula ein orales Integrationsareal ist, das somatosensorische Informationen und in Abhangig-
keit von Aufgabenstellung Geschmacksidentitat, Intensitéat (Araujo, Kringelbach et al., 2003; Cerf-
Ducastel et al., 2012; Dalenberg et al., 2015; Grabenhorst et al., 2008; Grabenhorst & Rolls, 2008;
Haase et al., 2007; Veldhuizen, Douglas et al., 2011; Veldhuizen & Small, 2011; Yeung et al., 2018) und
vermutlich auch hedonischen Wert (Bender et al., 2009; Cerf-Ducastel et al., 2012; Dalenberg et al.,
2015; Grabenhorst et al., 2008; Grabenhorst & Rolls, 2008; Nitschke et al., 2006; Small et al., 2003)
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kodiert. Die raumliche Nahe bis hin zu Uberlagerung dieser Funktionen (Kurth et al., 2010) erschwert
die Identifikation der funktionellen Urspriinge lokaler Aktivierungen. Entscheidend ist bei dieser Inter-
pretation jedoch, dass beinahe alle somatosensorischen Merkmale der Geschmacksreize, wie Viskosi-
tat, Temperatur oder reine Beriihrung, durch die Subtraktion der neutralen Losung eliminiert wurden.
Was unklar bleibt, sind die Einflisse anderer Geschmacksstoffmerkmale, wie z. B. Nahrwert oder
chemesthetische Eigenschaften, die neben den Geschmacksrezeptoren noch andere Rezeptoren rei-
zen kdnnen. Beispielsweise ist bekannt, dass Stoffe wie Salze und Sauren ein Brennen, Stechen oder
Prickeln hervorrufen kénnen (Kishi et al., 2017). Doch auch wenn chemische Reizung an der Aktivierung
des Insula-Areals beteiligt sein sollte, so erklart es nicht, warum alle Geschmacker dort reprasentiert
sind. Bei Patienten konnten mittels insularer Elektroden in der mittleren Insula Uberwiegend unbe-
stimmte Geschmacksempfindungen ausgel6st werden (Mazzola et al., 2017; Stephani et al., 2011).
Lokale Subpopulationen zeigen im EEG jedoch unterschiedliche Signalstéarken fur verschiedene Ge-
schmacksstoffe, ohne dass das Signal mit der Intensitat oder Angenehmheit korreliert (Crouzet et al.,
2015). Somit scheint das aktivierte Areal am wahrscheinlichsten die reine Prasenz eines Geschmacks-
reizes zu kodieren. Die Gruppenlevel-Analyse liel3 jedoch keine Schliisse darauf zu, inwieweit das Areal
spezifische Geschmacksqualitaten reprasentiert.

Die Ergebnisse der vorliegenden Analysen auf Einzelprobandenebene zeigen, dass die voxelbasierte
Gruppenanalyse bei Geschmacksverarbeitung durch Mittelung die zugrundeliegenden individuellen Da-
ten nicht adaquat reprasentiert. Bei der Untersuchung mittels ROI-basierter Analysen konnten feine
geschmacksspezifische Reaktionsmuster fir alle Geschméacker in beinahe allen Versuchsteilnehmern
identifiziert werden. Die Feststellung einer systematischen raumlichen Anordnung der Maxima der grof3-
ten geschmacksspezifischen Cluster impliziert die Existenz geschmacksspezifischer Reprasentationen.
Dabei scheinen die exakten Positionen der Maxima interindividuell so stark verschieden zu sein, dass
spezifische Geschmackskarten auf der Gruppenebene nicht mehr ausgemacht werden koénnen. Die Va-
riabilitat von Geschmacksmustern zwischen menschlichen Individuen (Schoenfeld et al., 2004) steht
dagegen im Kontrast zu aktuellen Befunden an Mausen, denn es konnte nachgewiesen werden, dass
sich die geschmacksspezifischen Reprasentationen bei Nagetieren tiber Individuen hinweg stark dhneln
(Chen et al., 2011; Peng et al., 2015).

Die Unterteilung der Insula in cytoarchitektonische Subregionen zeigte, dass es in allen Subarealen der
geschmacksspezifische Antwortprofile gab. Die Profile der einzelnen Regionen unterschieden sich je-
doch in der Hohe der Aktivierungen, sowie in ihrer Spezifizitat. Die Sensitivitdtsanalyse zeigte, dass ein
Grol3teil der Individuen linksseitig besonders robuste geschmacksselektive Antworten in der dorsalen
dysgranularen Insula (did) und in der ventralen granularen Insula (vid_vlg) produzieren. Das Aktivie-
rungsmuster des Haupteffekts Geschmack aus der Gruppenanalyse lberschneidet sich vornehmlich
mit diesen beiden Subregionen (s. Abb. 7). Beide Regionen besitzen einen unterschiedlichen cytoarchi-
tektonischen Aufbau. Da die Parzellierungskarten auf Resting-State-Daten beruhen, ist nicht vollum-
fanglich klar inwieweit diese cytoarchitektonische Unterteilung der Insula auch ihrer heterogenen Funk-
tionalitat gerecht wird. Gemeinhin geht man allerdings davon aus, dass Funktionalitdt und Cytoarchitek-
tur der Insula miteinander im Zusammenhang stehen (Kurth et al., 2010). Da die Aufgabe in dieser

Untersuchung passives Schmecken war, und die Stimuluseigenschaften nicht manipuliert wurden, ist
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unklar, in welchem Umfang auch andere Geschmackseigenschaften in das Signal einflieBen. Aus die-
sen Daten lasst sich zusammen mit der rAumlichen Kartierung der individuellen Maxima die mittlere
Insula als Region identifizieren, in der mit hoher Wahrscheinlichkeit einzelne Geschmécker durch se-
lektive Neurone kodiert werden. Jedoch sind diese Regionen nicht als einzige geschmacksspezifisch.
Tatséachlich zeigten alle Insula-Areale ein Mindestmalf3 an Spezifizitat fur bestimmte Geschmacksquali-

taten.

4.4.2 Die Lateralisierung des gustatorischen Kortex

Eine Lateralitdtsuntersuchung von lannilli et al. (2012) beschreibt das gustatorische System als ipsila-
teral organisiert. Eine weitere Studie berichtet zudem von bilateralen gustatorischen Aktivierungen trotz
einseitiger Stimulation der Zunge (Onoda, Kobayakawa, lkeda, Saito, & Kida, 2005). In Ubereinstim-
mung damit berichten zahlreiche Studien von bilateralen Aktivierungen der Insula bei Geschmacksver-
arbeitung (Araujo, Kringelbach et al., 2003; Bender et al., 2009; Cerf-Ducastel et al., 2012; Rudenga et
al., 2010; Small et al., 2003; Spetter et al., 2010; Veldhuizen, Albrecht et al., 2011). Hinzu kommt, dass
Metaanalysen (Kurth et al., 2010; Small et al., 1999) und jlingere Untersuchungen (Nakamura et al.,
2013; Prinster et al., 2017; Singh, lannilli, & Hummel, 2011) von einer rechtsseitigen Lateralisierung bei
Geschmacksuntersuchungen berichten. Im Gegensatz dazu konnten in dieser Untersuchung robuste
Geschmacksaktivierungen auf Gruppenebene lediglich in der linken Hemisphéare beobachtet werden,
obwohl auf Einzelprobandenebene geschmacksspezifische Aktivierungen zu gleichen Teilen in beiden
Hirnhélften gefunden wurden. Diese linksdominanten Befunde stehen jedoch nicht fur sich allein
(Crouzet et al., 2015; Veldhuizen et al., 2007).

Bei der kritischen Betrachtung der angewandten Stimulationsmethode féllt auf, dass die einzelnen Ge-
schmackslosungen immer vom selben Punkt, relativ zur Mitte, auf der Zunge hatten auftreffen kénnen
(Abb. 2a), obwonhl die Instruktionen dies verhindern sollte (s. Abschnitt 4.2.3). Eine einseitige Stimulation
der Zunge mit einzelnen Geschmacksreizen erscheint allerdings unwahrscheinlich als Ursache, da die
salzige und die stiRe Lésung rechts verabreicht wurden und dennoch ausschlieRlich zu kontralateralen
Aktivierungen in der voxelbasierten Gruppenanalyse fihrten.

Small et al. (1999) vermuten, dass eine rechtsseitige Lateralisierung von Geschmacksfunktionen in der
Insula auf die hauptsachlich linksseitig lokalisierten Sprachfunktionen und die Rolle der Zunge bei der
Produktion von Sprache zuriickzuftihren ist. Lateralitat bei geschmacksassoziierten Projektionen wurde
zudem mit Handigkeit in Verbindung gebracht (Cerf, Le Bihan, Moortele, Mac Leod, & Faurion, 1998;
Faurion et al., 1999). Die Autoren vermuten, dass Rechtshander starkere linksseitige Aktivierungen zei-
gen und umgekehrt. Im Fall dieser Untersuchung waren uber 80 % der Probanden Rechtshander
(19 rechts-, 1 links- und 3 beidhéandig), was mit dieser Hypothese im Einklang ist. Dennoch konnten
zahlreiche Studien bilaterale Geschmacksaktivierungen in ausschlie3lich rechtshandigen Stichproben
beobachten (Araujo, Rolls et al., 2003; Bender et al., 2009; Rudenga et al., 2010; Small et al., 2003;
Spetter et al., 2010), womit Handigkeit fir die Lateralisierung als alleinige Erklarung nicht ausreichend
ist.

Eine andere Hypothese fur lateralisierte Aktivierungen in der Insula basiert auf den Ergebnissen einer

Principal-Component-Analysis (PCA) von Dalenberg et al. (2015). Die Autoren stellen die These auf,
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dass es eine funktionelle Aufteilung zwischen der linken und der rechten Hemisphéare gibt, bei der die
linke Insula die reine Prasenz und die Angenehmheit eines Geschmacksreizes kodiert, wahrend die
rechte Insula dessen Intensitat verarbeitet. Nakamura et al. (2013) postulieren auf &hnliche Weise, dass
aufgabengelenkte Aufmerksamkeit die Lateralisierung von Geschmacksverarbeitung beeinflusst, da sie
bilaterale Aktivierungen bei einer Geschmacksidentifikationsaufgabe beobachteten und im Kontrast zu
den aktuellen Befunden eine rechtsseitige Dominanz bei passivem Schmecken. Beide Studien liefern
Erklarungsansétze, die jedoch nicht vollstandig zu den aktuellen Daten passen. Die vorliegenden Er-
gebnisse basieren auf passiver Reizverarbeitung, ohne die Aufgabenstellung ein bestimmtes Stimulus-
merkmal zu beachten, weshalb es nicht nachvollziehbar ist, auf welchen Stimulusaspekt sich die Pro-
banden jeweils konzentriert haben kdnnten. Andere Studien kdnnten in der Zukunft davon profitieren in
einer Nachbefragung zu erfassen, auf welche Stimulusaspekte sich die Probanden wahrend der Mes-
sung vornehmlich konzentriert haben. Bei Betrachtung der einzelnen Geschmacker féllt insbesondere
auf, dass Bitter am unangenehmsten wahrgenommen wurde und zudem als einzige Bedingung zu do-
minant rechtsseitigen ventralen anterioren Aktivierungen fiihrte. Dabei unterschied sich die Intensitat
von Bitter im Gegensatz zur Angenehmbheit nicht in erhéhtem Mal3 von den anderen Geschmackern
(Salzig, SuR). Die bilaterale anteriore Insula wird zudem modalitatsunabhangig mit der Verarbeitung
negativer emotionaler Stimuli assoziiert (Duerden et al., 2013). Da besonders die ventrale anteriore
Insula Afferenzen aus dem Limbischen System erhalt (Deen, Pitskel, & Pelphrey, 2011) und die Unan-
genehmheit von Bitter mit einer starken negativen emotionalen Valenz verbunden ist (Noel & Dando,
2015; Nozawa, Uchida, Nagamine, & Ide, 2004), ist es sehr wahrscheinlich, dass die rechtsseitige Bitter-
Aktivierung von einer starkeren affektiven Evaluation herruhrt. Betrachtet man anstelle der voxelbasier-
ten Gruppendaten die raumliche Verteilung der individuellen geschmacksspezifischen Maxima zeigt
sich, dass die Bitter-Maxima systematisch weiter ventral liegen als die SUR3- und Salzig-Maxima. Dies
wiederum spricht eher fur eine funktionelle Lateralisierung aufgrund der dominanten Verarbeitung von
unangenehmen Reizen in der rechten Insula.

Auf Einzelprobandenebene zeigt sich zudem, dass die rechte ventrale agranulare Insula stéarker auf
Bitter als auf die anderen Geschmaécker reagiert. Eine andere Hypothese wiirde lauten, dass sich in der
Lateralisierung der Gruppenergebnisse die Variabilitat der rAumlichen Struktur der individuellen Ge-
schmacksmuster widerspiegelt. Geschmacksspezifische Aktivierungen konnten hier bei fast allen Indi-
viduen beobachtet werden. Dies wirde nahelegen, dass sich die Muster in der linken Insula starker
Uberlappen, da ein schwacheres rechtsseitiges Signal aufgrund der gleichen Stérke der bilateralen in-
dividuellen Betawerte als Erklarung nicht in Frage kommt. In der Tat gibt es bei fast allen einzelnen
Insula-Subregionen mindestens einen Trend fur Unterschiede in der Signalstarke zwischen den Hemi-
spharen (Tab. D1). Inwieweit diese interindividuellen neuroanatomischen Unterschiede zwischen der
linken und rechten Insula zu lateralisierten Ergebnissen bei Geschmacksuntersuchungen fuhren, sollte

in weiterfiUhrenden Studien untersucht werden.

4.4.3 Unterschiede zwischen den Ratingskalen

Sowohl die 9PS als auch die LMS lieferten bei der Bewertung von Angenehmheit und Intensitat ver-

gleichbare Ergebnisse, wobei einzelne nuancierte Unterschiede jeweils nur von einer der beiden Skalen
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abgebildet wurde. Die Entscheidung fir den zukiinftigen Einsatz der einen oder der anderen Skala wird,
durch die dennoch hohe Ubereinstimmung der Ergebnisse, aufgrund von praktischen Beweggriinden
geféllt. Die LMS eignet sich beispielsweise um die Bewertungen verschiedener Untersuchungen auf
derselben Skala abzubilden. Der Vorteil der 9PS ist wiederum ihre Simplizitat. Sie ist leichter zu verste-
hen und anzuwenden und daher auch sicherer bei der Generierung zuverlassiger Probandenantworten.
Ein weiterer Vorteil fur folgende Untersuchungen ist die leichtere Implementierung bei der Bewertung
mittels eines Bildschirms, da nur 9 Antwortoptionen zur Verfligung stehen, was leichter zu programmie-
ren ist als ein Kontinuum bei der LMS, Uber das die Probanden mit einem Cursor navigieren missen.
Es kommt dabei erschwerend hinzu, dass Ublicherweise in MRT-Scannern aus technischen Griinden
nur der Einsatz von Response-Boxen maglich ist. In den nachsten fMRT-Untersuchungen soll statt einer
passiven Stimulation eine augenblickliche Bewertung der Intensitat oder Angenehmheit des Stimulus
durch die Probanden stattfinden. Um eine neue Stimulationsmethode zu etablieren wurde vor der nachs-
ten fMRT-Studie eine Pilotierung im Verhaltenslabor durchgefiihrt. Dadurch ergab sich die Gelegenheit
beide Skalen auf dem Bildschirm zu testen um anhand der zusatzlichen Informationen Uber die prakti-
sche Anwendbarkeit eine endgultige Entscheidung fir den Einsatz der 9PS oder der LMS in spateren

fMRT-Experimenten zu féllen.
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5 Pilotmessung: Gustometer

5.1 Einleitung und allgemeine Methodik

Ein Problem, das bei der Stimulation mit Geschmacksreizen im MRT entsteht, sind methodenbedingte
Artefakte. Durch die Stimulation des gesamten Mundraumes mit Flussigkeit entsteht zwar ein natdrlicher
Geschmackseindruck, dieser wird jedoch von weiteren, das Signal konfundierenden, oralen Reizen und
Schluckbewegungen begleitet. Um wahrend der fMRT-Untersuchungen die Notwendigkeit des Schlu-
ckens zu reduzieren, wurde das Stimulationssetup verandert und anstelle der Spritzenpumpen wird bei
den folgenden beiden fMRT-Experimenten das vollautomatische Geschmacksstimulationsgerat ,Gus-
tometer GUOO2“ der Firma Burghart Messtechnik (Wedel, Deutschland) eingesetzt. Das Gustometer
ermdglicht eine prazise Kontrolle der Stimulusdauer und -konzentration und reduziert taktile Reizarte-
fakte durch das Erwarmen der Geschmackslosungen auf Kérpertemperatur und die Applikation der Ge-
schmacksreize als feine Sprihnebel direkt auf die Zunge. Durch das Gustometer wird anstelle der ge-
samten Mundhdhle nur die Zungenspitze benetzt. Da sich dieser Geschmackseindruck von der natrli-
chen Wahrnehmung bei der Nahrungsaufnahme unterscheiden kann (Haase, Cerf-Ducastel, & Murphy,
2009b), ist es notwendig vor dem Einsatz in fMRT-Untersuchungen Verhaltensdaten zu gewinnen.
Diese sollen zeigen, ob bei der Stimulation der Zungenspitze Intensitats- und Angenehmheitsunter-
schiede zwischen verschiedenen Geschmackslésungen wahrgenommen werden.

Um ein vollsténdiges Bild geschmacksspezifischer Verarbeitung in der menschlichen Insula zu erhalten
soll Umami als 5. Grundgeschmack ebenfalls zu den Geschmacksstimuli aufgenommen werden. Wei-
terhin sollen die Probanden in den folgenden Experimenten jeweils 2 verschiedene Konzentrationen
einer jeden Geschmackslosung bewerten. Um festzustellen, ob sich die Wahrnehmung der Geschma-
cker durch die neue Art der Applikation andert und um fir diese Bedingungen die richtigen Lésungs-
konzentrationen zu bestimmen, sollte im néchsten Schritt ein Pilotierungsrating durchgefiihrt werden.
Das Ziel war es fir jeden Geschmack jeweils eine hohe und eine niedrige Konzentration zu bestimmen,
die sich deutlich in ihrer Intensitat voneinander unterschieden. Nebenbei ergab sich die Gelegenheit zu
untersuchen, ob es bei einem derartigen Stimulationssetup zu Adaptationseffekten (Bekesy, 1965; Kro-
eze, 1978; O'Mahony, 1979) bei der Stimuluswahrnehmung und -bewertung kommt. Ein weiteres Ziel
war die Auswahl einer geeigneten Intensitats- und Angenehmheits-Bewertungsskala fur den Einsatz im
MRT, mit der die Wahrnehmung des Probanden in jedem Trial erfasst werden kann. Dabei wurden
erneut sowohl die 9PS als auch die LMS fur die Befragung verwendet, dieses Mal als Implementierung
auf dem Bildschirm. Um die Skalen zu vergleichen werden jeweils zwei verschiedene Teilnehmergrup-
pen gebildet, wobei eine die 9PS und die andere die LMS zur Stimulusbewertung verwendet. Zum einen
sollen Reihenfolgeeffekte verhindert werden. Andererseits ist somit ausgeschlossen, dass zwei unmit-
telbar aufeinanderfolgende Bewertungen von Intensitdt und Angenehmheit sich gegenseitig beeinflus-

sen.
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5.2 Probanden

Alle 20 Teilnehmer mussten dieselben Einschlusskriterien erfillen, wie in Experiment I. Sie mussten
ebenfalls mindestens 3 Stunden vor der Untersuchung alle kalorienhaltigen Nahrungsmittel und Ge-
tranke fasten. Die Probanden wurden randomisiert auf die beiden Gruppen (9PS und LMS) aufgeteilt.
Die Gruppe, die die 9PS verwendete, bestand aus 6 weiblichen und 4 ménnlichen Teilnehmern (Alter:
M = 25.6 Jahre, SD = 4.86 Jahre). Sie gaben an im Schnitt 8.3 Stunden (SD = 5.13 h) vor der Untersu-
chung nicht gegessen zu haben und berichteten ein durchschnittliches subjektives Hungergefiihl von
4.3 (SD = 1.70) auf einer Skala von 1 (=“gar nicht hungrig“) bis 9 (=“extrem hungrig“). Die Gruppe LMS
setze sich aus 7 weiblichen und 3 mannlichen Teilnehmern (Alter: M = 23.2, SD = 2.94) zusammen, die
durchschnittlich 6 Stunden (SD = 4.50) gefastet hatten und ihren Hunger bei 4.4 (SD = 2.01) einschétz-

ten.

5.3 Material

Die Stimulation erfolgte durch das vollautomatische gustatorische Stimulationsgerat Gustometer GU002
(Burghart Messtechnik, Wedel, Germany; s. Abb. 10). Es besteht aus 5 Geschmackspumpen und 2
Wasserpumpen, einem Luftkompressor und einem Heizsystem. Von den Pumpen aus verlaufen die
Schlauche mit dem Luftschlauch gebindelt durch einen beheizten Tragerschlauch mit zirkulierendem
Warmwasser. An der Spitze des Schlauchs werden die Fliissigkeiten im vorprogrammierten Mischver-
haltnis durch Druckluft direkt auf die Zunge gespriht. Die Flussigkeiten werden auf 40 °C erhitzt, sodass
sie bei Hautkontakt in etwa der Korpertemperatur entsprechen. Fir mehr Informationen zu Aufbau und

Funktion des Gustometers siehe lannilli, Beger, Furer, und Hummel (2015).

Abbildung 10. Gustometer GU002 (Quelle: Burghart, 2016).
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Das Gustometer wurde durch die GustoControl Software (Version 1.8.3) von einem Steuerungs-PC
(Windows 7) betrieben, welcher wiederum per Netzwerkverbindung vom Prasentations-PC (Windows
7) getriggert wurde. Auf dem Préasentations-PC wurden Stimulation und Prasentation durch ein Skript
gesteuert (Matlab 2012b, Mathworks, Inc., Natrick, MA; Psychophysics Toolbox, Version 3, (Brainard,
1997).

Wahrend des Versuchs sal3 die Versuchsperson innerhalb einer schallisolierten Kammer, fixiert durch
eine Kopfstitze, vor dem Prasentationsbildschirm. Die Kopfstiitze war mit einer Schlauchhalterung aus-
gestattet, sodass der Spriihkopf am Ende des Schlauchs an der Oberlippe auflag und bei herausge-
streckter Zunge genau auf die Zungenspitze gerichtet war. Unter dem Kinn der Probanden befand sich
eine Auffangschale fur die abtropfenden Losungen. Das Gustometer und der Steuerungs-PC befanden
sich auf3erhalb der Kammer damit die Gerausche der Pumpen durch ihre unterschiedlichen Frequenzen
keine Rickschlisse auf die Stimuluskonzentrationen zulie3en.

Die Basislosungen wurden aufgrund der Ratingdaten aus Experiment | leicht verandert. Im Ergebnis
wurden die Pumpen des Gustometers mit den folgenden Lésungen beflllt: 600 mM NaCl (Salzig), 1 M
Glucose (SiR), 0.1 mM Chinin-Hydrochlorid (Bitter) und 6 mM Zitronensaure (Sauer). Hinzu kommt eine
Umami-Loésung aus 125 mM Mononatriumglutamat. Die Konzentration der Umami-Losung wurde an-
hand einer kleinen Stichprobe (n = 4) von Freiwilligen mittels der Sip-and-Spit Methode als intensivste,
jedoch nicht stark aversive Konzentration bestimmt. Da bei dieser Untersuchung keine neuronalen Ant-
worten aufgezeichnet wurden (Araujo, Kringelbach et al., 2003), wurde als Spulldsung zwischen den
Trials destilliertes Wasser verwendet. Das Gustometer erlaubt es, verschiedene Stimuli Giber die Steu-
erungssoftware als Reizklassen zu definieren und abzurufen. Dabei wird auch das Vermischungs- bzw.
Verdinnungsverhéltnis der Basislosungen festgelegt. In diesem Versuch wurde die Konzentration der
Ldsungen durch die Verdinnung mit destilliertem Wasser auf 4 Stufen variiert: 20%, 40%, 60% und

80% der Ausgangslésung.

5.4 Versuchsablauf

Nachdem die Probanden auf uneingeschrankte Geschmacks- und Geruchswahrnehmung getestet wur-
den (Taste Stripes und Sniffin’ Sticks, Burghart Messtechnik, Wedel, Deutschland), wurde mit der LMS-
Gruppe neben der regularen Instruktion eine gesonderte Ubung mit der LMS am PC durchgefiihrt, um
die Nutzung der Skala verstandlich zu machen. Wahrend des Hauptexperiments konnten die Probanden
jeden Trial mit der Leertaste selbststandig starten. Daraufhin wurde ein Stimulus, bestehend aus zwei
250 ms andauernden SpriihstéRen a 50 pl im Abstand von 250 ms ausgeldst. Dieser bedeckte ca. 1/4
bis 1/3 der vorderen Zungenoberflache. Die Probanden wurden instruiert die Zunge nicht zu bewegen
und den Stimulus in die Auffangschale abtropfen zu lassen. Jeder Stimulus wurde wéhrend des gesam-
ten Experiments 10-mal prasentiert (5 Grundgeschmécker x 4 Konzentrationen x 10 Préasentationen).
Die Stimulusreihenfolge wurde so pseudorandomisiert, dass kein Grundgeschmack zweimal hinterei-
nander auftreten konnte. Danach folgte jeweils hintereinander die Abfrage der Intensitats- und Ange-
nehmheitsbewertung auf der jeweiligen Skala (9PS oder LMS). Eine Beschreibung der Ratingskalen

befindet sich in Abschnitt 4.2.3 Stimulusbewertung. Der einzige Unterschied zu Experiment | bestand
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darin, dass die 9PS, analog zur Darstellung der LMS, nun ebenfalls senkrecht, anstatt waagerecht dar-
gestellt wurde. Die Antwortgabe erfolgte mit der Maus, wobei der griine Cursor bei der 9PS schrittweise
von Markierung zu Markierung sprang, wahrend er sich auf der LMS an jede beliebige Stelle bewegen
lie. Mit einem Klick konnten die Probanden ihre Auswahl bestétigen. Es herrschte kein Zeitlimit. An-
schlieBend folgte ein Wasserspriihstol3 zum Spuilen und der ndchste Trial begann. Das Experiment
wurde in 4 Blécke aufgeteilt, zwischen denen jeweils eine Pause mit selbstgewahlter Dauer lag. Die
Probanden durften wahrend eines Blocks ihre Zunge nicht einziehen oder bewegen. Die Dauer des
Versuchs lag bei durchschnittlich 40 Minuten, war dabei von der individuellen Antwortgeschwindigkeit

und den gewahlten Pausen abhéngig.

5.5 Ergebnisse

Um den Einfluss der verwendeten Skala auf die Wahrnehmungsratings zu Uberprifen, wurde eine mul-
tivariate Varianzanalyse (MANOVA) mit den abhéngigen Variablen Intensitdt und Angenehmheit und
den Faktoren Skala (9PS, LMS), Geschmacksqualitat (Salzig, Suf3, Bitter, Sauer, Umami) und Konzent-
ration (20%, 40%, 60%, 80%) berechnet (IBM SPSS Statistics Version 23, IBM Corp, Armonk).

Die multivariaten Tests fir die Intensitat- und die Angenehmheitsratings sind fur die Haupteffekte Skala
[F(2, 359) = 147.03, p <.001], Geschmacksqualitat [F(8, 718) = 27.95, p <.001], Konzentration [F(6,
718) =10.90, p<.001] und fur die Interaktionen Skala x Geschmacksqualitat [F(8, 718) = 9.65,
p <.001] sowie Skala x Konzentration [F(6, 718) = 4.47, p <.001] signifikant. Fir die Hypothese, dass
sich die Bewertungen auf den einzelnen Skalen nicht unterscheiden ist die Dreifachinteraktion Skala x
Geschmacksqualitat x Konzentration von besonderem Interesse. Diese war laut multivariatem Test nicht
signifikant [F(24, 718) = 0.66, p = .895], weshalb die univariaten Effekte fur Intensitat und Angenehmheit
nicht interpretiert werden. Die restlichen univariaten Ergebnisse sind Tabelle E1 im Anhang zu entneh-
men. Zuletzt wurde mittels Post-Hoc-Vergleichen ein genauer Blick auf die Intensitéatsunterschiede ge-
worfen. Dabei wurden, getrennt nach Skalen, jeweils die verschiedenen Konzentrationen einer Ge-
schmacksqualitat und dieselben Konzentrationen verschiedener Qualitaten miteinander verglichen. Da
sich Bonferroni-korrigierte t-Tests als zu konservativ erwiesen, wurden Bayesfaktoren berechnet (JASP
Version 0.9; JASP Team, 2018; https://jasp-stats.org; Tab. E2 — 3 im Anhang).

Dabei fallt insbesondere auf, dass es bei Umami auf beiden Skalen keine Evidenz fur Unterschiede
zwischen den einzelnen Konzentrationen gibt. Alle Umami-Konzentrationen (M = 2.89 bis M = 3.18)
wurden auf der 9PS durchschnittlich niedriger bewertet als die geringsten Konzentrationen der anderen
Geschmacksqualitaten (niedrigste: Bitter = 3.23). Auf der LMS war nur Umami 80 % (M = 6.15) intensi-
ver als der am wenigsten intensiv bewertete Stimulus (Bitter 20 %: M = 5.61). Bei allen anderen Quali-
taten unterschieden sich auf der LMS die geringste und die hdchste Konzentration deutlich (BF1o > 10).
Auf der 9PS ist bei Bitter die Evidenz insgesamt etwas schwécher. Es zeigt sich dennoch eine positive
Evidenz (BF1o = 5.68). Auf beiden Skalen ist die Evidenz fur einen Unterschied zwischen der 60 %-igen
und der 80 %-igen Ldsung eher gering. Die vollstandigen Vergleiche verschiedener Geschmacksquali-

taten derselben Konzentrationskategorie befinden sich in Tabelle E3 im Anhang. Bitter, SUf3 und Sauer
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wurden jeweils als ahnlich intensiv bewertet. Alle Geschmacker, mit Ausnahme von Bitter und der nied-
rigsten SUR Konzentration, unterscheiden sich auf beiden Skalen von Umami. Die 9PS liefert zudem
starke Evidenz fur einen Unterschied zwischen Salzig und Sauer.

Um zu Uberpriufen ob sich die Bewertungen Uber das Experiment hinweg veréandern, wurde jeweils flr
Intensitat und Angenehmbheit in einer ANOVA mit Messwiederholung mit den Innersubjektfaktoren Zeit-
punkt x Geschmacksqualitat x Konzentration und dem Zwischensubjektfaktor Skala jeweils der Wert
der ersten und der letzten Stimulusprasentation verglichen. Dabei gab es sowohl bei Intensitat [F(12,
216) = 0.50, p = .915] als auch bei Angenehmheit [F(12, 216) = 0.54, p = .884] keinen signifikanten In-
teraktionseffekt zwischen Zeitpunkt x Geschmacksqualitét x Konzentration x Skala. Die Ergebnisse sind
grafisch in Abbildung 11 dargestellt.
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Abbildung 11. Ergebnisse der Intensitats- (oben) und Angenehmheitsbewertungen des Pilotexperiments
aufgeteilt nach Skalen (links: Neun-Punkt-Skala, 9PS; rechts: Labeled Magnitude Scale, LMS). Die
Fehlerbalken reprasentieren den Standardfehler des Mittelwerts.

5.6 Schlussfolgerungen

Mittels der Pilotuntersuchung konnte gezeigt werden, dass durch die Stimulation mit dem Gustometer
differenzierte Geschmackswahrnehmungen erzeugt werden kénnen. Trotz der, im Gegensatz zum voll-
stéandigen Aufnehmen einer Geschmackslésung in den geschlossenen Mundraum und dem damit ver-
bundenen Herunterschlucken, ungewohnten Empfindung sind Probanden in der Lage die Angenehm-
heit der Stimuli einzuschéatzen und Intensitatsunterschiede wahrzunehmen.

Umami bildet dabei jedoch eine Ausnahme, da die Glutamat-Ldsung als neutral bewertet wurde und
keine Intensitatsunterschiede zwischen den verschiedenen Konzentrationen zu beobachten waren. Of-
fenbar ist die Stimulation der vorderen Zungenregionen nicht ausreichend um eine Umami-Wahrneh-
mung auszulésen. Bemerkenswerterweise befinden sich alle Rezeptortypen, die fur die Umami-Wahr-

nehmung infrage kommen, tberall auf der Zunge; es wird jedoch auch vermutet, dass Umami tiber ein
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Zusammenspiel verschiedener Rezeptoren kodiert werden kdnnte (Chaudhari, Pereira, & Roper, 2009).
Studien, die von Umami-Aktivierungen berichten, lieBen entweder die Probanden schlucken (Araujo,
Rolls et al., 2003; McCabe & Rolls, 2007) oder stimulierten weiter posterior gelegene Zungenareale
(lannilli et al., 2012; Nakamura et al., 2011). Da die Stimulation mit Umami auf dem vorderen Zungen-
drittel zu keinen differenzierbaren Rezeptionen fuhrt, muss es von den folgenden Untersuchungen die-
ser Arbeit als Geschmacksqualitat ausgeschlossen werden. Warum der Ort oder die Methode der Sti-
mulation auf der Zunge mit Umami die Wahrnehmung so erheblich beeinflusst ist bisher unklar und
sollte in zukiinftigen beriicksichtigt werden.

Es konnte Uber den Verlauf der Experimente keine Adaptationseffekte beobachtet werden. Durch das
Schmecken und Schlucken in Experiment | verdnderte sich Gber den Lauf der Untersuchung die sub-
jektive Wahrnehmung einiger Geschmacksstoffe (siehe Abschnitt 4.3.1). Dieser Effekt konnte bei der
Stimulation der Zungenspitze mit dem Gustometer hingegen nicht beobachtet werden. Die starksten
Intensitatsunterschiede konnten jeweils zwischen der niedrigsten und der héchsten Konzentration beo-
bachtet werden. Auf Basis dieser Ergebnisse werden folglich die jeweils niedrigste und hdchste Kon-
zentration jeder Losung in den Folgeexperimenten verwendet. Um die Intensitatswahrnehmung der ein-
zelnen Geschmacksqualitaten untereinander anzugleichen, wird die Konzentration der bitteren Lésung
erhoht und die der salzigen Lésung verringert.

Zuletzt sollte die Untersuchung Aufschluss darliber geben, welche Skala kinftig bei Ratings im MRT
verwendet werden sollen. Beide Skalen liefern Gberwiegend vergleichbare Ergebnisse und bilden Un-
terschiede zwischen den einzelnen Geschmacksstoffen und Konzentrationen auf &hnliche Weise ab.
Mit einem Blick auf die Ratings aus Experiment I, fallt auf, dass die Gustometerstimulation auf der 9PS
ebenso hohe Ratings erreicht. Auf der LMS erzielten die Stimuli im Vergleich zum Vorgangerexperiment
dagegen niedrigere Werte (Mexpi > Mpi: BF+0 = 6.97). Die LMS scheint daher eher die stimulationsbe-
dingten Intensitatsunterschiede abzubilden.

Bei der Wahl der Skala spielen jedoch auch 6konomische Gesichtspunkte eine Rolle. Die LMS erfordert
ein zusatzliches Training der Probanden um die korrekte Nutzung sicherzustellen. Im Scanner steht
keine Computermaus, sondern nur ein Tastenpad zur Verfligung. Die Implementierung der 9PS Uber
Tasten gestaltet sich deutlich einfacher als die der LMS, da bei dieser die gesamte Skala in kontinuier-
lichen Schritten verfligbar sein muss. Da der statistische Vergleich der Bewertungsskalen keinen signi-
fikanten Einfluss der Skalen auf die Stimulusbewertung nachweisen konnte, wird im Folgenden auf-
grund 6konomischer Gesichtspunkte auf die LMS verzichtet und bei allen Bewertungen nur noch die

9PS verwendet.
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6 Experiment Il & Ill: Gustometerstimulation mit Intensitats-
und Angenehmheitsbewertung

6.1 Einleitung

Nachdem in Experiment | die Représentation der Geschmacksqualitét im Vordergrund stand, befassen
sich die folgenden beiden Experimente mit der Untersuchung der beiden Dimensionen Intensitat und
Angenehmbheit. Wie in Abschnitt 3.3.2 und 3.3.3 bereits dargelegt, herrscht bisher keinen Konsens dar-
Uber wie die beiden Dimensionen in der Insula lokal verarbeitet werden. Dies liegt vermutlich vor allem
an uneinheitlichen Methoden in bildgebenden Studien. Yeung et al. (2018) berichten in ihrer Metaana-
lyse bestenfalls moderate Ubereinstimmungen zwischen Studien von ca. 50 % - 60 %). Dabei fallt es
vor allem schwer, den Einfluss der beiden Dimensionen auf die Ergebnisse auseinanderzuhalten, da
beide Bedingungen entweder nur isoliert oder ohne ausreichende Vergleichbarkeit innerhalb einer Stu-
die gemessen wurden. Aus diesem Grund sollte nun in Anlehnung an vorherige Studien (Cerf-Ducastel
et al., 2012; Dalenberg et al., 2015; Grabenhorst & Rolls, 2008) der Versuch unternommen werden,
beide Dimensionen in derselben Studie unter kontrollierten Bedingungen miteinander zu vergleichen.
Die Einflisse beider Dimensionen auf die Aktivierungen sollen klar voneinander abgrenzbar sein, wes-
wegen dieselben Probanden, unter exakt denselben Bedingungen, zum einen die Intensitat und zum
anderen die Angenehmheit der Geschmacksstimuli wahrend der Stimulation mit denselben Ge-
schmacksstimuli bewerten sollten. Anstatt beide Dimensionen wéahrend derselben Messung bewerten
zu lassen (Cerf-Ducastel et al., 2012; Spetter et al., 2010; van Rijn et al., 2018), wurden zwei getrennte
Sitzungen durchgefuhrt. Dadurch soll verhindert werden, dass die Bewertung der einen Dimension Ein-
fluss auf die Bewertung der anderen nimmt. Vier verschiedene Geschmacksqualitaten (Salzig, Suf,
Bitter, Sauer) wurden in zwei verschiedenen Konzentrationen dargeboten. Durch diese Methode werden
die Dimensionen sowohl Uber die Stimuluseigenschaften bottom-up (Intensitat: hoch konzentriert vs.
niedrig konzentriert; Angenehmheit: Bitter vs. Sif3), als auch tber die Aufgabenstellung top-down vari-
iert. Zusatzlich wurde im Vergleich zu Experiment | die Art der Stimulation verandert, um Artefakte durch
Bewegung und somatosensorische oder thermische Stimulation zu minimieren. Dies erlaubt zudem
erstmals festzustellen, ob eine Reduktion der Stimulation auf alleiniges Benetzen der Zungenoberfla-
che, anstelle der gesamten Mundhdhle, zu ahnlich robusten Geschmackssignalen im Gehirn fuhrt.

6.2 Methoden

6.2.1 Probanden

Dieselben 25 Probanden nahmen an verschiedenen Tagen an zwei Experimenten (Angenehmheits-
und Intensitatsbewertung) teil. Zwischen den Untersuchungen lagen zwischen 24 Stunden und 8 Mo-
nate. Umstandehalber absolvierten zwei Drittel der Versuchspersonen zuerst das Intensitatsrating. Alle
Teilnehmer erfillten dieselben Voraussetzungen wie fir Experiment | (s. Abschnitt 3.1.1) und wurden
vollstandig uber Ablauf, Risiken und Ziele der Untersuchung aufgeklart und gaben ihr schriftliches Ein-

verstandnis. Als Aufwandsentschadigung erhielten sie 20 € pro Stunde. Aus technischen Grinden
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wurde ein Datenset von der Analyse ausgeschlossen, weshalb die Daten von 16 weiblichen und 8
mannlichen Teilnehmern (Alter: M = 24.9 Jahre, SD = 3.6 Jahre) Ubrigbleiben. Die Teilnehmer gaben
an, wie lange sie vor der Messung gefastet hatten (Angenehmheit: M = 6.3 h, SD = 3.9 h; Intensitat:
M = 8.2 h, SD = 4.3 h) und auf einer Skala von 1 (= “gar nicht hungrig“) bis 9 (= “extrem hungrig®) wie
hungrig sie sich fihlten (Angenehmheit: M = 4.8, SD = 2.0; Intensitat: M = 5.2, SD = 1.9)

6.2.2 Material

Basierend auf den Ergebnissen der Pilotuntersuchung wurden 9 verschiedene Stimuli verwendet: Sal-
zig, SUR, Bitter und Sauer in jeweils niedriger und hoher Konzentration sowie Neutral. Die Basislosun-
gen basierten auf denselben Stoffen und Konzentrationen wie im Pilotexperiment unter 5.2.2 beschrie-
ben. Jedoch wurde diesmal auf die beiden mittleren Konzentrationen verzichtet und die niedrigste und/o-
der hdchste Konzentration nach Bedarf angepasst. Weiterhin wurde auf eine Umami-Ldsung verzichtet,
da der Geschmack unabhéngig von der Hohe der Stoffkonzentration als neutral bewertet wurde. Die
angepassten Losungskonzentrationen lauten: Salzig 10 %/70 %, Suf3 20 %/80 %, Bitter 20 %/100 %
und Sauer 10 %/80 %. Der neutrale Stimulus bestand aus einer 5 mM KCl und 0.5 mM NaHCO3s Lésung.
Das Experimentalsetup aufRerhalb des Scannerraums bestand, ahnlich wie im Pilotexperiment (s. Ab-
schnitt 5.2.2), aus dem Gustometer, dem PC (Windows 7) mit der Steuerungssoftware GustoControl
(Version 1.8.3) und einem Prasentations-PC (Windows 7) durch den mit einem Skript in Matlab 2015b
(Mathworks, Inc., Natrick, MA) und Psychophysics Toolbox (Version 3, Brainard, 1997) die Stimulation
und die Prasentation im Scanner gesteuert wurde. Das Skript wurde wiederum vom Scanner-PC getrig-
gert. Durch eine Offnung konnte der Gustometerschlauch in den Scannerraum gelegt werden, wo er
Uber dem Schulterbereich der Probanden durch eine Plexiglashalterung fixiert wurde, sodass der Sprih-
kopf genau auf die Zungenspitze der Probanden ausgerichtet werden konnte. Die Position des Sprih-
kopfes wurde durch Gabe einiger ProbesprihstoRe Gberprift und gegebenenfalls angepasst. Um die
ablaufende Flussigkeit aufzufangen und das Gesicht der Probanden zu schitzen, wurde den Teilneh-
mern ein saugstarkes medizinisches Material unterhalb der Lippen quer tUber die Wangen gelegt und

zwischen Kopf und Kopfspule festgeklemmt (s. Abb. 12a).
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Abbildung 12. Methoden Experiment Il und Ill. (a) Schematische Darstellung der Stimulation mittels des
Gustometers im MR-Scanner. Zu erkennen ist die Ausrichtung des Spriihkopfs auf die Zungenspitze
des Probanden. Das Auffangmaterial fiir die ablaufenden Flissigkeiten befindet sich unterhalb der Un-
terlippe. (b) Bespiel eines Trialablaufs anhand eines Trial aus Experiment Il (Bewertung der Angenehm-
heit des Geschmacksstimulus mittels der 9-Punkt-Skala).

6.2.3 Versuchsablauf

Die beiden Experimente wurden auf dieselbe Weise durchgefiihrt. Dabei &nderte sich ausschlieflich die
Fragestellung entsprechend der jeweiligen Aufgabe (Intensitats- oder Angenehmheitsbewertung). Die
funktionellen Messungen bestanden aus vier 9-mindtigen Runs mit jeweils 45 Trials. Jeder der 9 Stimuli
wurde 5-mal pro Run prasentiert, wobei die Sequenz so pseudorandomisiert war, dass nicht zweimal
dieselbe Geschmackskategorie aufeinanderfolgt, wéahrend jede mdgliche Reihenfolgekombination von
zwei Stimuli mindestens einmal auftritt. Fir jeden Probanden und jede Experimentalsitzung wurde im-
mer dieselbe Sequenz verwendet.

Jeder Trial begann mit der Ankindigung eines Geschmacksreizes (,SCHMECKEN®) wahrend der Sti-
mulus auf die Zungenspitze gespriiht wurde. Ein Stimulus dauerte 2 s und bestand aus vier 50 ul Sprih-
pulsen (insgesamt 200 pl) mit einer Dauer von 250 ms und jeweils 250 ms Pause dazwischen. Es wur-
den Pulse anstelle eines kontinuierlichen SprihstoRes verwendet, da dies zu einem intensiveren
Perzept fuhrt (Burseg, Lieu, & Bult, 2012). Nach dem Stimulus wurden die Probanden auf dem Bild-
schirm dazu aufgefordert auf einer waagerechten 9PS zu bewerten wie intensiv/angenehm der Stimulus
geschmeckt hat (,Wie intensiv/angenehm empfinden Sie den Geschmack?”). Zur Antwortaufnahme
diente ein optisches LUMItouch Keypad mit 5 Tasten (Photon Control Inc., Burnaby, Canada). Die Teil-
nehmer hatten 6 s um mit dem Zeigefinger (nach links) und dem Mittelfinger (nach rechts) der rechten
Hand einen griinen Cursor auf die entsprechende Antwort zu bewegen und mit einem Daumendruck
die Auswahl zu bestétigen. Der Cursor erschien dabei eingangs randomisiert auf verschiedenen Positi-
onen um ein Startpositionsbias zu vermeiden. Sobald die Auswahl bestéatigt wurde, verschwanden Text
und Skala bis die 6 s voriiber waren. Wenn die Antwort nicht innerhalb des Zeitfensters bestétigt wurde,

wurde der Trial als ungultig gewertet. AnschlieRend folgte die Ankindigung des Spilspriihstol3es
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(,SPUELEN®) begleitet von einem 2-sekiindigen Wassersprihstol3 (mit denselben Parametern wie ein
Stimulus) bevor nach einer 2-sekiindigen Pause ein neuer Trial beginnt (Abb. 12b). Die Probanden
wurden instruiert ihre Zunge wéahrend eines gesamten Runs herausgestreckt und mit den Lippen um-
schlossen zu lassen um zu verhindern, dass Flissigkeiten in den Mundraum gelangen und unfreiwillige

Schluckbewegungen verursachen.

6.2.4 Verhaltensdatananalyse

Die Ergebnisse der Intensitats- und Angenehmheitsbewertung wurden mit IBM SPSS Statistics (Version
24, IBM Corp, Armonk) ausgewertet. Nach dem Ausschluss ungiiltiger Trials wurden eine MANOVA mit
den abhéngigen Variablen Intensitat und Angenehmheit sowie dem 9-stufigen Innersubjektfaktor Ge-
schmack (Salzig niedrig, Salzig hoch, Suf niedrig, Suf3 hoch, Bitter niedrig, Bitter hoch, Sauer niedrig,
Sauer hoch, Neutral) und dem Zwischensubjektfaktor Testungsreihenfolge (Intensitat zuerst, Ange-
nehmheit zuerst) gerechnet. Um Adaptationseffekte Gber den Verlauf der Experimente hinweg zu tber-
prifen, wurde zuséatzlich pro Aufgabenstellung (Intensitat und Angenehmbheit) eine ANOVA mit Mess-
wiederholung mit den Faktoren Geschmacks und Trial (1. Trial, 20. Trial) berechnet. Um letztendlich
einen Vergleich zwischen den Bewertungsergebnissen der 9PS in Experiment | und den ersten und
letzten Bewertungen der hohen Konzentrationen in Experiment Il und Il ziehen zu kénnen, wurden pro
Aufgabe (Intensitéat und Angenehmheit) je eine weitere ANOVA mit Messwiederholung mit den Faktoren
Experiment (Gustometer, Spritzenpumpen), Geschmack und Zeitpunkt (vor der Messung, nach der
Messung) berechnet. Alle zusétzlichen Post-Hoc-Vergleiche wurden mit JASP (Version 0.9.1; JASP
Team, 2018; https://jasp-stats.org) berechnet.

6.2.5 fMRT-Datenaquise

Die Messungen wurde in demselben 3 Tesla Siemens Prisma MRT-Scanner und mit derselben 32-
Kanal Kopfspule (Siemens Erlangen, Deutschland) unter identischen Parametern wie in Experiment |
(4.2.5) durchgefuhrt. Diesmal wurden von jedem Probanden ein hochauflésendes T1-gewichtetes Ana-
tomiebild und in beiden Sitzungen jeweils 4 Runs mit 280 funktionellen BOLD-Bildern (Auflésung 135 x

240 mm) aufgenommen.

6.2.6 fMRT-Datenauswertung

First- und Second-Level-Analyse. Die Vorverarbeitung der Daten und die Auswertung der First-Le-
vel-Analysen geschah mit derselben Vorgehensweise wie in Experiment | (4.2.6), da hier bereits mit
einer modifizierten HRF mit einem Peak von 3 s in Anlehnung an &hnliche Studien (Bender et al., 2009;
Rudenga et al., 2010) robuste geschmacksbezogene Aktivierungen in der Insula beobachtet werden
konnten. Zunéchst wurde eine voxelbasierte Gruppenanalyse mit beiden Datensétzen durchgefiuhrt.
Dazu wurde eine ANOVA mit den zusatzlichen Faktor Experiment berechnet. Fir die Bestimmung des
Haupteffekts Geschmack wurden alle Geschmacksbedingungen aus beiden Experimenten mit Neutral

kontrastiert. Zur Kontrolle wurde diese Analyse mit einer HRF von 6 s wiederholt. Zwei weitere Kontraste
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wurden zum Vergleich der Aufgabenstellungen berechnet (Intensitat > Angenehmheit und Angenehm-
heit > Intensitat).

Es wurden zudem die Daten der beiden Experimente getrennt voneinander betrachtet. Dazu wurde
jeweils eine ANOVA mit den Faktoren Proband und Geschmack berechnet. Mit den Intensitatsdaten
wurde ein Kontrast zum Vergleich der hohen mit den niedrig konzentrierten Bedingungen berechnet und
zuséatzlich wurde der Einfluss der Intensitatsratings als Kovariate betrachtet. Bei den Angenehmheits-
daten wurden alle Geschmacker gegen den neutralen Stimulus kontrastiert und zuséatzlich ebenfalls der
Einfluss der Angenehmbheitsratings als Kovariate kontrolliert.

Alle aktivierten Cluster wurden mit PPMs relevanter Begriffe verglichen (p <.01, FDR-Kkorrigiert;
www.neurosynth.org; Yarkoni et al., 2011). Aufgrund der Erkenntnisse aus Experiment | wird auf die
Untersuchung der einzelnen Geschmacksbedingungen auf der Gruppenebene verzichtet und stattdes-

sen auf Einzelprobandenebene durchgefihrt.

Single-Subject ROI-Analyse. Bei der Einzelprobandenanalyse wurden die hoch- und die niedrigkon-
zentrierten Geschmacksbedingungen betrachtet. Mittels der automatisch ermittelten Betawerte der in-
dividuell hochsten geschmacksspezifisch aktivierten Voxel wurden erneut Geschmacksprofile fir die
Angenehmbheits- und Intensitatsdaten fir die Insula Subregionen (s. Abschnitt 4.2.6) berechnet. Mittels
einer ANOVA mit Messwiederholung wurde mit den Faktoren Aufgabe (Intensitdt, Angenehmbheit), Sub-
region (G, VIA, dla, vid_vlg, dlg, did), Hemisphéare (links, rechts), Geschmacksqualitat (Maximum ftr
jeweils: Salzig, SuR, Bitter, Sauer), Geschmackskonzentration (hoch, niedrig), geschmacksspezifisches
Beta (Signalantwort des geschmacksspezifischen Maximums auf: Salzig, Suf3, Bitter, Sauer) und Beta
Konzentration (hoch, niedrig) in IBM SPSS Statistics (Version 24, IBM Corp, Armonk) Uberprift, ob die
Betawerte der Maxima geschmacksspezifisch oder konzentrationsspezifisch sind und ob sie sich zwi-
schen den Aufgabenstellungen oder den Subregionen unterscheiden.

Um zu bestimmen, ob sich die geschmacksspezifischen Maxima lokal zwischen den beiden Experimen-
talbedingungen unterscheiden, wurde mit den MNI-Koordinaten der ermittelten Maxima, jeweils fir die
linke und die rechte Hemisphare, ein rdumliches Layout geplottet. Dabei wurden wie bei Experiment |
die Distanzen der stimulusspezifischen Maxima auf der y- und z-Achse mittels gepaarter Bayes’scher
t-Tests (JASP Version 0.9.1; JASP Team, 2018; https://jasp-stats.org) verglichen. Zusatzlich wurden fur
jeden Probanden die euklidischen Distanzen zwischen den geschmacksspezifischen Maxima aus dem
Intensitats- und Angenehmheitsexperiment berechnet, um festzustellen, ob die Maxima sich in Abhan-

gigkeit von der Aufgabenstellung unterscheiden.

6.3 Ergebnisse

6.3.1 Stimulusrating

MANOVA. Die Berechnung der multivariaten Analyse zeigte einen Haupteffekt fiur Geschmack [F(16,
394) = 28.46, p < .001]. Die Testungsreihenfolge war weder als Haupteffekt [F(2, 197) = 0.32, p =.73]
noch als Interaktion mit Geschmack [F(16, 396) = 0.94, p = .53] signifikant. Die Betrachtung der Zwi-

schensubjekteffekte zeigte, dass die Wirkung von Geschmack sowohl auf Intensitat [F(8, 198) = 19.69,
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p <.001] als auch auf Angenehmheit [F(8, 198) = 40.93, p <.001] zurtickzufihren war. Die Ergebnisse
der Intensitatsratings sind links und die der Angenehmheitsratings rechts in Abbildung 13 dargestellt.
Salzig hoch wurde am intensivsten (M = 7.80, SD = 0.73) und Neutral am wenigsten intensiv (M = 3.01,
SD = 1.07) bewertet. Post-Hoc-Tests (Bonferroni korrigiert, p < .05) ergaben, einen signifikanten Unter-
schied zwischen den hohen (M =6.68, SD =0.94) und den niedrigen Konzentrationen (M = 4.28,
SD =0.94), p < 001. Weiterhin waren alle Losungen intensiver als die neutrale Losung. Alle hohen Kon-
zentrationen wurden intensiver wahrgenommen als die niedrigen. Alle hohen Konzentrationen auf3er
Salzig hoch wurden als gleich intensiv bewertet, wahrend Salzig hoch intensiver als alle anderen be-
wertet wurde. Bei den niedrigen Konzentrationen wurden Salzig niedrig und Sauer niedrig sowie Sif3
niedrig und Bitter niedrig jeweils als gleich intensiv wahrgenommen. Die vollstandigen Ergebnisse der
Post-Hoc-Untersuchung der Intensitatswerte sind in der linken Hélfte von Tabelle F1 im Anhang aufge-
listet.

SuR hoch (M =6.96, SD = 1.09) war am angenehmsten und Salzig hoch (M = 3.31, SD = 1.96) gefolgt
von Bitter hoch (M = 3.34, SD = 1.19) waren am wenigsten angenehm. Post-Hoc-Tests (Bonferroni kor-
rigiert, p < .05) zeigten keinem Unterschied zwischen der hohen und der niedrigen Konzentration von
Salzig, was bei allen anderen Geschmacksqualitaten der Fall war. Suf3 niedrig, Sauer niedrig und Sauer
hoch unterschieden sich nicht von Neutral. Die detaillierten Ergebnisse der Post-Hoc-Tests der Ange-

nehmheitswerte stehen rechts in Tabelle F1 im Anhang.
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Abbildung 13. Ergebnisse der Ratings in Experiment Il (Intensitét, links) und Experiment 11l (Angenehm-
heit, rechts). Die Fehlerbalken reprasentieren den Standardfehler des Mittelwerts.

Adaptationseffekte. Die Analyse der Intensitatswerte ergab einen Haupteffekt fir Geschmack [F(8,
96) = 27.32, p <.001] und eine signifikante Interaktion zwischen Geschmack und Trial [F(8, 96) = 4.27,
p < .001]. Der Haupteffekt fur Trial wurde nicht signifikant, zeigte aber einen Trend [F(1, 12) = 3.80, p =
.075]. Post-Hoc-Vergleiche zeigten, dass Sif hoch (BF+o = 6.28) Bitter hoch (BF.o = 11.88) Sauer nied-
rig (BF+o = 4712) und Neutral (BF.o = 1464) am Ende des Experiments intensiver bewertet wurden als
zu Beginn. Zudem gibt es schwache Evidenz dafir, dass Salzig niedrig am Ende der Messung weniger
intensiv war (BF.o = 2.12) Fir alle anderen Vergleiche gab es keine ausreichende Evidenz (BF.o/BF.o <
1).
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Bei den Angenehmheitswerten war der Haupteffekt fir Geschmack ebenfalls signifikant [F(3.92,
50.92) =9.10, p <.001, Greenhouse-Geisser-korrigiert], ebenso die Interaktion Geschmack x Trial [F(8,
104) = 2.13, p = .039]. Der Haupteffekt fiir Trial wurde nicht signifikant [F(1, 13) = 1.95, p = .186]. Post-
Hoc-Tests zeigten, dass es lediglich schwache Evidenz daflr gab, dass Salzig niedrig (BF+ = 2.02) und
Sauer niedrig (BF+o = 2.87) nach der Messung angenehmer bewertet wurden als davor. Weitere Ver-

gleiche lieferten keine nennenswerte Evidenz (BF.o/BF.o < 1).

Vergleich Gustometer und Spritzenpumpen. Ein Vergleich der Experimente ergab fiir die Intensi-
tatsbewertungen einen signifikanten Interaktionseffekt fur Experiment x Geschmack x Zeitpunkt [F(4,
64) = 3.83, p <.01]. Die weiteren Ergebnisse befinden sich oben in Tabelle F2 im Anhang. Gerichtete
Post-Hoc-Vergleiche ergaben, dass Salzig (BF:o=6446), Neutral (BF:c=1598) und Sauer
(BF+o = 13.45) sowie tendenziell SUR (BF+o = 3.03) zu Beginn im Gustometer-Experiment intensiver be-
wertet wurden als im Spritzenpumpen-Experiment. Bitter war nach der Messung als einziger Stimulus
in der Spritzenpumpen-Bedingung intensiver als in der Gustometer-Bedingung (BF.o = 9.50). Alle wei-
teren Vergleiche lieferten keine nennenswerte Evidenz fur Unterschiede zwischen den Experimenten
(BF+0/BF.o < 1).

Der Vergleich der Angenehmheitsbewertungen ergab ebenfalls einen signifikanten Interaktionseffekt fir
Experiment x Geschmack x Zeitpunkt [F(4, 72) =6.08, p < .05, Greenhouse-Geisser-korrigiert]. Die
weiteren Ergebnisse befinden sich unten in Tabelle F2 im Anhang. Weitere Post-Hoc-Vergleiche zeig-
ten, dass SuR (BF+o = 149.70), Bitter (BF+o = 38.17) vorher sowie Sif nachher (BF+o = 4.55) im Gusto-
meter-Experiment angenehmer bewertet wurden. Zudem wurde Salzig vorher als einziger Stimulus im
Spritzenpumpen-Experiment angenehmer bewertet als beim Gustometer (BF.o = 14.27). Auch hier lie-
ferten alle weiteren Vergleiche keine nennenswerte Evidenz flr Unterschiede zwischen den Experimen-
ten (BF+o/BFo < 1).

6.3.2 Voxelbasierte fMRT-Gruppenanalyse

Obwohl sich alle niedrigen Konzentrationen auf Verhaltensebene von Neutral unterschieden, fihren sie
zu keiner robusten Aktivierung in der Insula auf Gruppenebene. Aus diesem Grund wurde der Hauptef-
fekt Geschmack nur mit den hochkonzentrierten Geschmacksbedingungen berechnet. Ein aufgabenun-
abhangiger Haupteffekt (p < .001, unkorrigiert, k = 10) durch Geschmacksstimulation konnte in der bi-
lateralen anterioren bis mittleren Insula, der rechten ventralen Insula und dem linken OFC beobachtet
werden (s. Tab 3). Sowohl der Cluster in der linken Insula, als auch der OFC sind gegeniber einer
Clusterlevel-FDR-Korrektur (p < .05) robust und die rechte Insula zeigt einen deutlichen Trend (p = .052,
FDR-korrigiert). Der Cluster in der linken mittleren anterioren Insula tberschneidet sich mit dem aus
Experiment | (Vgl. Abb. 7) und auch die Maxima liegen sehr nah beieinander (Exp. I: -38 2 -6 und Exp.
Il & 11I: -38 2 -10). Somit besteht auch fir diese Aktivierung eine hohe posteriore Wahrscheinlichkeit mit
Geschmacksverarbeitung assoziiert zu sein (Neurosynth: -36, 3, -8, z = 6.20; Yarkoni et al. 2011). Die
anderen 3 Cluster sind ebenfalls mit Geschmack assoziiert (ventrale Anteriore Insula, z = 4.89; OFC,
z =5.27; mittlere Insula, z = 6.67). Die Analyse mit einer HRF von 6 s fihrte bei derselben Schwelle zu

keiner Aktivierung in der Insula und zeigte lediglich einen aktivierten Cluster im OFC (-22 26 -20, k = 16).
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Ein Vergleich der beiden Aufgabenstellungen fuhrte beim Kontrast Intensitat > Angenehmheit zu keinem
nennenswerten Ergebnis. Bei Angenehmheit > Intensitat zeigte sich jedoch ein erhéhtes Signal
(p <.005, k = 10) im bilateralen OFC, bilateralen Temporallappen und dem rechten ACC (Tab. G1 im
Anhang).

Tabelle 3

Lokale Maxima fur die gemeinsame ANOVA der Daten aus Experiment Il und Il fir den Haupteffekt
Geschmack (Intensitat + Angenehmheit)

MNI
Hemisphére X y z t* k
Ventrale Anteriore Insula R 36 6 -14 5.25 11
OFC L -24 34 -12 4.82 33
Mittlere Anteriore Insula L -38 2 -10 4.77 72
Mittlere Insula R 40 -2 0 4.00 23

Anmerkung. Alle p’s < .001, unkorrigiert; k (Clustergofie) = 10.

*Fett markierte Werte p < .05 auf Clusterlevel FDR-korrigiert.

Die Analyse der Intensitatsdaten (p < .001, unkorrigiert, k = 10) ergab robuste Effekte fir Intensitat im
linken OFC und der linken sowie rechten ventralen anterioren Insula (p < .05, FWE-korrigiert auf Clus-
terlevel). Beide Insula-Aktivierungen erstrecken sich bis in die mittlere Insula (s. Tab. 4, Abb. 13b). Es
konnte kein Einfluss der Intensitatsratings durch die Kovariate festgestellt werden. Ein Vergleich der
Aktivierungen mit den PPMs fiir ,intensity“ ergab eine Ubereinstimmung in der rechten mittleren Insula
(z=7.01).

Tabelle 4

Lokale Maxima in Experiment Il Intensitat fir den Effekt Intensitat (hohe Konzentration > niedrige
Konzentration)

MNI

Hemisphére X y z t* k

OFC L -20 30 -16 5.03 69
-18 22 -18 4.10
-26 34 -10 3.80

OFC R 22 30 -18 4.10 10

Ventrale Anteriore Insula R 36 6 -14 4.50 57
32 16 -12 4.33

Ventrale Anteriore Insula, Mit- L -38 6 -12 4.00 42
tlere Insula -36 4 0 3.75
-38 -2 -6 3.59

Anteriore Insula L -30 16 -8 4.04 14

Mittlere Insula R 40 -4 2 3.83 13

Anmerkung. Alle p’s <.001, unkorrigiert; k (ClustergdRe) = 10.
*Fett markierte Werte p < .05 auf Clusterlevel FWE-korrigiert.

Bei der Betrachtung der Angenehmheitsdaten wurde eine niedrigere Schwelle angesetzt (p <.005, k =
10) was jedoch zu einer robusten Aktivierung im linken OFC fiihrte (p < .05, FWE-korrigiert auf Cluster-

level). Weiterhin ergab sich ein erhdhtes BOLD-Signal im bilateralen ACC, im rechten Striatum, in der
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rechten ventralen anterioren Insula und der linken mittleren Insula (s. Tab. 5a, Abb. 13c). PPMs fiir den
Begriff ,pleasant® stimmen mit dem Cluster im OFC (z =4.60, z =4.60), in der anterioren Insula
(z = 5.29) und der mittleren Insula (z = 3.93) Uberein. Die Aktivierungen in der rechten ventralen anteri-
oren Insula (z = 5.71) und in der linken mittleren Insula (z = 4.22) sind zudem gleichzeitig mit dem Term
Lunpleasant assoziiert. Es gab keine positive Kovariation mit den Angenehmheitsratings. Ein inverser
Einfluss auf das BOLD-Signal war jedoch bilateral im FO, im Ubergang zwischen rechtem OFC und der

rechten anterioren Insula sowie im rechten Temporalpol beobachtbar (s. Tab. 5b, Abb. 13d).

Tabelle 5

Lokale Maxima in Experiment lll Angenehmbheit fiir a den Effekt hoch konzentrierte Geschmacker >
Neutral, b den inversen Effekt der Angenehmheitsratings

MNI
Hemisphéare X y z t* k
a

OFC L -24 34 -12 4.19 81

-20 28 -16 3.90

-32 28 -16 3.70
ACC L -2 26 16 4.17 14
R 6 32 18 3.11 12
Striatum R 24 14 -10 3.67 21
Ventrale Anteriore Insula R 36 8 -16 3.97 20
Mittlere Insula L -36 -4 -6 3.70 25
L -38 -6 4 3.44 12

b

Frontales Operculum, dorsale L -48 10 6 4.64 91

Insula -56 8 10 4.57

-42 8 0 4.42
Frontales Operculum L -48 22 0 4.15 33

-42 30 -6 3.74
Frontales Operculum R 52 32 -8 4.00 14
Temporalpol R 44 18 -26 4.38 17
OFC, Anteriore Insula R 30 26 -10 3.94 28

36 30 -14 3.75

42 26 -8 3.37

Anmerkung. Fir a: p <.005, unkorrigiert; Fur b: p <.001, unkorrigiert. k (ClustergdRe) = 10.
*Fett markierte Werte p < .05 auf Clusterlevel FWE-Kkorrigiert.
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a Intensitat + Angenehmbheit p < 001(unkorr)

0N

X —
b Inten3|tat p < .001(unkorr)

x = 40
C Angenehmheit p < .005 (unkorr)

X = -38 y=28
d Unangenehmbheit (Kovariate) p < .001 (unkor)

& 4

y = 26

Abbildung 13. Ergebnisse der voxelbasierten Gruppenanalyse in Experiment Il und Ill. Hirnregionen mit
erhdhter BOLD-Antwort fur den jeweiligen Effekt. Rot markierte Cluster sind robust gegeniiber der je-
weiligen Korrektur robust. (a) Haupteffekt Geschmack, clusterbasierte FDR-Korrektur, p < .05, s. Tab. 3
(b) hochkonzentrierte > niedrigkonzentrierte Stimuli, clusterbasierte FWE-Korrektur, p < .05, s. Tab. 4.
(c) Aufgabenstellung Angenehmheit, clusterbasierte FWE-Korrektur, p < .05, s. Tab. 5a (d) negative
Kovariation der Angenehmbheitsratings, clusterbasierte FWE-Korrektur, p < .05, s. Tab. 5b.
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6.3.3 fMRT-Einzelprobandenanalyse

Alle Kennwerte der Analyse der geschmacksspezifischen Betaprofile sind in Tabelle H1 im Anhang
aufgefiihrt. Die geschmacksspezifischen Antwortprofile der einzelnen Subregionen getrennt nach Ex-
perimentalbedingung sind in Abbildung H1 und H2 im Anhang dargestellt. Die Ergebnisse zeigen unter
anderem einen Haupteffekt fur Subregion und eine Interaktion zwischen Subregion und Hemisphére.
Unabhangig von der Aufgabenstellung gab es tiber alle Subregionen einen signifikanten Interaktionsef-
fekt fur Geschmacksqualitat x Geschmackskonzentration x geschmacksspezifisches Beta x Beta Kon-
zentration, was bedeutet, dass die Maxima sowohl selektiv fur die Geschmacksqualitat, als auch fur die
Geschmackskonzentration kodieren. Es gab zudem keinen signifikanten Interaktionseffekt fur Aufgabe
X Subregion x Hemisphéare x Geschmacksqualitat x Geschmackskonzentration x geschmacksspezifi-
sches Beta x Beta Konzentration, wonach sich die stimulusspezifischen Profile jeder einzelnen Subre-

gion sich nicht zwischen den Aufgabenstellungen unterscheiden.

Die Berechnung der euklidischen Distanzen ergab fir alle Geschmacksbedingungen relativ grof3e raum-
liche Distanzen zwischen den Intensitats- und Angenehmheitsmaxima (s. Tab. 6). Im Durchschnitt lag
die Distanz links bei 19.33 + 8.13 mm und rechts bei 18.71 + 8.41 mm.

Tabelle 6

Mittlere euklidische Distanzen zwischen den stimulusspezifischen Maxima aus Experiment Il (Intensi-
tat) und Experiment Il (Angenehmheit) in mm

links rechts

M SD SE M SD SE
Salzignoch 19.26 8.35 1.70 16.73 7.58 1.55
SiiRhoch 20.76 8.68 1.77 19.68 8.25 1.68
Bitternoch 19.93 8.04 1.64 19.94 8.76 1.79
Sauerhoch 20.12 8.59 1.75 18.61 8.43 1.72
Salzigniedrig 18.17 7.01 1.43 21.00 8.17 1.67
SUBniedrig 21.05 7.54 1.54 19.86 11.23 2.29
Bitterniedrig 20.17 9.46 1.93 16.42 6.94 1.42
Sauerniedrig 15.13 7.35 1.50 17.41 7.89 1.61

Die Analyse der rAumlichen Verteilung der geschmacksspezifischen Maxima (s. Abb. 14), sowohl unter
der Intensitats- als auch unter der Angenehmheitsbedingung ergab weder fir die hohen noch fur die
niedrigen Konzentrationen hinreichende Evidenz (max. BFio fir alle Vergleiche < 1.61), dass sich die
Lagen der geschmacksspezifischen Maxima auf y- und auf z-Achse voneinander unterscheiden. Ein
Vergleich der Distanzen zwischen den hohen und niedrigen Konzentrationen desselben Geschmacks
zeigte nur fur die Angenehmheit linksseitig, dass bei Sauer die hohe Konzentration weiter posterior
lokalisiert ist als die niedrige (BF10=11.53). Bei Intensitéat gibt es zudem starke Evidenz dafir, dass

linksseitig Bitternoch Weiter anterior liegt als Bitterniedrig (BF10=10.30).
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Da der Vergleich einzelner Geschmacker miteinander kaum Unterschiede aufzeigen konnte, wurden
zusatzliche gerichtete Vergleiche zwischen den y- und z-Koordinaten der Intensitats- und Angenehm-
heitsbedingung Uber alle Geschmécker hinweg berechnet. Im Ergebnis zeigte sich, dass die spezifi-
schen Aktivierungen der Intensitatsbedingung linksseitig im Durchschnitt weiter dorsal befinden als die
Angenehmheitsmaxima (zint > zang: BF+0=161.72). In der rechten Insula lagen die Intensitdtsmaxima
weiter posterior (Yang > Yint: BF+0=21.79) und weiter dorsal (zint > zang: BF+0=16.01) im Vergleich zu den
Angenehmheitsmaxima. Mit einer schwach positiven Wahrscheinlichkeit befanden sich zudem die An-

genehmheitsmaxima rechts weiter anterior als links (yr > yi: BF+0=2.35).

z Intensitat links z Intensitat rechts

-6 6t
-8 -8
2 0 2 4 6 8 Yy 2 0 2 4 6 8 y
| Osalzig O bitter O sif O saver |
z Angenehmbheit links z Angenehmheit rechts
4r 47
2f T 2
of * 1t of
-2 o E‘\ } 21
4 _ T 4t
-6 -6 ' i
-8 -8 *
2 0 2 4 6 8 y 2 0 2 4 6 8 Yy

Abbildung 14. Raumliche Verteilung der stimulusspezifischen Maxima (Sterne: niedrigkonzentrierte Sti-
muli, Kreise: hochkonzentrierte Stimuli) in y- und z-Ebene in der Intensitatsbedingung (oben) und der
Angenehmheitsbedingung (unten) aufgeteilt nach Hemisphére. Fehlerbalken représentieren den Stan-
dardfehler des Mittelwerts fir beide Koordinaten.
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6.4 Diskussion

6.4.1 Stimulusratingergebnisse: Vergleich zwischen Gustometer und Sprit-
zenpumpen

In Experiment Il und Il wurden mittels des Gustometers feine Spriihstd3e auf das vordere Zungendrittel
der Probanden appliziert, wahrend die Flussigkeit danach wieder aufgefangen wurde. In Experiment |
benetzte dagegen jeder Stimulus den gesamten Mundraum und wurde von den Probanden herunterge-
schluckt. Damit ist die Stimulation mit den Spritzenpumpen der nattirlichen Nahrungsaufnahme &hnli-
cher, wahrend das Gustometer Artefakte wahrend der fMRT-Messung reduziert (s. Abschnitt 5.1). Es
ist aufgrund dieser Unterschiede zu vermuten, dass die Art der Stimulationsmethode einen Einfluss auf
die Geschmackswahrnehmung und -bewertung austibt. Aus diesem Grund wurden die Ergebnisse der
Intensitats- und Angenehmheitsratings aus Experiment | sowie Experiment Il und 11l gegeniibergestellt.
Bei der Intensitatsbewertung zeigten sich Unterschiede zwischen den Methoden. Wahrend bei den
Spritzenpumpen vorher Suf3 und hinterher Bitter am intensivsten waren, wurde beim Gustometer Salzig
hoch im Mittel am intensivsten wahrgenommen. Neutral war hingegen immer am wenigsten intensiv.
Die beiden Stimulationsbedingungen unterschieden sich vor allem zu Beginn der Messungen. Die In-
tensitatsbewertungen der Gustometer-Bedingung waren bei allen hohen Geschmacksqualitéaten (bis auf
Bitter) hoher als in der Spritzenpumpen-Bedingung. Dagegen unterschieden sich die Stimuli zum Ende
der Messungen bei beiden Methoden nicht mehr. Als einzige Ausnahme war stattdessen Bitter nach
der Messung mit den Spritzenpumpen intensiver als beim Gustometer. In beiden Stimulationsbedingun-
gen gab es jedoch praktisch keine Adaptationseffekte, da diese zu einer Verminderung der wahrgenom-
menen Intensitat fihren (Bekesy, 1965; Kroeze, 1978; O'Mahony, 1979).

Die Unterschiede zu Beginn der Messungen lassen sich bei Salzig vor allem durch die erhéhte Losungs-
konzentration erklaren, die bei der Gustometer-Messung verwendet wurde, da die Lésung ca. doppelt
so hoch konzentriert war wie im Spritzenpumpen-Experiment. Urspriinglich wurde die Konzentration
erhdht um Unterschiede zwischen den Stimulationsmethoden zu kompensieren. Dies galt auch als ge-
lungen, da der hochkonzentrierte Stimulus im Pilotexperiment auf der LMS ebenso hoch bewertet wurde
wie der Salzig-Stimulus in Experiment | (BF1p= 0.37). Zudem wurde im Pilotexperiment keine Variation
der Bewertung Uber den Verlauf des Experiments festgestellt. Bei den anderen Geschmacksqualitaten
sind die Unterschiede vor den Messungen Uberraschend, da neben der verkleinerten stimulierten Zun-
genoberflache auch einige Losungskonzentrationen bei den Gustometer-Messungen herabgesetzt wur-
den (SUR und Sauer je -20 %).

Die geringere Intensitat der Bitter-Stimuli nach der Messung mit dem Gustometer im Vergleich zur Sprit-
zenpumpen-Messung lasst sich dagegen mit der verringerten Losungskonzentration (ca. -30 %) erkla-
ren. Eine weitere mogliche Ursache besteht in der geringeren stimulierten Zungenoberflache. Zwar sind
Uberall auf der Zunge Rezeptoren fir alle verschiedenen Geschmacksqualitaten vorhanden (Chan-
drashekar et al., 2006), es wurde jedoch vermutet, dass Pilzpapillen, die sich vornehmlich auf der Zun-
genspitze befinden, die Bitter-Proteine der TAS2R-Rezeptorenfamilie nur in verringertem MaR3e im Ver-
gleich zu den posterior gelegenen Wallpapillen exprimieren (E. Adler et al.,, 2000; Bachmanov &
Beauchamp, 2007). Dies konnte bedeuten, dass eine reine Stimulation der Zungenspitze eine vermin-

derte Bitter-Wahrnehmung zur Folge hat.
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Der hedonische Wert wurde in beiden Bedingungen ahnlich bewertet. Bei beiden Stimulationsmethoden
war SiiR am angenehmsten und Bitter am unangenehmsten. Uber den Verlauf der Gustometer-Mes-
sung blieben die Angenehmheitsbewertung relativ stabil. Wahrend der Spritzenpumpen-Untersuchung
verschlechterte sich dagegen die Bewertung von Salzig. Dennoch wurde Salzig vorher als einziger Sti-
mulus im Spritzenpumpen-Experiment angenehmer bewertet als beim Gustometer. Suf3 wurde vorher
und nachher bei der Gustometer-Stimulation angenehmer bewertet. Dies widerspricht der Annahme,
dass die natirlichere Stimulation mit einem positiven affektiven Stimulus als angenehmer empfunden
wird. Stattdessen ist es moglich, dass die wiederholte Aufnahme der sii3en Lésung in hoher Konzent-
ration von einigen Probanden als unangenehm empfunden wurde (Reed & McDaniel, 2006). Bitter
wurde zu Beginn der Gustometer-Messung ebenfalls angenehmer bewertet, was ebenso an der gerin-
geren Konzentration und dem verringerten Zungenkontakt gelegen haben kann.

Dies alles deutet darauf hin, dass die Stimulationsmethode die Intensitats- und die Angenehmheitsbe-
wertung beeinflussen kann. Allerdings missen die vorliegenden Vergleiche mit Bedacht betrachtet wer-
den, da zwischen beiden Experiment-Varianten noch weitere methodische Unterschiede bestanden.
Dazu zahlen neben den unterschiedlichen Lésungskonzentrationen die Haufigkeit der Abfrage (einmalig
vs. regelméafig) und die verschiedenen Stichproben. Zukiinftige Studien sollten sich dem gezielten Ver-
gleich unterschiedlicher Stimulationsmethoden auf die gustatorische Wahrnehmung widmen. Dabei
sollte vor allem auf eine angepasste Auswahl der Stimuluskonzentrationen, beispielsweise durch adap-
tives Testen (Linschoten, Harvey, Eller, & Jafek, 2001), Wert gelegt werden.

6.4.2 Reprasentation von Intensitat in der Insula

Mittels eines Vergleichs der Stimuluskonzentrationen konnte in Experimnent Il ein Intensitatseffekt in
der bilateralen anterioren und mittleren Insula, sowie im linken OFC beobachtet werden. Dabei liegen
die Insula Cluster eher ventral. Es gibt Ubereinstimmungen mit Untersuchungsergebnissen, die sowohl
auf Konzentrationseffekten (Small et al., 2003) als auch auf Effekte der Aufgabenstellung (Cerf-Ducastel
et al.,, 2012; Grabenhorst & Rolls, 2008; van Rijn et al., 2018) beruhen. Das deutet darauf hin, dass
Ergebnisse durch Bottom-up- und Top-down-Modulation durchaus ahnliche Ergebnisse liefern. Spetter
et al. (2010) berichten Peaks fur Konzentrations- und Aufgabeneffekte weiter dorsal. Die Autoren zeig-
ten allerdings ebenfalls eine Modulation der mittleren Insula in Abhangigkeit von der Konzentration einer
Salzlésung. Der Vergleich mit einer Metaanalyse von Yeung et al. (2018) zeigt ebenfalls keine Uberein-
stimmung. Allerdings konnten die Autoren fir ihre Untersuchung auf lediglich 5 Experimente zur Ge-
schmacksintensitét zuriickgreifen, unter denen es nur bei 3 Studien eine Ubereinstimmung gab. Da es
keine spezifischen Aktivierungen in der Insula fir die Verarbeitung niedrigkonzentrierter Reize im Ver-
gleich zu hochkonzentrierten Reizen gab, ist davon auszugehen, dass dort Geschmacksintensitat nur
positiv reprasentiert ist.

Beim Vergleich der Intensitats- mit den Angenehmbheitsaktivierungen wurden keine Areale gefunden,
die bevorzugt Intensitat gegeniber Angenehmheit kodieren. Dies stimmt mit den Ergebnissen von van
Rijn et al. (2018) uberein, die ihre Probanden verschiedene Safte bewerten lieRen. Bei der Untersu-
chung von Grabenhorst und Rolls (2008) wurden allerdings solche Effekte in der anterioren und mittle-

ren Insula bei der Bewertung einer Umami-Lésung gefunden, die mit den vorliegenden Effekten durch
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den Vergleich von hohen mit niedrigen Konzentrationen Ubereinstimmen. Die Autoren konnten auf3er-
dem eine positive Korrelation des Insula-Signals mit den Intensitatsratings vorweisen. Auf Gruppen-
ebene konnte in dieser Untersuchung stattdessen weder eine Kovariation, noch eine Korrelation des
Signals mit den Intensitétsratings bestétigt werden.

Beim Blick auf die spezifischen Antwortprofile féllt vor allem auf, dass verschiedene Voxel sowohl spe-
zifisch fur die Qualitat als auch die Stimuluskonzentration kodieren. Ergebnisse von Fonseca, Lafuente,
Simon, und Gutierrez (2018) zeigen, dass konzentrationsspezifische Neurone existieren. Sie fanden bei
Ratten intensitatssensitive Neurone in der Insula, die die Intensitat von Zuckerlésung entweder durch
Verstarkung oder Verminderung der Feuerraten signalisierten. Anstatt durch die Signalstarke wird die
Intensitat durch Feuerraten und Spiketiming von einer kleinen Subpopulation von Neuronen kodiert.
Wu, Dvoryanchikov, Pereira, Chaudhari, und Roper (2015) berichten zudem, dass dieselben Neurone
im Mause-Thalamus bei niedrigeren Stimuluskonzentrationen eher spezifisch fir jeweils eine Ge-
schmacksqualitat kodierten und bei zunehmenden Konzentrationen vermehrt auf mehrere Qualitaten
reagierten. Diese Ergebnisse sprechen somit fur die Across-Fiber-Theorie, laut der die Eigenschaften
von Geschmacksstimuli durch neuronenibergreifende Feuermuster anstatt durch spezifische Neurone
und getrennte Nervenbahnen kodiert werden (Chandrashekar et al., 2006).

Andere Untersuchungen weisen darauf hin, dass Intensitat jedweder Wahrnehmungsdimension in der
Insula verarbeitet wird. So skaliert das Signal in der Insula ebenfalls das Ausmafd von Schmerz oder
sogar die Einschatzung der GrofR3e eines visuellen Stimulus (Baliki, Geha, & Apkarian, 2009). Auch die
PPM-Karten fir den Begriff ,intensity” unter Neurosynth (Yarkoni et al., 2011) zeigen fast ausschlieflich
insulare Aktivierungen. Daraus ergibt sich die Frage, inwieweit Geschmacksintensitét spezifisch in der
Insula verarbeitet wird. Kodiert die Insula Intensitat unabhangig von der Geschmacksqualitat in densel-
ben Strukturen, die beispielsweise auch Schmerz skalieren wirden? Die Ergebnisse dieser Untersu-
chung liefern dazu keine weiterfiihrenden Erkenntnisse. Um diese Frage zu beantworten, wirde sich in
Zukunft eine vergleichende qualitatsiibergreifende Untersuchung von Intensitatsskalierung in der Insula
lohnen, bei der beispielsweise neben der Intensitat von Geschmack auch analog eine unabhéngige
Wahrnehmung wie Druckempfindung, Farbintensitat oder die Grof3e einer Form (um nur einige zu nen-

nen) in unterschiedlich starken Auspragungen untersucht wird.

6.4.3 Reprasentation von Angenehmbheit in der Insula

Die Aufmerksamkeitsausrichtung auf die Angenehmbheit eines Geschmacks fuihrte linksseitig zu Aktivie-
rungen der mittleren Insula und rechts zu erhéhten Signalen in der ventralen anterioren Insula. Die
insularen Aktivierungen stimmen, genau wie die Intensitatscluster, nicht mit denen aus der Metaanalyse
von Yeung et al. (2018) Uiberein. Das Ergebnis basiert auf einer deutlich gréReren Anzahl von Experi-
menten (n =19) als bei der Intensitdtsdimension. Zwischen den Studien gab es allerdings nur eine
Ubereinstimmung von 53 %, was die Autoren vor allem der heterogenen Methodik zuschreiben. Der
direkte Vergleich mit methodisch &hnlichen Untersuchungen kann die vorliegenden Ergebnisse jedoch
bestatigen (Araujo, Rolls et al., 2003; Cerf-Ducastel et al., 2012; Haase et al., 2007; Haase et al., 2009a;
Nitschke et al., 2006; Small et al., 2003). Die ventrale Insula wird vor allem mit emotionaler Verarbeitung

in Verbindung gebracht und ist mit dem limbischen System assoziiert (Kurth et al., 2010; Uddin, Nomi,
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Hébert-Seropian, Ghaziri, & Boucher, 2017). Dazu lieRBe sich auch die Verarbeitung von angenehmen
Geschmacksempfindungen zahlen. Im Gegensatz dazu behaupten Grabenhorst und Rolls (2008) dass
lediglich Geschmacksintensitat in der Insula verarbeitet wird und berichten wiederholt keine Effekte fir
Angenehmbheitsverarbeitung in der Insula in ihren Untersuchungen (Grabenhorst et al., 2008). Auch
Small et al. (2003) konnten beim direkten Vergleich eines angenehmen Stimulus mit einem unangeneh-
men Stimulus (SUR minus Bitter) keine erhéhten Aktivierungen in der Insula feststellen. Ein Vergleich
der beiden Aufgabenstellungen (Angenehmheit > Intensitat) in der vorliegenden Untersuchung bestatigt
die Annahme der Autoren. Die einzigen Areale, die starkere Signale fir Angenehmheitsbewertungen
zeigen, sind der OFC, der Temporallappen und der ACC. Derselbe Kontrast zeigte bei anderen Unter-
suchungen dennoch linksseitig (Cerf-Ducastel et al., 2012) und sogar bilateral (van Rijn et al., 2018)
insulare Aktivierungen und dagegen keine im OFC. Dieser Unterschied konnte unter anderem mit der
Wahl der Stimuli zusammenhéngen. Grabenhorst und Rolls (2008) nutzten fiir ihre Untersuchung nur
Umami-Ldsungen in verschiedenen Konzentrationen und brachten durch die Aufgabenstellung einen
Gedachtnisfaktor mit ein, wahrend van Rijn et al. (2018) Safte als Stimuli nutzen und Cerf-Ducastel et
al. (2012) hungrigen Probanden verschiedene Geschmacksqualitaten (Bitter, Sauer, Umami, Suf3 und
Salzig) prasentierten. Letztere lie3en ihre Probanden 12 Stunden lang fasten. Cerf-Ducastel et al.
(2012) berichteten, dass besonders die Angenehmheitsbewertung der zuckrigen Losung zu einer enor-
men Steigerung des Signals im Gegensatz zur Intensitatsbewertung fuhrte. Ein stiRer Stimulus kann im
hungrigen Zustand einen potenziellen Nahrwert suggerieren und somit einen deutlich héheren hedoni-
schen Wert besitzt. Das erhthte Signal im Vergleich zur reinen Intensitatsbewertung spricht somit fur
eine Angenehmheitsverarbeitung in der Insula.

Untersuchungen an Mausen haben gezeigt, dass Tiere, die si3e Stimuli aufgrund von Lasionen des
gustatorischen Kortex nicht schmecken kénnen, dennoch Zuckerldsungen bevorzugen. In der vorlie-
genden Untersuchung wurden zwar u. a. auch sif3e Stimuli verwendet, die Art der Stimulation kdnnte
ihren hedonischen Wert allerdings gesenkt haben. Da die Lésungen nur die Zungenspitze benetzen und
nicht im Mundraum verteilt oder geschluckt werden, kann es sein, dass ein sufRer Reiz nur einen ver-
minderten affektiven Reiz austibte. Somit ist dennoch nicht eindeutig klar, ob die Griinde fur die Ange-
nehmheitseffekte in der Insula mit der Konfundierung des Signals mit Intensitatseffekten zusammen-
hangen. Die Aufmerksamkeitsausrichtung durch die Aufgabenstellung schlie3t dabei nicht aus, dass die
Intensitat auch bei der bewusste Verarbeitung der Angenehmheit implizit mitverarbeitet wird, zumal ein
direkter Zusammenhang zwischen Angenehmbheit und Intensitat besteht (Wundt, 1896). Dadurch ist es
moglich, dass die Starke des Signals fir Angenehmbheit mit der Intensitat konfundiert bleibt. In zuknf-
tigen Untersuchungen der Angenehmheits- und Intensitatsverarbeitung in der Insula am Menschen
sollte darauf geachtet werden, beide Dimensionen mdglichst unabhangig voneinander zu variieren. An-
passungen des hedonischen Werts durch die Manipulation innerer Zustéande, wie z. B. Hunger und
Durst (Araujo, Kringelbach et al., 2003; Haase et al., 2009a), erscheinen dabei momentan als elegan-
teste Losungen. Kontrolliert man beispielsweise den positiven hedonischen Wert einer Zuckerlésung
dadurch, dass man sie bis zur Sattigung prasentiert, sollte eine Variation der Lésungskonzentration die

reine Intensitatsverarbeitung widerspiegein.
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Eine Kovariation des Signals mit den positiven Angenehmheitsratings konnte in keinem Areal beobach-
tet werden. Stattdessen kovariierten die negativen Angenehmheitsratings mit dem Signal von Arealen
im Ubergang zwischen anteriorer Insula und Frontallappen. Derselbe Kontrast zeigte beim passiven
Schmecken in Experiment | &hnliche Strukturen, nur beschrénkt auf die rechte Hemisphére. Die Regio-
nen passen zu den Befunden anderer Studien, in denen unangenehme Geschmacksreize untersucht
wurden (Nitschke et al., 2006; Small et al., 2003). Spetter et al. (2010) konnten keinen Top-down-Effekt
fir Angenehmheitsratings beobachten. Ein Bottom-up-Kontrast des salzigen und des siiBen Stimulus
zeigte dagegen eine Modulation in der anterioren Insula, was die Autoren ebenfalls auf den negativen
affektiven Wert der Salzldsung zuriickfuhren. Die dorsale anteriore Insula hat Verbindungen zu ACC
und Frontallappen (Uddin et al., 2017) und wird besonders linksseitig mit der Verarbeitung negativer
emotionaler Stimuli, wie Ekel oder auch Schmerz, in Verbindung gebracht (Duerden et al., 2013). Aver-
siver Geschmack ist zudem nachweislich mit negativen Emotionen verbunden (Noel & Dando, 2015;
Nozawa et al., 2004). Es gibt Theorien, dass unangenehmer und angenehmer Affekt nicht zwei gegen-
Uberliegende Endpunkte auf einer Skala sind, sondern zwei voneinander getrennte Konstrukte (Kringel-
bach & Berridge, 2010). Die Lage der unangenehmen Aktivierungen im Ubergang von Insula und OFC
passen auch zu den Ergebnissen einer Metanalyse von Kringelbach und Rolls (2004), laut denen ein-
fache Verstarker, wie Geschmack, weiter posterior und Bestrafung weiter lateral im OFC lokalisiert sind.
Auch bei der datengetriebenen Komponentenanalyse von Dalenberg et al. (2015) war der linksseitig
lokalisierte Faktor in der Insula, den die Autoren als Angenehmheit und Geschmacksprasenz identifi-
zieren, ausschlieBlich negativ mit den Angenehmheitsratings korreliert. Folglich wéare eine andere Er-
klarung fir das Fehlen von spezifischen positiv korrelierten Angenehmbheitsaktivierungen in der Insula,
dass die Insula vornehmlich den negativen affektiven Wert von Geschmack verarbeitet, wahrend der
positive affektive Wert im OFC kodiert wird. Ergebnisse von Haase et al. (2007) zeigen zum Beispiel
auch, dass bei der Bewertung der Angenehmheit einer Zuckerlésung der OFC aktiviert wird, wahrend
beim bitteren Stimulus weder ein positiv noch ein negativ korreliertes Signal im OFC gemessen wurde.
Moglicherweise muss die Rolle des OFC als affektive Schaltzentrale bei der Geschmackswahrnehmung

Uberdacht werden.

6.4.4 Aufgabenspezifische Aktivierungen des OFC

Der OFC spielt als sekundarer gustatorischer Kortex eine entscheidende Rolle bei der Geschmacksver-
arbeitung. Wie bereits erwahnt, wird die Aktivitat des OFC mit der Verarbeitung des affektiven Werts
von Geschmack in Verbindung gebracht. In beiden Versuchsbedingungen (Intensitat und Angenehm-
heit) wurden vor allem linksseitig erhdhte Aktivierungen des mittleren OFC bei der Stimulation mit Ge-
schmacksreizen im Vergleich zur neutralen Bedingung gefunden. Der Vergleich der beiden Bedingun-
gen (Angenehmheit — Intensitat) zeigt jedoch, dass das Signal im OFC in der Angenehmheitsbedingung
in beiden Hemisphéaren starker war als beim Intensitatsrating. Dies scheint zu bestétigen, dass der OFC
vor allem den hedonischen Wert der Stimuli kodiert. Dass dennoch in der Intensitatsbedingung OFC-Ak-
tivierungen gemessen wurden, lasst vermuten, dass die Evaluation der Angenehmheit unabhéangig von
der Richtung der Aufmerksamkeitsausrichtung stattfindet. Und dass das AusmalR, in dem der OFC ak-

tiviert wird, durch die Aufmerksamkeit zusatzlich moduliert wird.
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Bemerkenswerterweise, war das Signal im OFC nicht mit den Angenehmheitsratings korreliert. Und die
Areale, die mit Unangenehmheit verbunden waren, befanden sich eher im Bereich des FO und somit
weiter lateral und posterior als die Haupteffekte der Aufmerksamkeitsbedingungen. Grabenhorst und
Rolls (2008) fanden hingegen eine positive Korrelation des OFC-Signals mit der Angenehmheit der
Stimuli. Dort befand sich die Aktivierung allerdings im medialen OFC, was nicht mit den vorliegenden
Ergebnissen Ubereinstimmt. Dahingegen, fanden van Rijn et al. (2018) bei der Stimulation mit Saften
ebenfalls in der Intensitats- und der Angenehmheitsbedingung ein erhéhtes OFC Signal im Vergleich
zur Einschatzung des Kaloriengehalts. Im Gegensatz zu Grabenhorst und Rolls (2008) war dagegen in
der Angenehmheitsbedingung das Signal nicht starker als das in der Intensitatsbedingung. Auch bei
Cerf-Ducastel et al. (2012) war keine Differenz zwischen Angenehmheit und Intensitat im OFC vorhan-
den, wahrend jedoch in beiden Bedingungen der OFC aktiv war. Somit scheint der OFC nicht aus-
schlie3lich bei der bewussten Angenehmheitsbewertung involviert zu sein. Die Beteiligung bei der In-
tensitatsbewertung kdnnte zum durch eine automatische Angenehmheitshewertung zustande kommen.
Im Vergleich dazu, war der OFC bei der passiven Stimulation in Experiment | deutlich schwécher akti-
viert. Bender et al. (2009) fanden beim Vergleich evaluativer und passiver Geschmacksstimulation einen
Haupteffekt fur die Aufgabenstellung im linken OFC. Dabei war die Antwort des OFC bei der aktiven
Bewertung der Geschmacksangenehmheit deutlich erhoht im Vergleich zu passivem Schmecken, Ge-
schmacksdetektion oder Geschmacksidentifikation. Schon die Vorstellung Nahrungsmittel zu verspei-
sen fuhrt zu Aktivierungen des medialen OFC, wobei die Starke des Signals mit der vorgestellten An-
genehmheit korreliert ist (Pelchat et al., 2004). Daher scheint bei der Aktivierung des OFC eine starke
kognitive Komponente involviert zu sein. Insgesamt wurden in allen drei vorliegenden Untersuchungen
und somit unabh&angig von der Aufgabenstellung eher Aktivierungen des mittleren OFC und des latera-
len OFC im unmittelbaren Ubergang zur Insula beobachtet. Ein starker Einflussfaktor in dieser Untersu-
chung, kénnte daher die Dominanz unangenehmer Stimuli sein. Bis auf den hochkonzentrierten sti3en
Stimulus wurden alle Geschmaéacker eher als unangenehm oder neutral bewertet. Dadurch Giberwiegt im
Gruppenvergleich das unangenehme Signal. Dass dabei eher mittlere und laterale OFC Areale aktiviert
wurden, flgt sich passend zu der Annahme, dass der mediale OFC eher Belohnungen kodiert, wahrend
laterale Areale eher auf Bestrafungen oder verminderte Angenehmheit reagieren (Dalenberg et al.,
2017; Kringelbach & Rolls, 2004; O'Doherty et al., 2001).
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7 Gesamtdiskussion

7.1 Allgemeine Erkenntnisse

Mit zwei verschiedenen fMRT-Studiendesigns wurden die drei Geschmacksdimensionen Qualitat, In-
tensitat und Angenehmheit in der menschlichen Insula untersucht. Mittels voxelbasierter Gruppenana-
lyse wurde ein Areal in der mittleren Insula identifiziert, das unabhéngig von der Stimulationsmethode
und der Aufgabenstellung die reine Anwesenheit von Geschmack verarbeitet. In diesem Areal scheint
es liber Individuen hinweg eine Uberlappung von Geschmacksreprasentationen zu geben.

Die Ergebnisse dieser Arbeit zeigen, dass sowohl die klassische Geschmacksstimulation durch Herun-
terschlucken einer Geschmackslosung als auch die alleinige Stimulation der vorderen Zungenoberfla-
che mittels eins Gustometers zu robusten Geschmacksaktivierungen in der Insula fihren. Obwohl in
Experiment Il und Il nur der Innervationsbereich der Chorda tympani des Nervus facialis (VII) gustato-
risch stimuliert wurde (Lundstrém et al., 2011) und dies mit der regularen Nahrungsaufnahme kaum
vergleichbar ist, konnten fir diese Stimulationsmethode &hnliche bis teilweise robustere neuronale Ak-
tivierungen gemessen werden als in der Schluckbedingung in Experiment I. Dies ist vermutlich vor allem
auf die Reduktion der Artefaktquellen, wie Schluckbewegungen und somatosensorische Reizungen zu-
rickzufuhren.

Die erste Studie untersuchte, ob im menschlichen gustatorischen Kortex eine geschmacksspezifische
topografische Organisation vorliegt. Dabei konnten bei allen Probanden geschmacksspezifische Akti-
vierungen in der Insula identifiziert werden. Eine subjektspezifische Betrachtung der geschmacksspezi-
fischen Betawerte zeigte, dass die Voxel mit der maximalen geschmacksspezifischen Antwort zudem
signifikant starker auf den jeweiligen Geschmack reagierten als auf die tibrigen Geschméacker. Die raum-
liche Analyse der maximalen geschmacksspezifischen Aktivierungen zeigte zudem, dass die Maxima
interindividuell stark gestreut sind. Die spezifische Anordnung der Muster konnten allerdings nicht in
Experiment 1l und Il repliziert werden. Eine interindividuelle Varianz der Reprasentationen oder eine
Abhangigkeit geschmacksspezifischer Aktivierungen von der Aufgabenstellung erklart moglicherweise,
warum bisher nur wenige Studien geschmacksspezifische Aktivierungen berichten konnten.

In der zweiten und dritten Untersuchung wurde ein Vergleich von Aufgabeneffekten auf die Intensitats-
und Angenehmheitsbewertung von Geschmacksreizen unter identischen Bedingungen durchgefihrt.
Wie bereits in vorherigen Untersuchungen konnte nachgewiesen werden, dass die Aufgabenstellung
wahrend der Geschmackswahrnehmung einen erheblichen Einfluss auf die neuronale Verarbeitung von
Geschmack ausibt. Bei der Verarbeitung von Intensitat werden Effekte vornehmlich bottom-up durch
die Konzentration der Geschmacksstimuli beeinflusst. Bei der Angenehmbheit spielt fir die Verarbeitung
in der Insula vor allem der negative affektive Wert eine Rolle. Positive Angenehmheit wird dagegen
vornehmlich im OFC kodiert (Grabenhorst & Rolls, 2008). Die ROI-basierten Untersuchungen lieferten
zudem Hinweise auf einen Zusammenhang zwischen Cytoarchitektur und funktioneller Struktur der
menschlichen Insula. Dabei scheint die ventrale granulare Insula das Areal mit der hdochsten Ge-
schmacksensitivitat zu sein.

Weiterhin wurde im Rahmen der Recherche fir diese Arbeit festgestellt, wie schwierig es ist, in der
Literatur auf den ersten Blick Ubereinstimmungen oder Unterschiede zwischen den berichteten Aktivie-

rungen in der Insula zu erkennen, da es kein einheitliches Benennungsschema zu geben scheint. Was
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in dieser Arbeit als mittlere Insula bezeichnet wurde, kann fur einen anderen Autor die anteriore Insula
sein. Es zuklnftig wird notig sein, dass ein einheitliches Benennungsschema erarbeitet wird, das die
Kommunikation tber die Geschmacksverarbeitung erleichtert. Ergebnisse auf Einzelprobandenebene
haben hier gezeigt, dass cytoarchitektonische Karten funktionelle Relevanz besitzen. Sie kdnnten somit

eine nutzliche Grundlage fir ein Benennungsschema sein.

7.2 Vergleich von passivem und evaluativem Schmecken

Ein Haupteffekt von Geschmack in beiden Experimenten zeigte, dass besonders Areale in der linken
mittleren Insula und im linken OFC gemeinsam bei der Intensitats- und Angenehmheitsbewertung eines
Geschmacksstimulus aktiviert werden. Der Cluster in der Insula tberschneidet sich mit dem Cluster fir
die allgemeine Geschmacksverarbeitung aus Experiment | (s. Abb. 7). Die Voxel dieses Areals repréa-
sentieren somit unabhangig von der Stimulationsmethode und Aufgabenstellung die Prasenz eines Ge-
schmacks auf der Zunge in einem Uberwiegenden Teil der Probanden.

In vielen Untersuchungen wurde die Lage des gustatorischen Kortex weiter anterior (y = 10 bis 20; Rolls,
2016) diskutiert (Araujo, Kringelbach et al., 2003; Grabenhorst & Rolls, 2008; O'Doherty et al., 2001;
Small et al., 1999; Small, 2010). Dennoch gibt es zahlreiche Studien, in denen Ubereinstimmende Akti-
vierungen der mittleren Insula im Zusammenhang mit Geschmacksverarbeitung berichtet wurden (Cerf-
Ducastel et al., 2012; Nakamura et al., 2013; Rudenga et al., 2010; Small et al., 2003; Stephani et al.,
2011; van Rijn et al., 2018; Veldhuizen et al., 2007; Yeung et al., 2017) sowie Ubereinstimmungen mit
posterioren Wahrscheinlichkeitskarten fir den Begriff ,taste* (www.neurosynth.org; Yarkoni et al.,
2011).

Weiterhin konnte erneut bestatigt werden, dass die Ausrichtung der Aufgabenstellung auf bestimmte
Geschmacksstimulus-Eigenschaften die Hirnantwort bei der Wahrnehmung beeinflusst (Bender et al.,
2009; Cerf-Ducastel et al., 2012; Dalenberg et al., 2015; Grabenhorst et al., 2008; Grabenhorst & Rolls,
2008; Kringelbach & Rolls, 2004; Nitschke et al., 2006; van Rijn et al., 2018; Yeung et al., 2018). Die
Aktivierungsmuster beim selektiven Beachten und Bewerten der Stimuluseigenschaften unterschieden
sich von denen beim passiven Schmecken. Das Signal im OFC fiel in der passiven Bedingung schwé-
cher aus. Dies ist Uberraschend, denn der OFC wird allgemein mit Geschmackswahrnehmung und im
Besonderen mit der Kodierung des Belohnungswerts assoziiert (Grabenhorst et al., 2008; Grabenhorst
& Rolls, 2008; Kringelbach, 2005; Kringelbach & Rolls, 2004; Simmons et al., 2014). Die Ergebnisse
lassen vermuten, dass die Beteiligung des OFC vor allem bei evaluativem Schmecken zustande kommt
(s. auch Abschnitt 6.4.3).

Zudem wurden nur beim passiven Schmecken in Experiment | Aktivierungen in der Amygdala gefunden.
Damit Ubereinstimmend vermuteten Bender et al. (2009), dass die Verbindung zwischen Insula und
Amygdala beim passiven im Gegensatz zum evaluativen Schmecken verstérkt ist. Das lasst vermuten,
dass der Amygdala beim Schmecken eher eine Rolle bei der impliziten Geschmacksverarbeitung zu-
kommt. Eine andere Hypothese der Autoren ist, dass die Amygdala einen inhibitorischen Einfluss auf
die Geschmacksverarbeitung ausibt, der bei Aufmerksamkeitsmodulation unterbrochen wird. Vom Ge-
schmackskortex aus verlaufen die Informationen von sii3en und bitteren Arealen auf getrennten Bahnen

in die Amygdala und werden dort unabhéangig voneinander verarbeitet. Neueste Untersuchungen an
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Mausen zeigen, dass es eine getrennte Verarbeitung von Geschmacksqualitat und Angenehmheit gibt
(Wang et al., 2018). Das Ausschalten der Amygdala fiihrt dazu, dass die Tiere Bitter und st weiterhin
auseinanderhalten kénnen, sie zeigen allerdings keine affektiven Reaktionen mehr auf die Ge-
schmacksstoffe. Die Angenehmheitsaktivierungen, die man in der Insula sieht, hangen somit maglich-
erweise eher mit basaleren Geschmackskomponenten, der Geschmacksintensitat oder héheren kogni-

tiven Funktionen, wie Interozeption, Aufmerksamkeit oder Unangenehmheit, zusammen.

7.3 Geschmacksspezifische Aktivierungen

Bei der Betrachtung der neuronalen Antwortprofile in den geschmacksspezifischen Maxima aus der
voxelbasierten Gruppenanalyse entsteht der Eindruck allgemein rezeptiver Geschmacksareale. Die
sensitivere ROIl-basierte Betaprofilanalyse zeigte jedoch spezialisierte geschmacksspezifische Voxel
bei fast allen Individuen. Diese Voxel reagieren auf die Anwesenheit jeweils einer Geschmacksqualitét
starker als auf die aller anderen. Die Analyse der raumlichen Verteilungsmuster dieser geschmacks-
spezifischen Maxima deuten auf eine interindividuelle Varianz bei der rdumlichen Verteilung der ge-
schmacksresponsiven Neurone, was die Identifikation geschmacksspezifischer Karten durch eine Grup-
penanalyse bisher erheblich erschwert haben kénnte.

Sowohl bei passiver Stimulation als auch bei Bearbeitung einer Aufgabenstellung mit Fokus auf Inten-
sitdts- oder Angenehmheitsaspekte konnten stimulusspezifische Aktivierungen auf individueller Ebene
gemessen werden. Aus den Profilen der Ratingexperimente geht jedoch hervor, dass die Aktivierungen
nicht nur geschmacksspezifisch, sondern auch spezifisch fur die Stimuluskonzentration sind. Ein Ver-
gleich der Antwortprofile aus beiden Ratingexperimenten ergab, dass sich die spezifischen Profile der
einzelnen Insula-Subareale nicht unterscheiden. Dies deutet zum einen daraufhin, dass stimulusspezi-
fische Profile nicht durch die Aufgabenstellung beeinflusst werden und zudem repliziert werden kénnen.
Die Subregionen unterschieden sich dagegen in der Starke ihrer Aktivierungen zudem gab es Hinweise
darauf, dass sich Subregionen in den einzelnen Hemisphéaren unterscheiden. In Experiment | zeigte die
ventrale granulare Insula (vid_vlg) das stimulusspezifischste Profil. In derselben Subregion tberschnit-
ten sich auch die Aktivierungsmuster fur den Haupteffekt Geschmack in allen Experimenten (s. Abb. 7),
wodurch anzunehmen ist, dass geschmacksspezifische Reprasentationen vor allem dort lokalisiert sind.
In Abhéngigkeit von der Stimulationsmethode oder Aufgabe zeigten auch die linke dysgranulare Insula
(did), die rechte dorsale agranulare Insula (dla) und die dorsale granulare Insula (dlg) stimulusspezifi-
sche Aktivierungen. Das Signal der besonders anterior gelegenen dorsalen agranularen Insula (dla)
war wahrend der evaluativen Bedingungen im Vergleich zu den anderen Regionen besonders erhdht
(Intensitat: AMg = 0.27, AMaig= 0.27, AMga = 0.14, AMyig_via= 0.27, AMyia = 0.22; Angenehmheit: AMg =
0.30, AMyg = 0.27, AMgia= 0.22, AMyg via = 0.27, AMyia = 0.23 alle p’s < .001, Bonferroni-korrigiert) und
dabei jedoch eher stimulusunspezifisch. Dies kénnte auch ein Grund dafiur sein, dass die anteriore In-
sula haufig an erster Stelle mit Geschmacksverarbeitung assoziiert wird (Araujo, Kringelbach et al.,
2003; Grabenhorst & Rolls, 2008; O'Doherty et al., 2001; Small et al., 1999; Small et al., 2003; Small,
2010). Avery et al. (2015) zeigen, dass diese Region ebenso auf neutrale Stimulation wie auf Ge-
schmacksstimulation reagiert. Bender et al. (2009) konnten dies, unabhéngig von der Aufgabenstellung,

ebenfalls beobachten. Auch die vorliegenden Daten weisen darauf hin, dass dort nicht die Qualitat,



66

sondern eher andere mit Schmecken assoziierte Reize verarbeitet werden. In ihrer Metaanalyse be-
schreiben zudem Kurth et al. (2010) dass die dorsale anteriore Insula vornehmlich an kognitiven Pro-
zessen beteiligt ist. Dazu zéhlen Sprache, Arbeitsgedachtnis und Aufmerksamkeit. Vergleicht man die
Aufgabenstellungen ist anzunehmen, dass in Experiment Il und lll mehr Aufmerksamkeitsressourcen
notwendig waren als beim passiven Experiment I. Dies kdnnte das erhdhte Signal in der dorsalen agra-
nularen Insula (dla) erklaren.

Eine Analyse der raumlichen Konfiguration der interindividuellen geschmacksspezifischen Maxima in
Experiment | legt nahe, dass es eine individueniibergreifende Systematik flir geschmacksspezifische
Reprasentationen in der linken und rechten Hemisphare gibt. Diese geschmacksspezifische Ordnung
konnte in Experiment Il und 11l jedoch nicht repliziert werden. Es gab zwar Uberschneidungen zwischen
Intensitats- und Angenehmheitsaktivierungen in der mittleren Insula, dennoch beeinflusste anscheinend
die Aufgabenstellung die Lokalisation der maximalen geschmacksspezifischen Aktivierungen. Die Lage
der Maxima spiegelt hierbei weniger die Unterschiede zwischen den Stimulusqualitaten wider, sondern
eher den Einfluss der Aufgabenstellung auf die Aktivierungsmuster. Es konnten keine systematischen
Unterschiede zwischen den Lokalisationen der einzelnen geschmacksspezifischen Maxima beobachtet
werden; jedoch sind die Maxima fir Intensitat und Angenehmheit intraindividuell sowohl links- als auch
rechtsseitig an unterschiedlichen Orten reprasentiert. Dies weist darauf hin, dass sowohl Intensitét als

auch Angenehmheit unabhéngig von der Stimulusqualitat verarbeitet werden.

7.4 Funktionelle Lateralisierung in der Insula

In Experiment | wurde unter der Bedingung passiver Geschmacksstimulation eine vornehmlich links
lateralisierte Aktivierung in der Insula beobachtet. Die Konjunktion der Daten aus Experiment Il und IlI
zeigt ebenfalls diese linksseitige Dominanz fir den Haupteffekt Geschmack. Die getrennte Betrachtung
der Intensitats- und Angenehmheitsbedingung deutet darauf hin, dass die allgemeine Lateralisierung
auf der Lateralisierung der Geschmacksdimension Angenehmheit beruht. Die Verarbeitung der Ge-
schmacksintensitat fuhrt in beiden Insula-Hemisphéaren zu robusten Aktivierungen, wahrend die Auf-
merksamkeitsverlagerung auf die Angenehmheitskomponente rechts weiter anterior reprasentiert zu
sein scheint.

Dalenberg et al. (2015) behaupteten aufgrund ihrer datengeleiteten Analyse der Geschmacksdimensi-
onen, dass die Intensitat rechts lateralisiert sei, wahrend Qualitat und Angenehmheit links dominierten.
Die vorliegenden Befunde sprechen allerdings gegen diese Auslegung der Daten, da hier Intensitatsef-
fekte in beiden Hemisphéren beobachtet wurden. Dalenberg et al. (2015) lieBen wahrend ihrer Stimu-
lation nur die Angenehmheit bewerten, wodurch das Signal in erster Linie durch die Aufgabenstellung
konfundiert ist. Die Autoren identifizierten verschiedene Komponenten, aus denen sich das Insula-Sig-
nal zusammensetzte. Die Komponente, die durch die Angenehmheit erklart wurde, war vor allem links-
seitig lokalisiert. Eine zweite Komponente, die durch die Stimuluskonzentration erklart wurde, war rechts
lokalisiert. Durch den Bias der Aufgabenstellung kann allerdings nicht ausgeschlossen werden, dass
ein bilaterales Intensitatssignal vorhanden war, welches jedoch linksseitig vom Angenehmbheitssignal
Uberlagert wurde. Geschmacksangenehmheit hat das Potential als emotionsgeladene Dimension eine

hohere Salienz als die Geschmacksintensitat zu besitzen (Cerf-Ducastel et al., 2012; Zatorre, Jones-
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Gotman, & Rouby, 2000). In dieser Untersuchung und in anderen Studien wurde bei Angenehmheit im
Vergleich zur Intensitat ein starkeres Signal gemessen (Cerf-Ducastel et al., 2012; van Rijn et al., 2018),
was diese These unterstutzt.

Auch auf Einzelprobandenebene gibt es Hinweise, dass rechts die angenehmheitsbezogenen stimu-
lusspezifischen Aktvierungen tendenziell weiter anterior lokalisiert sind als linksseitig. Aus dem Maus-
modell ist bekannt, dass Qualitat und affektiver Wert eines Geschmacks unabhangig voneinander ver-
arbeitet werden (Wang et al., 2018). Da die spezifischen Betaprofile zeigen, dass Geschmacksqualitat
in beiden Insula-Hemispharen in der mittleren ventralen Insula reprasentiert wird, ist es wahrscheinlich,
dass nicht die Geschmacksidentitat in den einzelnen Hemispharen unterschiedlich repréasentiert wird,
sondern die Stimulusangenehmheit. Beispielsweise sind die negativen Angenehmheitsratings in Ab-
hangigkeit von der Aufgabenstellung in unterschiedlichen Hemisphéaren reprasentiert. In Experiment |
zeigte sich eine Kovariation der negativen Ratings in der rechten Hemisphéare. Das Muster deckt sich
dabei mit den Aktivierungen des Angenehmbheitseffekts in Experiment Ill. Allerdings fuhrte im selben
Versuch die Kovariation zu einem bilateralen Muster, dass vornehmlich linksseitig die Insula umfasste.
Folglich scheint die Aufgabenstellung einen Einfluss darauf zu haben, ob gustatorische Signale im Kor-
tex lateralisiert sind. In welcher Weise dieser Einfluss dagegen stattfindet, bleibt noch offen fur Speku-

lationen.

7.5 Fazit

Im Rahmen dieser Arbeit wurde demonstriert, dass Aufgabenstellung und Stimulationsmethode die Ver-
arbeitung von Geschmack in der menschlichen Insula beeinflussen. In Ubereinstimmung mit vorherge-
henden Untersuchungen fihrte die Prasenz von Geschmack gegenuber einer neutralen Bedingung in
insgesamt drei fMRT-Experimenten zur Aktivierung der ventralen granularen Insula. Mittels subjektspe-
zifischer Untersuchungen der stimulusspezifischen Betawerte gelang es geschmacks- sowie konzent-
rationsspezifische Aktivierungen in der Insula zu messen, die bisher mdglicherweise aufgrund ihrer in-
terindividuellen rAumlichen Varianz mittels klassischer voxelbasierter Methoden noch nicht beobachtet
werden konnten. Es konnte dagegen keine aufgabenunabhéngige tbergeordnete raumliche Systematik
fur die stimulusspezifischen Aktivierungen bestimmt werden. Allerdings gelang es die spezifischen Ant-
wortprofile innerhalb derselben Stichprobe zu replizieren. Insula-Subareale mit unterschiedlicher cytoar-
chitektonischer Struktur und verschiedenen funktionellen Verbindungen zeigten individuelle Auspragun-
gen von stimulusspezifischen Antwortprofilen.

Die Analyse der Angenehmheitseffekte deuten darauf, dass die positive Angenehmheit von Geschmack
durch den OFC kodiert wird, wahrend die Insula eher an der Verarbeitung von negativer Geschmacks-
wahrnehmung beteiligt ist. Die Ergebnisse weisen zudem darauf hin, dass die hedonische Verarbeitung
einen Einfluss auf die Lateralisierung von Geschmackseffekten nimmt. Die Bearbeitung einer Intensi-
tatsbewertungsaufgabe fiihrt zudem zu schwéacheren Aktvierungen als die Bearbeitung einer Ange-
nehmheitsbewertung.

Bildgebende Methoden mit einer noch héheren raumlichen Auflésung kénnten in Zukunft dazu dienen
die raumliche Struktur individueller geschmacksspezifischer Aktivierungen préziser abzubilden um so-

mit eine Verbindung zu den Fortschritten auf zellularer Ebene aus der Tierforschung zu ermdglichen.
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Ein weiterer Schritt bestlinde in der Untersuchung der Verarbeitung von Mischgeschmackern aus zwei
oder mehreren Geschmacksqualitaten, um festzustellen ob es spezifische Aktivierungen fir jede Art
von Mischgeschmack gibt oder ob diese Uber ein Zusammenspiel qualitatsspezifischer Aktivierungen
kodiert werden. Darliber hinaus bieten moderne exploratorische Datenanalysemethoden wie die Mul-
tivariate-Pattern-Analysis mittels Hyperalignment einen Weg, um interindividuell gestreute Ge-
schmacksreprasentationen in einem gemeinsamen Raum zu untersuchen und stimulusspezifische Mus-

ter zu identifizieren.
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A Methoden Experiment |

100 —intensivste vorstellbare Wahrnehmung 100

—extrem intensiv

 sehr intensiv

— moderat intensiv

—wenig intensiv
0 —keine Wahrnehmung 0

-100

—angenehmste vorstellbare Empfindung

—extrem angenehm

- sehr angenehm

- moderat angenehm

- ein wenig angenehm

—ein wenig unangenehm

—moderat unangenehm

- sehr unangenehm

L extrem unangenehm

L_unangenehmste vorstellbare Empfindung

Abbildung Al. Darstellung der Labeled Magnitude Scale (LMS) modifiziert fir die Bewertung der Inten-
sitat (links) und der Angenehmbheit (rechts) der Geschmacksreize vor und nach der Untersuchung in

Experiment .
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B Statistische Auswertung der Intensitats- und Angenehm-
heitsratings Experiment |

Tabelle B1

Statistische Kennwerte der Varianzanalyse Zeitpunkt x Skala x Geschmack fur die Intensitatsbewer-
tung der Geschmacksstimuli in Experiment |

Effekt df* F p*

Zeitpunkt 1,22 10.65 .004
Skala 1,22 159.88 <.001
Geschmack 2.77,61.00 43.98 <.001
Zeitpunkt x Skala 1,22 8.52 .008
Zeitpunkt x Geschmack 4,88 4.61 .002
Skala x Geschmack 2.86, 62.85 33.00 <.001
Zeitpunkt x Skala x Geschmack 4,88 3.73 .007

*gof. korrigiert nach Greenhouse-Geisser
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Tabelle B2

Ergebnisse der Post-Hoc-Vergleiche fiir die Varianzanalyse der Intensitatsbewertungen aus Experi-
ment | aufgeteilt nach Skala

9PS LMS

Geschmack VS. AM  SE p* BF10 AM SE p* BF10
Salzigvorher Salzignachher -1.39 1.08 <.001 6419 -15.04 3.06 <.001 411
SURvorher SURnachner -0.17 0.98 .406 0.30 -291 310 .357 0.33
Bittervorher Bitternachher -0.83 1.61 .022 2.51 -6.96 4.46  .133 0.63
Sauervorher Sauernachher -0.91 1.73 .019 2.88 -7.39 295 .020 2.74
Neutralvorher Neutralnachher -0.74 1.84 .067 1.05 -2.43 133 .080 0.92
vorher

Salzig Neutral 3.35 0.28 <.001 2.37e+8 19.83 2.86 <.001 29074
SuR Neutral 452 0.24 <.001 9.85e+11 29.96 2.85 <.001 2.16e+7
Bitter Neutral 435 0.38 <.001 1.22e+8 32.00 3.43 <.001 2.83e+6
Sauer Neutral 3.09 0.26 <.001 2.08e+8 13.04 2.13 <.001 5501
Salzig SR -1.17 0.26 <.001 144 -10.13 350 .008 5.70
Salzig Bitter -1.00 0.46 .042 1.53 -12.17 494  .022 2.56
Salzig Sauer 0.26 0.40 .525 0.26 6.78 3.11  .040 1.58
SuR Bitter 0.17 0.28 .539 0.26 -2.04 401 .616 0.25
SuR Sauer 1.43 0.29 <.001 377 16.91 3.43 <.001 413
Bitter Sauer 1.26 0.32 .001 54 18.96 3.69 <.001 647
nachher

Salzig Neutral 4,00 0.40 <.001 8.28e+6 32.43 3.75 <.001 843280
SuR Neutral 3.96 0.39 <.001 1.18e+7 30.43 3.43 <.001 1.29e+6
Bitter Neutral 443 041 <.001 4.15e+7 36.52 4.14 <.001 1.14e+6
Sauer Neutral 3.26 040 <.001 285118 18.00 1.96 <.001 2.3le+6
Salzig SR 0.04 0.27 0.874 0.22 200 390 .613 0.22
Salzig Bitter -0.43 0.36 0.240 0.42 -4.09 4.64  .388 0.42
Salzig Sauer 0.74 0.24 0.005 8.80 1443 3.66 .001 8.80
SR Bitter -0.48 0.30 0.126 0.65 -6.09 330 .078 0.65
SR Sauer 0.70 0.28 0.020 2.77 12.43 332 .001 2.77
Bitter Sauer 1.17 0.25 <.001 263 18.52 4.16 <.001 263

Anmerkung. Signifikante Vergleiche (p <.002, fir multiple Vergleiche nach Bonferroni angepasst) sind fett markiert.
9PS = Neun-Punkt-Skala, LMS = Labeled Magnitude Scale.
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Tabelle B3

Ergebnisse der Post-Hoc-Vergleiche fiir die Varianzanalyse der Angenehmheitsbewertungen aus Ex-

periment | aufgeteilt nach Skala

9PS LMS

Geschmack VS. AM  SE p BF10 AM SE p BF10
Salzigvorher Salzignachher 0.91 0.23 .001 43.96 5.04 7.16  .489 0.27
SURvorher SURnachner -1.04 0.40 .015 3.52 -12.87 458 .010 1.10
Bittervorher Bitternachher 0.65 0.24 .013 4.03 17.70 5.34 .003 13.10
Sauervorher Sauernachher 0.74 0.32 .029 2.06 543 4.63 .253 0.40
Neutralvorher Neutralnachher 1.00 0.35 .009 5.28 8.74 377 .030 0.85
vorher

Salzig Neutral -0.96 0.37 .018 3.00 -10.70 4.38 .023 2.44
SanR Neutral -0.61 0.41 .148 0.58 -148 5.16 .777 0.23
Bitter Neutral -2.87 0.33 <.001 733829 -30.17 5.05 <.001 3935
Sauer Neutral -0.26 0.38 .503 0.27 -2.39 441 .593 0.25
Salzig SR -0.35 0.44 441 0.29 -9.22 482 .069 1.03
Salzig Bitter 191 050 .001 38.92 1948 493 .001 49.55
Salzig Sauer -0.70 0.51 .188 0.49 -8.30 493 .106 0.74
SanR Bitter 226 0.46 <.001 376 28.70 5.63 <.001 603
SuR Sauer -0.35 0.47 470 0.28 091 5.27 .864 0.22
Bitter Sauer -2.61 0.36 <.001 56183 -27.78 493 <.001 1936
nachher

Salzig Neutral -0.87 0.59 153 0.57 -7.00 7.28 .347 0.33
SuR Neutral 1.43 0.60 .026 2.21 20.13 6.13 .003 12.27
Bitter Neutral -2.52 0.35 <.001 52620 -39.13 4.62 <.001 604197
Sauer Neutral 0.00 0.39 1 0.22 0.91 5.20 .862 0.22
Salzig SR -2.30 0.48 <.001 310 -27.13 7.50 .002 24.38
Salzig Bitter 1.65 0.58 .009 5.28 32.13 7.46 <.001 108
Salzig Sauer -0.87 0.64 .185 0.50 -791 6.72 252 0.40
SR Bitter 3.96 0.64 <.001 6645 59.26 9.10 <.001 12420
SR Sauer 1.43 058 .021 2.69 19.22 758 .019 2.90
Bitter Sauer -2.52 0.39 <.001 12503 -40.04 5.64 <.001 41435

Anmerkung. Signifikante Vergleiche (p <.002, fur multiple Vergleiche nach Bonferroni angepasst) sind fett markiert.
9PS = Neun-Punkt-Skala, LMS = Labeled Magnitude Scale.
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C Ergebnisse der voxelbasierten Gruppenanalyse in Experi-
ment |

Tabelle C1

Lokale Maxima fur den Kontrast Alle Geschmécker vs. Neutral mit einem HRF Peak von 6 s in Experi-
ment |

MNI
Region Hemisphare X y z t k
Striatum R 22 14 2 4.02 14
Anteriore Insula R 42 10 -4 3.94 12
L -34 10 8 3.51 14
L -42 6 -4 3.36 26
Posteriore Insula L -40 -16 8 3.60 11
R 42 -6 -12 3.24 15
Frontales Operculum L -54 2 6 3.84 12
L -56 10 10 3.21 13
R 52 10 0 3.23 19
OFC L -22 34 -16 3.78 15
Amygdala R 34 6 -20 3.63 13
Superiorer temporaler L -54 8 -12 3.43 12
Gyrus

Anmerkung. Alle p’s < .005, unkorrigiert. k (ClustergroRe) = 10.

Abbildung C1. Ergebnisse der voxelbasierten Gruppenanalyse mit einem HRF Peak von 6 s in Experi-
ment |. Aktivierte Hirnregionen mit erhdhter BOLD-Antwort fur alle Geschmécker im Vergleich zur neut-
ralen Lésung. Die Skalen rechts zeigen die Starke des BOLD-Signals.
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Tabelle C2

Lokale Maxima fir die Kontrastierung der einzelnen Geschméacker mit Neutral in Experiment .

MNI
Hemisphére X y z t* k

A Salzig > Neutral

Anteriore Insula L -38 2 -4 4.48 28
L -34 12 10 3.48 17
Somatosensorischer Kortex L -56 0 12 3.55 12
Inferiorer Frontaler Gyrus L -50 24 4 3.23 42
Superior Temporaler Gyrus R 58 2 0 3.24 22
B SUR > Neutral
Anteriore Insula L -38 2 -8 3.86 23
L -28 14 12 3.56 10
Medialer Prafrontalkortex (PFC) L -6 54 8 3.87 20
Ventromedialer PFC, ACC R 4 32 -10 3.90 10
Anteriorer Cingularer Kortex (ACC) L -4 38 -2 3.46 15
C Bitter > Neutral
Anteriore Insula L -38 2 -8 4.00 21
R 38 4 -10 3.59 16
R 32 20 -18 3.81 104
R 38 14 0 3.41 36
L -38 14 2 3.23 15
L -36 26 -4 3.43 14
Frontales Operculum R 50 14  -12 3.57 14
R 52 10 0 3.41 47
OFC L -36 30 -18 4.89 14
L -24 28 -20 3.52 17
Amygdala L -22 4 -18 4.10 10
L -32 4 22 3.58 11
R 24 10 -14 3.25 12
ACC L -2 28 20 3.74 25
Superiorer Temporaler Kortex R 54 4 -18 4.17 30
Temporaler Kortex L -54 -26 -6 3.34 10
D Sauer > Neutral
Mittlere Insula L -38 2 -6 4.09 33
Dorsale Anteriore Insula L -38 16 0 3.33 19
OFC L -34 34 -14 3.39 12
Amygdala L -34 -4 -10 3.30 20

Frontalkortex L -54 6 4 3.85 25

Anmerkung. Alle p’s < .005, unkorrigiert. k (ClustergoRe) = 10.
*Fett markierte Werte p < .05 auf Clusterlevel FWE-korrigiert.
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D Ergebnisse der probandenspezifischen ROI-Analyse Expe-

riment |

Tabelle D1

Statistische Kennwerte der Varianzanalyse der automatisch gewonnenen geschmacksspezifischen Be-

tawerte Uber alle Subregionen in Experiment |

Effekt df* F p

Subregion 3.52, 77.52 5.84 .001
Hemisphare 1,22 0.72 .404
Geschmacksqualitéat 3, 66 3.26 .027
Spezifisches Beta 2.19, 48.16 209.84 <.001
Subregion x Hemisphare 5,110 0.29 .920
Subregion x Geschmacksqualitat 6.36, 139.93 1.99 .067
Hemisphéare x Geschmacksqualitat 3,66 255 .063
Subregion x Hemisphéare x Geschmacksqualitat 15, 330 125 232
Subregion x Spezifisches Beta 6.68, 147.05 2.20 .040
Hemisphare x Spezifisches Beta 4,88 3.84 .006
Subregion x Hemisphare x Spezifisches Beta 9.47, 208.31 0.97 .470
Geschmacksqualitat x Spezifisches Beta 12,264 189.07 <.001
Subregion x Geschmacksqualitat x Spezifisches Beta 60, 1320 159 .003
Hemisphare x Geschmacksqualitat x Spezifisches Beta 6.95, 152.89 1.97 .063
Subregion x Hemisphare x Geschmacksqualitat x Spezifisches 60, 1320 148 .011

Beta

Anmerkung. Signifikante Effekte (p < .05) sind fett markiert.
*gegebenenfalls Greenhouse-Geisser-korrigiert.
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E Pilotexperiment Verhaltensmessung Gustometer
Tabelle E1

Weitere statistische Kennwerte der Varianzanalyse Skala x Geschmacksqualitdt x Konzentration im
Pilotexperiment fur Intensitat und Angenehmheit

Effekt df F p
Intensitat

Skala 1, 360 218.96 <.001
Geschmacksqualitat 4, 360 39.35 <.001
Konzentration 3, 360 21.19 <.001
Skala x Geschmacksqualitat 4, 360 11.60 <.001
Skala x Konzentration 3, 360 8.50 <.001
Angenehmheit

Skala 1, 360 42.77 <.001
Geschmacksqualitat 4, 360 16.63 <.001
Konzentration 3, 360 0.43 .729
Skala x Geschmacksqualitat 4, 360 8.01 <.001
Skala x Konzentration 3, 360 0.19 .904

Anmerkung. Signifikante Vergleiche (p < .05) sind fett markiert
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Tabelle E2

Post-Hoc-Vergleiche der Intensitatsbewertungen im Gustometer-Pilotexperiment — verschiedene Kon-
zentrationen derselben Geschmacksqualitat

BF1o
9PS LMS
Salzig 20 % VS. 40 % 80.53 24.98
20 % VS. 60 % 195.14 145.62
20 % VS. 80 % 44.85 42.23
40 % VS. 60 % 2.32 12.93
40 % VS. 80 % 4.68 12.51
60 % VS. 80 % 0.56 2.23
sun 20 % VS. 40 % 7604.64 35.57
20 % VS. 60 % 4423.85 81.94
20 % VS. 80 % 617.26 1384.83
40 % VS. 60 % 3.77 56.95
40 % VS. 80 % 23.44 25.14
60 % VS. 80 % 4.05 0.31
Bitter 20 % VS. 40 % 11.16 58.91
20 % VS. 60 % 6.99 14.97
20 % VS. 80 % 5.68 43.82
40 % VS. 60 % 0.93 0.47
40 % VS. 80 % 0.72 8.15
60 % VS. 80 % 0.34 1.27
Sauer 20 % VS. 40 % 2.61 175.61
20 % VS. 60 % 9.54 82.06
20 % VS. 80 % 22.81 181.95
40 % VS. 60 % 0.55 0.59
40 % VS. 80 % 110.11 27.08
60 % VS. 80 % 1.47 0.47
Umami 20 % VS. 40 % 0.34 0.50
20 % VS. 60 % 0.39 0.80
20 % VS. 80 % 2.32 0.93
40 % VS. 60 % 0.33 0.35
40 % VS. 80 % 0.83 0.72
60 % VS. 80 % 0.56 0.50

Anmerkungen. 9PS = Neun-Punkt-Skala, LMS = Labeled Magnitude Scale.
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Tabelle E3

Post-Hoc-Vergleiche der Intensitatsbhewertungen im Gustometer-Pilotexperiment — verschiedene Ge-
schmacksqualitaten mit derselben Konzentration

20 % Salzig

SuR

Bitter
Sauer

40 % Salzig

Sun

Bitter
Sauer

60 % Salzig

Sun

Bitter
Sauer

80 % Salzig

Sar

Bitter

Sauer

VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.

VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.

VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.

VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.
VS.

SuR
Bitter
Sauer
Umami
Bitter
Sauer
Umami
Sauer
Umami
Umami

SunR
Bitter
Sauer
Umami
Bitter
Sauer
Umami
Sauer
Umami
Umami

SunR
Bitter
Sauer
Umami
Bitter
Sauer
Umami
Sauer
Umami
Umami

SuR
Bitter
Sauer
Umami
Bitter
Sauer
Umami
Sauer
Umami
Umami

BF10

9PS LMS
528.78 12.30
56.73 16.46
25.01 7.13
69.73 86.09
0.45 0.56
18.21 0.68
1.72 8.94
14.83 10.15
0.50 1.36
17.16 118.85
92.13 29.32
187.39 25.56
3538.51 1.86
2449.28 490.37
2.98 2.73
0.35 0.38
2514.48 127.66
1.93 93.54
6.64 2.29
54.91 64.89
37.88 0.62
157.67 96.00
111.00 10.34
2051.05 2043.69
2.57 5.34
0.40 1.03
1230.89 190.16
1.73 6.94
3.02 2.40
74.26 105.87
0.94 3.37
110.39 11.98
714.25 3.54
2993.24 163.36
30.22 4.13
0.40 0.59
1172.36 130.39
6.23 2.63
4.39 7.75
132.69 106.57

Anmerkungen. 9PS = Neun-Punkt-Skala, LMS = Labeled Magnitude Scale.
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F Statistische Auswertung der Intensitats- und Angenehm-

heitsratings in Experiment |l und Il

Tabelle F1

Ergebnisse der Post-Hoc-Vergleiche fiir die MANOVA der Intensitats- und Angenehmheitsbewertun-
gen aus Experiment Il und 1lI

Intensitat Angenehmheit
Geschmack VS, AM*  SE p BF AM*  SE p BF
Salzig niedrig  Salzig hoch -290 0.26 <.001 2.91e+8 0.84 0.28 274 16.65
SUR niedrig 1.22 0.30 .016 155 -1.43 0.27 .001 1104
Sufi hoch -1.65 0.34 .003 619 -294 031 <.001 2.12e+6
Bitter niedrig 1.37 0.35 .028 52 -0.55 0.31 1 0.49
Bitter hoch -0.62 0.43 1 0.62 0.74 0.35 1 3.63
Sauer niedrig 0.24 0.21 1 0.38 -0.71 0.27 .538 7.58
Sauer hoch -1.89 0.28 <.001 30040 0.18 0.37 1 0.22
Neutral 2.08 0.33 <.001 8885 -1.14  0.29 .029 54
Salzig hoch SR niedrig 4.12 0.29 <.001 4.06e+10 -2.26 045 .002 1408
SuR hoch 1.25 0.21 <.001 9867 -3.78 0.45 <.001 1.35e+6
Bitter niedrig 427 031 <.001 7.51e+9 -1.39 0.48 312 6.69
Bitter hoch 228 0.36 <.001 21092 -0.09 0.49 1 0.22
Sauer niedrig 3.14 0.21 <.001 6.58e+10 -1.54 042 .052 87
Sauer hoch 1.01 0.18 .001 5643 -0.66 0.43 1 1.35
Neutral 498 0.30 <.001 9.51e+10 -1.98 0.48 .017 170.28
SUR niedrig SuR hoch -2.87 0.23 <.001 1.65e+9 -1.51 0.20 <.001 47269
Bitter niedrig 0.16 0.25 1 0.23 0.88 0.23 .032 142
Bitter hoch -1.83 0.37 .002 1091 217 031 <.001 165211
Sauer niedrig -0.97 0.23 .011 284 0.72 0.25 .338 2.66
Sauer hoch -3.11 0.32 <.001 1.48e+7 1.60 0.41 .025 22.69
Neutral 0.87 0.21 .017 21 0.28 0.15 1 1.08
SR hoch Bitter niedrig 3.02 0.29 <.001 3.06e+7 239 035 <.001 71023
Bitter hoch 1.03 0.29 .065 26 3.68 041 <.001 5.27e+6
Sauer niedrig 190 024 <001 426463 223 0.28 <.001 20317
Sauer hoch -0.24 0.26 1 0.30 3.12 042 <.001 12229
Neutral 3.73 0.32 <.001 1.08e+8 1.80 0.28 <.001 7839
Bitter niedrig ~ Bitter hoch -1.99 0.25 <.001 352797 129 0.15 <.001 2.66e+6
Sauer niedrig -1.13 0.18 <.001 8836 -0.16 0.35 1 0.33
Sauer hoch -3.27 0.32 <001 1.36e+7 0.73 0.50 1 0.32
Neutral 0.71 0.17 .017 63 -0.59 0.14 .017 318
Bitter hoch Sauer niedrig 0.86 0.30 .303 8 -1.45 0.40 .055 99
Sauer hoch -1.28 0.37 .091 16 -0.57 0.53 1 0.68
Neutral 2.70 0.38 <.001 59203 -1.89 0.24 <.001 1.42e+6
Sauer niedrig  Sauer hoch -2.14 0.21 <.001 1.05e+7 0.88 0.20 .010 71.79
Neutral 184 0.21 <.001 855337 -0.44 0.27 1 0.44
Sauer hoch Neutral 3.98 0.34 <.001 9.23e+7 -1.32 044 .245 3.73

Anmerkung. *fir multiple Vergleiche nach Bonferroni korrigiert.
Signifikante Differenzen (p < .05) sind fett markiert.
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Tabelle F2

Weitere statistische Kennwerte der Varianzanalyse Experiment x Geschmacksqualitat x Zeitpunkt fir

Intensitat (Experiment | vs. Experiment 1) und Angenehmbheit (Experiment | vs. Experiment Il1)

Effekt df* F p
Intensitat

Experiment 1,16 3.09 .098
Geschmack 4, 64 103.38 <.001
Zeitpunkt 1,16 0.04 .849
Experiment x Geschmack 2.60, 41.59 2.69 .066
Experiment x Zeitpunkt 1,16 35.52 <.001
Geschmack x Zeitpunkt 4,64 4.54 .003
Angenehmbheit

Experiment 1,18 1.16 .296
Geschmack 2.87,51.58 29.35 <.001
Zeitpunkt 1,18 2.83 .110
Experiment x Geschmack 4,72 5.49 .001
Experiment x Zeitpunkt 1,18 4.22 .055
Geschmack x Zeitpunkt 2.44,43.98 2.89 .056

Anmerkungen. Signifikante Vergleiche (p < .05) sind fett markiert

*ggf. Greenhouse-Geisser-korrigiert.
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G Ergebnisse der voxelbasierten Gruppenanalyse in Experi-

ment Il und IlI

Tabelle G1

Lokale Maxima fur gemeinsame ANOVA der Daten aus Experiment Il und Il fir den Effekt Ange-

nehmheit (Angenehmbheit > Intensitét)

MNI
Hemisphére X y z t k
OFC L -30 20 -18 3.87 48
R 30 20 -14 3.81 43
Temporallappen L -66 -22 -18 3.51 16
R 60 -4 -28 3.42 23
ACC R 6 34 20 3.49 19

Anmerkung. Alle p’s < .005, unkorrigiert. k (Clustergéfie) = 10.
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H Ergebnisse der Einzelprobandenanalyse in Experiment Il

und Il

Tabelle H1

Statistisch signifikante Kennwerte der ANOVA der automatisch gewonnenen geschmacksspezifischen
Betawerte aus den geschmacksspezifischen Maxima fur alle Insula Subregionen in Experiment Il (In-

tensitat) und Experiment Ill

Effekt df* F p
Aufgabe 1,23 0.04 .852
Subregion 2.69, 61.90 14.39 .001
Hemisphare 1,23 1.93 .178
Geschmack _Q 2.23,51.30 1.82 .169
Geschmack K 1,23 0.19 .670
Beta_Q 2.20, 50.66 1.15 .330
Beta_ K 1,23 9.75 .005
Aufgabe x Subregion 2.47, 56.80 0.60 .588
Aufgabe x Hemisphére 1,23 0.01 .936
Subregion x Hemisphéare 5,115 3.48 .006
Aufgabe x Subregion x Hemisphére 3.46, 79.51 1.01 401
Aufgabe x Geschmack_Q 3,69 0.05 .984
Subregion x Geschmack_Q 6.50, 149.57 0.92 .488
Aufgabe x Subregion x Geschmack_Q 5.87, 135.03 0.68 .666
Hemisphare x Geschmack_Q 2.37,54.51 0.47 .658
Aufgabe x Hemisphére x Geschmack_Q 3,69 1.45 .236
Subregion x Hemisphéare x Geschmack_Q 8.92, 205.26 0.66 .739
Aufgabe x Subregion x Hemisphéare x Geschmack_Q 7.48,172.15 0.77 .622
Aufgabe x Geschmack_K 1,23 0.00 .948
Subregion x Geschmack_K 2.84, 65.3 1.01 .392
Aufgabe x Subregion x Geschmack_K 3.45, 79.46 1.71 .164
Hemisphare x Geschmack K 1,23 0.14 712
Aufgabe x Hemisphére x Geschmack_K 1,23 0.03 .855
Subregion x Hemisphare x Geschmack_K 5,115 1.83 113
Aufgabe x Subregion x Hemisphare x Geschmack_K 5,115 2.84 .019
Geschmack_Q x Geschmack K 3,69 2.10 .109
Aufgabe x Geschmack _Q x Geschmack_K 3,69 0.18 912
Subregion x Geschmack_Q x Geschmack_K 5.39, 123.97 1.22 .304
Aufgabe x Subregion x Geschmack _Q x Geschmack_K 7.48, 172 0.90 .510
Hemisphéare x Geschmack_Q x Geschmack K 2.39, 54.95 0.18 .873
Aufgabe x Hemisphare x Geschmack Q x Geschmack_K 3,69 1.03 .387
Subregion x Hemisphéare x Geschmack_Q x Geschmack_K 8.07, 185.66 1.61 125
Aufgabe x Subregion x Hemisphéare x Geschmack_Q x Ge- 6.65, 152.98 0.62 732
schmack_K

Aufgabe x Beta_Q 3,69 0.14 .933
Subregion x Beta_Q 8.09, 186.08 1.17 .318
Aufgabe x Subregion x Beta_Q 7.09, 163.14 0.77 .613
Hemisphare x Beta_Q 2.09, 48.1 3.37 .041
Aufgabe x Hemisphére x Beta_Q 3,69 1.34 .268
Subregion x Hemisphére x Beta_Q 15, 345 1.21 .263
Aufgabe x Subregion x Hemisphére x Beta_Q 15, 345 1.05 .399
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Geschmack_Q x Beta_Q

Aufgabe x Geschmack_Q x Beta_Q

Subregion x Geschmack_Q x Beta_Q

Aufgabe x Subregion x Geschmack_Q x Beta_Q

Hemisphare x Geschmack_Q x Beta_Q

Aufgabe x Hemisphére x Geschmack_Q x Beta_Q

Subregion x Hemisphéare x Geschmack_Q x Beta_ Q

Aufgabe x Subregion x Hemisphare x Geschmack_Q x Beta_Q
Geschmack K x Beta Q

Aufgabe x Geschmack_K x Beta_Q

Subregion x Geschmack K x Beta_Q

Aufgabe x Subregion x Geschmack K x Beta_Q

Hemisphéare x Geschmack_K x Beta_Q

Aufgabe x Hemisphéare x Geschmack K x Beta_Q

Subregion x Hemisphare x Geschmack_K x Beta_Q

Aufgabe x Subregion x Hemisphéare x Geschmack K x Beta_Q
Geschmack_Q x Geschmack_K x Beta Q

Aufgabe x Geschmack_Q x Geschmack K x Beta_Q
Subregion x Geschmack_Q x Geschmack K x Beta Q
Aufgabe x Subregion x Geschmack_ Q x Geschmack K x Beta_Q
Hemisphare x Geschmack _Q x Geschmack_K x Beta_Q

Aufgabe x Hemisphéare x Geschmack _Q x Geschmack K x
Beta_Q

Subregion x Hemisphéare x Geschmack_Q x Geschmack K x
Beta_Q

Aufgabe x Subregion x Hemisphéare x Geschmack_Q x Ge-
schmack K x Beta_Q

Aufgabe x Beta_K

Subregion x Beta_K

Aufgabe x Subregion x Beta K

Hemisphare x Beta_ K

Aufgabe x Hemisphare x Beta_K

Subregion x Hemisphéare x Beta_K

Aufgabe x Subregion x Hemisphare x Beta K
Geschmack_Q x Beta K

Aufgabe x Geschmack _Q x Beta_K

Subregion x Geschmack_Q x Beta_K

Aufgabe x Subregion x Geschmack_Q x Beta_K
Hemisphéare x Geschmack_Q x Beta_K

Aufgabe x Hemisphére x Geschmack_Q x Beta_K
Subregion x Hemisphéare x Geschmack_Q x Beta_K
Aufgabe x Subregion x Hemisphare x Geschmack_Q x Beta_K
Geschmack_K x Beta_K

Aufgabe x Geschmack K x Beta_K

Subregion x Geschmack_K x Beta_K

Aufgabe x Subregion x Geschmack_K x Beta_K
Hemisphéare x Geschmack_K x Beta_K

Aufgabe x Hemisphére x Geschmack_K x Beta_K
Subregion x Hemisphéare x Geschmack_K x Beta_K
Aufgabe x Subregion x Hemisphére x Geschmack_K x Beta_K

4.74,108.92
5.21, 119.78
45, 1035
45,1035
9, 207
4.92,113.08
45, 1035
45,1035
1.81,41.54
3,69
15, 345
15, 345
3,69
3,69
15, 345
15, 345
3.5, 80.59
3.29, 75.71
45, 1035
45,1035
4.79, 110.06
4.9,112.71

45,1035

45, 1035

1,23
2.76, 62.23
1.83, 42.07

1,23

1,23
2.99, 68.83
3.19, 73.35
1.82,41.84

3,69
7.02, 161.47

15, 345

3, 69

2.02, 46.41
15, 345
7.69, 176.96

1,23

1,23

5,115
3.41, 78.5

1,23

1,23
2.92,67.21
3.19, 73.36

91.38
2.01
161
1.24
0.92
0.63
1.14
131

183.82
0.71
1.30
1.13
2.01
0.41
1.05
0.76

94.18
1.35
0.88
0.69
0.50
0.92

0.78

0.85

0.14
4.58
0.77
0.22
1.15
0.58
1.68
212.71
1.27
1.41
0.64
1.18
0.86
1.13
1.23
1.62
0.08
0.46
1.40
0.42
0.46
0.58
0.85

<.001
.079
.007
134
.510
.672
.245
.086
<.001
.548
.198
.329
120
.746
.398
717
<.001
.265
.689
.939
.768
468

.857

751

714
.007
.460
.646
.296
.627
176
<.001
.290
.203
.843
.322
432
.325
.284
.216
.784
.806
.246
522
.506
.626
AT7
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Geschmack _Q x Geschmack K x Beta_K

Aufgabe x Geschmack_Q x Geschmack K x Beta_ K

Subregion x Geschmack _Q x Geschmack_K x Beta_K

Aufgabe x Subregion x Geschmack _Q x Geschmack_K x Beta_K
Hemisphéare x Geschmack_Q x Geschmack K x Beta K

Aufgabe x Hemisphéare x Geschmack_Q x Geschmack_K x
Beta K

Subregion x Hemisphéare x Geschmack_Q x Geschmack K x
Beta_K

Aufgabe x Subregion x Hemisphére x Geschmack_Q x Ge-
schmack_K x Beta_K

Beta_Q x Beta_K

Aufgabe x Beta_Q x Beta_K

Subregion x Beta_Q x Beta K

Aufgabe x Subregion x Beta_Q x Beta K

Hemisphéare x Beta_Q x Beta_K

Aufgabe x Hemisphére x Beta_Q x Beta_K

Subregion x Hemisphére x Beta_Q x Beta_K

Aufgabe x Subregion x Hemisphéare x Beta_Q x Beta_K
Geschmack_Q x Beta_Q x Beta K

Aufgabe x Geschmack _Q x Beta_Q x Beta_K

Subregion x Geschmack_Q x Beta_Q x Beta_K

Aufgabe x Subregion x Geschmack_Q x Beta_Q x Beta K
Hemisphare x Geschmack _Q x Beta_Q x Beta_K

Aufgabe x Hemisphéare x Geschmack _Q x Beta_Q x Beta_K
Subregion x Hemisphéare x Geschmack_Q x Beta_Q x Beta_K

Aufgabe x Subregion x Hemisphére x Geschmack _Q x Beta_Q x
Beta_K

Geschmack_K x Beta_Q x Beta_K

Aufgabe x Geschmack K x Beta_Q x Beta_K

Subregion x Geschmack_K x Beta_Q x Beta_K

Aufgabe x Subregion x Geschmack K x Beta Q x Beta_K
Hemisphéare x Geschmack_K x Beta_Q x Beta_K

Aufgabe x Hemisphéare x Geschmack K x Beta_Q x Beta_K
Subregion x Hemisphéare x Geschmack_K x Beta_Q x Beta_K

Aufgabe x Subregion x Hemisphéare x Geschmack K x Beta_Q x
Beta_K

Geschmack_Q x Geschmack_K x Beta Q x Beta_ K

Aufgabe x Geschmack_Q x Geschmack K x Beta_Q x Beta_K
Subregion x Geschmack_Q x Geschmack_K x Beta_Q x Beta_K
Aufgabe x Subregion x Geschmack Q x Geschmack_K x Beta_Q
X Beta_K

Hemisphéare x Geschmack_Q x Geschmack_K x Beta_Q x
Beta_K

Aufgabe x Hemisphare x Geschmack _Q x Geschmack K x
Beta Q x Beta_K

Subregion x Hemisphéare x Geschmack_Q x Geschmack_K x
Beta_Q x Beta_K

Aufgabe x Subregion x Hemisphére x Geschmack_Q x Ge-
schmack_K x Beta_Q x Beta_K

3,69
3,69
6.57, 151.11
15, 345
3,69
3,69

7.29, 167.74

15, 345

1.71, 39.35
1.92, 44.06
3.97,91.21
4.05, 93.11
1.49, 34.28
1.80, 41.49
6.53, 150.19
5.82,133.91
4.97,114.25
4.82,110.95
45, 1035
45, 1035
9, 207
9, 207
45, 1035
45, 1035

2.35,54.13
3,69
15, 345
6.96, 160.05
2.43,55.84
2.27,52.30
6.02, 138.48
6.47,148.84

3.5, 80.44
4.76,109.51
45, 1035
45,1035

5.76, 132.37

491, 113.04

45, 1035

45, 1035

2.49
0.51
1.63
1.67
2.18
1.64

0.87

0.47

1.78
1.21
0.72
0.84
0.72
1.09
1.15
0.79
128.89
1.00
0.94
1.02
1.43
1.38
0.69
1.14

0.27
1.04
1.19
1.08
0.73
0.42
0.66
1.50

170.49
154
1.17
0.96

1.13

0.19

1.08

1.28

.068
.678
.136
.054
.098
.188

.537

.953

.185
.308
.581
.502
456
.339
.333
575
.001
420
.589
446
.176
201
.942
.245

.798
379
277
377
512
.684
.684
.178

.001
.187
.210
.556

.347

.963

.330

.105

Anmerkung. Signifikante Effekte (p < .05) sind fett markiert. Trendeffekte (p < .10) sind kursiv markiert. Q = Ge-

schmacksqualitat; K = Konzentration. *gegebenenfalls nach Greenhouse-Geisser korrigiert.
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Abbildung H1. Geschmacks- und konzentrationsspezifische Antwortprofile aller Insula-Subregionen fur
die linke und die rechte Hemisphére aus dem Intensitatsexperiment. Dargestellt sind die mittleren Be-
tawerte der Insula-Voxel mit der héchsten stimulusspezifischen Antwort eines jeden Probanden. Die
Fehlerbalken reprasentieren den Standardfehler des Mittelwerts.
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Abbildung H2. Geschmacks- und konzentrationsspezifische Antwortprofile aller Insula Subregionen fur
die linke und die rechte Hemisphare aus dem Angenehmheitsexperiment. Dargestellt sind die mittleren
Betawerte der Insula-Voxel mit der héchsten stimulusspezifischen Antwort eines jeden Probanden. Die
Fehlerbalken reprasentieren den Standardfehler des Mittelwerts.
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