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Randolf Menzel

Megaleistungen mit Minihirn:
Neuronale Strategien kleiner Gehirne

(Akademievorlesung am 22. April 1999)

Die Welt im Kopf — in dieser Serie von drei Vorlesungen der Akademie tragen
Ihnen Neurowissenschaftler vor, wie sie {iber Fragen im Grenzgebiet zwischen
experimenteller Naturwissenschaft und geisteswissenschaftlich geprigten Ko-
gnitionswissenschaften nachdenken. Neurowissenschaftler stellen dabei gern die
grofien Fragen:

Wie erzeugt das Gehirn BewuBtsein, wie die Einheit von Wahrnehmung und Ich-
Vorstellung, wie ist sprachliche Kommunikation méglich, wie leistet das Gehirn
zielgerichtetes Handeln, Lernen komplexer Zusammenhénge und lebenslanges
Gedéchtnis.

Uber die Forschungsstrategie bei solchen Fragen haben wir in den letzten beiden
Vortrdgen Spannendes gehort.

Wenn man sich nun ansieht, auf welchen Gebieten die modermne Neurowissenschaft
vor allem neue Einsichten gewonnen hat, so ist dies auf der Ebene der Zellen und
Molekiile: wir wissen in grofier Detailfiille, wie Nervenzellen arbeiten, was Erre-
gung der Nervenzellen ist, wie diese von Neuron zu Neuron geleitet und dabei
verarbeitet wird, welche Molekiile mit welchen Eigenschaften beteiligt sind.
Zwischen den grof3en und wichtigen Fragen und diesem Basiswissen klafft eine
grofe Liicke:

Wir wissen nicht, wie in den komplexen Netzwerken der Neurone Information
verarbeitet und gespeichert wird, welches eigentlich der Code ist, mit dem diese
Netzwerke arbeiten, und wie die Verschaltung im Gehirn stindig so angepaBt wird,
daR diese ungeheure Fiille von sinnvollen Verhaltensweisen, emotionalen Zustéin-
den und mentalen Operationen mdoglich ist, die wir bei Menschen und Tieren be-
obachten.

Damit gerit der Angriff auf die groBBen Fragen in massive Schwierigkeiten: Wo-
nach sollen wir suchen, und wie verkntipfen wir Ereignisse im Gehirn kausal mit
den beobachteten Leistungen?



130 Randolf Menzel

Neben den erkenntnistheoretischen Problemen, die sich hier stellen — und auf die
ich nicht einmal verweisen kann —, sind es auch ganz praktische, experimentelle
Probleme, die ungeklart sind.

Ich will Thnen eine Strategie vorstellen, die typisch fiir einen Zoologen ist. Sein
Credo ist ganz einfach:

Die Evolution der Tiere bietet uns ein riesiges Arsenal von GehirngroBen und
Komplexititsgraden. Alle diese Gehirne vermitteln den Tieren Wahrnehmung und
steuern ihr Verhalten. Sie geben ihnen die Fihigkeit, aus Erfahrung zu lernen und
lang anhaltende Gedéchtnisse zu bilden. Kleine und weniger komplexe Gehirne
werden dies wohl fiir einfachere Aufgaben leisten, groBere fiir schwierigere. Da all
diese vielen Gehirnkonstruktionen iiber den Prozef} der Evolution in einem histo-
rischen Bezug stehen, liegt es nahe anzunehmen, daB manche Entdeckungen der
phylogenetisch fritheren Gehirne durch Kombination und Abwandlung zu lei-
stungsfahigeren Modulen in weiter entwickelten Gehirnen zusammengebaut wur-
den. Ich will dieses Argument nicht weiter ausbreiten und nur festhalten: es macht
Sinn fiir einen Biologen anzunehmen, dal komplexe Leistungen aus Elementen
bestehen, diese Elemente einfacheren Leistungsformen der gleichen Kategorie
zugrunde liegen und sich unter giinstigen Umstéinden in einfacher organisierten
Systemen vielleicht besser studieren lassen. Solche Modellsysteme konnten damit
den Vorteil bieten, an ihnen Prinzipien mit dem jetzt zur Verfiigung stehenden
Methodeninventar untersuchen zu kénnen.

Es 146t sich nicht leugnen, daf} ich damit einer Art Vermeidungsstrategie das Wort
rede: erst einmal die schier unldsbar erscheinenden grofien Fragen vermeiden und
dort suchen, wo Licht ist, wo sich also ein methodischer Ansatz auftut. Ein solches
Vorgehen mufl man mit Skepsis betrachten, denn es kénnte ja gut sein, daf es uns
zwar allerhand Details, aber wenig Information iiber die groBen Fragen liefert. Fiir
ein solches Vorgehen spricht, daB Modellstudien besonders in der Biologie viel-
filtig zu Finsichten gefiihrt haben, deren Bedeutung fiir die jeweils groflen Fragen
erst spit, jedenfalls meist nicht wihrend der Arbeit an den Modellobjekten er-
kannt wurde.

Es wird heute in der Tat um ein kleines Gehirn gehen, und die Fragen, die wir
stellen wollen, sind auch im Verhéltnis zu den groBen Fragen kleine Fragen: Wie
wird die Welt von einem Minihirn wahrgenommen und wie verdndern sich dessen
neuronale Strukturen durch Lernen, Aber Sie werden mir zugeben, die befriedi-
gende Beantwortung dieser Fragen bringt uns sicherlich ein Stiick niher an die
zentralen Fragen der Neurowissenschaft. Die Hoffnung ist, da wir dabei auf
Funktionsprinzipien der mittleren Ebene der Gehirnkomplexitit stoen, die auf-
wirtskompatibel sind: die also Module und Elemente der Informationsverarbei-
tung und -speicherung darstellen, die Voraussetzungen fiir hoch geordnete ko-
gnitive Leistungen sein kénnten.
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Ein wichtiges Argument fiir einen solchen Ansatz ist die Hoffnung, daB der metho-
dische Zugang bei einem geeigneten kleineren Gehirn leichter ist. Ich werde daher
einige Betonung auf die Darstellung der experimentellen Methoden legen.

Das Minigehirn

Unser Versuchsobjekt ist die Honigbiene, ein sozial lebendes Insekt von etwas
liber einem Zentimeter Grofle, Ihnen allen als stichwiitig wohl bekannt, wenn es
seine Kolonie zu verteidigen gilt. Sein Gehirn muf} es im Flug transportieren, wir
erwarten also von einem so kleinen Tier keine grole Gehirnmasse. In der Tat ist
es auch nur Stecknadelkopf groB (ca. 1 mm®) und besitzt auch nur etwas weniger
als 1 Million Neurone (genau 960.000). Zu welchen erstaunlichen Leistungen die-
ses kleine Hirn fahig ist, werde ich unten noch kurz beschreiben. Hier wollen wir
die Frage stellen: Wie klein ist nun dieses Gehirn? Ist 1 mm?® klein? Das ist keine
triviale Frage, denn die Gehirngrofle wird vor allem von der KorpergroBe be-
stimmt (Abb. 1). Viele Sinneszellen und viele Muskeln eines groBeren Korpers
brauchen einen groeren Gehirn-Computer als die wenigen Sinneszellen und Mus-
keln eines kleinen Korpers. Abweichungen von dieser Allometrie gibt es in der
Tat, und diese sind fiir Uberlegungen tiber den Zusammenhang zwischen relativer
GehirngroBe und kognitiven Leistungen auch besonders interessant. Primaten und
besonders Homo sapiens weichen positiv vom allometrischen Trend der Séuge-
tiere ab. Sdugetiere wiederum haben insgesamt eine gerade statistisch signifikante
relativ groBere Gehirngrofle als die ibrigen Wirbeltiere (MacPhail 1982).

Nun sollen ja groBere Gehirne intelligenter sein als kleinere (MacPhail 1982). Da-
mit sind nattirlich allometrisch korrigierte relativ groBere Gehirne gemeint, denn
mit Elefanten und Walen wollen wir uns natiirlich nicht vergleichen. Aber da es
kein einheitliches Maf3system fiir Intelligenz und kognitive Leistung gibt, bleibt
eine solche Vermutung unsicher. Auflerdem konnte dieser Effekt moglicherweise
wenig bedeutsam sein, denn die oben erwdhnten Abweichungen von dem Allome-
triephdnomen sind ja eher marginal. Man muB hier aber vorsichtig sein, weil bisher
immer das ganze Gehirnvolumen betrachtet wurde. Bestimmte Teile des Gehirns
sind teilweise betréichtlich gréfier, und dies konnte die eigentlichen Unterschiede
ausmachen. Der prifrontale Cortex des Menschen ist unter Beriicksichtigung der
Allometrie zum Beispiel doppelt so grof wie der des Schimpansen, wihrend ande-
re Regionen (solche, die fiir die Motorik und die Somatosensorik zustéindig sind)
deutlich kleiner sind (Deacon 1992). Da dem préfrontalen Cortex in besonderer
Weise menschliche Kognitionsleistungen zugeschrieben werden und die Motorik
sowie Somatosensorik beim Schimpansen ohne Zweifel reichhaltiger als beim
Menschen sind, erhilt die differenzierte Vermutung einer positiven Korrelation
zwischen dem relativen Gehirnvolumen und der Gehirnleistung eine starke Stiitze.
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Abb. 1
Zusammenhang zwischen Korpergrofie und Gehirngrofle bei einer grofien Zahl von
Wirbeltieren und (ganz links) fiir die Honigbiene (nach MacPhail 1982). Es ergibt sich
ein nahezu linearer Zusammenhang in einer doppelt logarithmischen Darstellung. Men-
schen und Delphine weisen ein groferes allometrisches Gehirnvolumen auf, und auch
Primaten liegen generell oberhalb der mittleren Funktion. Das Bienengehirn ist nicht nur
relativ um zwei Zehnerpotenzen kleiner als das kleinste Wirbeltiergehirn sondern auch
relativ kleiner als von der Korpergrofie des Tieres zu erwarten wire.

Auf unser Minihirn angewandt bedeuten diese Uberlegungen zunzchst einmal, daB
das Bienengehirn absolut und relativ betrachtet klein ist gegeniiber den Wirbel-
tiergehirnen (siehe Abb. 1). Allerdings miissen wir hier doppelt vorsichtig sein:
(1) Wir extrapolieren bei diesem Vergleich tiber einen groBen Bereich. (2) Wir
vergleichen zwei sehr unterschiedliche Gehirnkonstruktionen. Insektengehirne
weichen in vielfiltiger Weise von der Anatomie der Wirbeltiergehirne ab: Die
Insektengehirne sind kompakt aufgebaut, die Zellkorper der Neurone nehmen
nicht an der Erregung teil, viele Neurone sind im Verhéltnis zum Gehirn sehr grof3,
manche Typen von Neuronen gibt es nur in ganz geringer Zahl. Es konnte ja sein,
daf} diese unterschiedliche Anatomie zu einem anderen Volumen/Leistungsver-
héltnis flihrt als bei den Wirbeltiergehirnen.
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Was leistet dieses Minihirn?

Etwas vollmundig spreche ich in dem Titel meines Vortrages von Megaleistungen.
Mal abgesehen davon, daB dies natiirlich eine werbewirksame Ubertreibung sein
soll, ist es schon beeindruckend, zu welchen anpassungsfahigen Leistungen (auf
diese will ich mich hier beschréinken) das Bienengehirn befhigt ist.

Ich wihle einige Beispiele aus dem Verhaltensrepertiore der Honigbiene aus, die
die Fihigkeit zur Extraktion von Regeln durch Lernen zeigen.

1. Sequentielles Lernen von Landmarken als Vorstufe des Zithlens.

Werden Bienen an einer Reihe von Landmarken zu einer Futterstelle entlang dres-
siert, so merken sie sich die Aufeinanderfolge und Zahl der Landmarken. Wird
deren Abstand vergroBert oder verkleinert, oder ihre Sequenz verdreht, suchen sie
entsprechend bevorzugt bei kiirzeren oder weiteren Entfernungen (Chittka et al.
1995; Chittka and Geiger 1995). Dieses Verhalten kann als eine Form des Proto-
zdhlens (numerosity, Gelman & Gallistel 1978) bezeichnet werden, da es die Zahl
der Objekte beriicksichtigt sowie deren Sequenz. Es wurde noch nicht getestet, ob
Bienen zwischen Objekten verschiedener Art generalisieren konnen, was auf eine
Unabhingigkeit der Zahl von bestimmten Objekten hinweisen wiirde.

2. Kombinieren von Raumbezogenen Geddchinisinhalten.

Erlernen Bienen zwei Futterstellen in unterschiedlicher Richtung und Entfernung,
dann finden sie auf direktem Weg zurlick zu threm Heimatstock, wenn sie an einer
Stelle zwischen den beiden Futterstellen freigelassen werden (Menzel et al. 1998).
Da sie die Stelle, an der sie freigelassen werden, nicht kennen, bedeutet dies, daf
sie iiber einen allerdings noch unbekannten Vorgang der Integration von zwei ge-
trennten Gedichtnissen eine neue Flugstrecke bestimmen konnen, Diese Gedécht-
nisintegration kann einfacher oder komplexerer Natur sein. Im einfachen Falle
wiirden Bienen eine Art beste Passung der an dieser Stelle wahrgenomrmenen fer-
neren Landmarken mit den jeweiligen Landmarkengedéchtnissen an den beiden
Futterstellen suchen. Im komplexeren Falle wiirden sie die Vektorgedéchtnisse,
die sie mit den beiden Futterstellen assoziiert haben, an der neuen Stelle aufrufen,
weil es Ahnlichkeiten in der Landmarkenkonstellation zu beiden Futterstellen
gibt, und dann eine Art Vektorintegration (der -mittelung) durchfiihren. Eine dritte
Moglichkeit besteht darin, dal Bienen auf ihren Orientierungsfliigen, die sie vor
Aufnahme der reguliren Sammelfliige durchfiihren, ein kartenartiges Gedéchtnis
der Landschaft um den Heimatstock erlernen und dieses dann nutzen, um die neue
AuflaBstelle zu bestimmen. Fiir letztere Interpretation sprechen neuere Befunde
(Menzel 1999), die allerdings unter anderen Versuchsbedingungen erhoben wur-
den.
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3. Tanzkommunikation

Wie wir aus den berithmten Studien von Karl von Frisch wissen, kommunizieren
Bienen iiber Futterstellen (Frisch 1965). In ritualisierten Bewegungen teilen sie
Entfernung und Richtung einer Futterstelle mit. Unter bestimmten Bedingungen
kann man Bienen dazu bewegen, liber lingere Zeit oder zu bestimmten Zeiten
diese Tanzbewegungen durchzufiihren (,,Marathontéinzer*). Haben nun Bienen
zwei Futterstellen an verschiedenen Orten — eine am Vormittag, eine am Nach-
mittag — gelernt und fragt man sie, welche Stelle sie in der Nacht angeben, so
findet man: vor Mitternacht weisen sie auf den Nachmittagsstandort, nach Mitter-
nacht auf den Vormittagsstandort hin, und um Mitternacht kdnnen sowohl beide
wie falsche Stellen angegeben werden (Frisch 1965). Die Tanzkommunikation
wird nicht nur zum Hinweis auf ertragreiche Futterstellen (Nektar, Pollen), sondern
auch auf eine Wasserstelle, auf eine Harzquelle zum Abdichten des Nestes und
auf mogliche Niststellen fiir einen Schwarm verwendet (Frisch 1965). Das Tanz-
verhalten ist also keineswegs nur eine senso-motorische Kopplung zwischen inten-
dierten Flugbewegungen und ritualisierten Laufbewegungen, sondern ein kontext-
abhiingiges, situationsgerechtes und auf komplexen Lernvorgingen beruhendes
Kommunikationssystem. All dies deutet darauf hin, daf} dieses Verhalten von
neuronalen Verarbeitungsmechanismen generiert wird, dem gewisse kognitive
Strukturen nicht abgesprochen werden koénnen. Welchen Komplexititsgrad diese
kognitiven Strukturen haben, ist noch nicht bekannt.

4. Kategoriale Wahrnehmung: Unterscheidung von symmetrischen und asymme-
trischen Mustern.

Dressiert man Bienen auf Serien unterschiedlicher symmetrischer (bilateral- bzw.
spiegelsymmetrisch) und unsymmetrischer Muster, wobei stets entweder die sym-
metrischen oder die unsymmetrischen Muster belohnt werden, so wihlen Bienen
nach einer Reihe von Versuchsdurchgéingen in neuen Sitzen von symmetrischen/
unsymmetrischen Musterpaaren die jeweils belohnte Kategorie (Abb. 2). Es 14ft
sich zeigen, daf} dieses Wahlverhalten nicht von anderen konfundierten Muster-
parametern abhingt (Giurfa et al. 1996). Die Fihigkeit der Zuordnung einer kate-
gorialen Eigenschaft setzt voraus, daB diese wahrgenommen wird und in sukzes-
siven Lernschritten von dem jeweiligen Einzelfall abstrahierend bzw. iiber die
Einzelfille hinaus generalisierend gelernt wird. Das Minihirn der Biene verfiigt
nicht nur iiber diese Fihigkeit, sondern zeigt Aspekte einer visuellen Konzeptbil-
dung. Xonzeptbildung kann man als eine Form der Kategorisierung verstchen, die
auf abstrakten Kriterien beruht (Deacon 1997). Es muf also ein Wissen um die zu
16sende Aufgabe unter Anwendung kategorialer Wahrnehmung vorhanden sein.
Ein solches ,,Wissen* kénnte bei der Biene darin bestehen, daf sie im Verlaufe die-
ses Lernvorganges nicht nur die jeweilige kategoriale Zuordnung leistet, sondern
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Abb. 2
Bienen konnen aus einer Vielzahl von symmetrischen und asymmetrischen Mustern den
Formparameter ,,Symmetrie* extrahieren (Giurfa et al., 1996). Einzelne Bienen werden
auf 8 nacheinander gezeigte Triaden von symmetrischen und asymmetrischen Mustern
dressiert (linke Seite: symmetrische und asymmetrische Trainingsstimuli). Bei einigen
Tieren werden die symmetrischen Muster belohnt, bei anderen die asymmetrischen, In
der Testsituation werden Paare von neuen symmetrischen und asymmetrischen Mustern
geboten und registriert, wie hiufig diese gewihlt werden (oben rechts: symmetrische und
asymmetrische Teststimuli). Die Kurven (rechts unten) zeigen das Wahlverhalten diesen
Testmusterpaaren gegeniiber an. Es wird deutlich, daB die Tiere wihrend der ersten Se-
rien von Triaden beide Muster gleich stark wihlen, aber nach dem 6. Lerndurchgang die
jeweils belohnte Kategorie bevorzugt wihlen.

auch ,,versteht, um welche Aufgabe es sich dabei handelt. Dies 146t sich dadurch
priifen, daB8 die Tiere nach dem Erlernen von zum Beispiel der Kategotie sym-
metrisch anschliefend die Kategorie unsymmetrisch erlernen, Sollte dieser zweite
Lernvorgang schneller erfolgen als der erste, dann haben sie eine Art ,,Wissen“
liber die Aufgabe gelernt, die iiber die kategoriale Zuordnung hinausgeht. Dies ist
in der Tat der Fall (Giurfa et al. 1998). Beim Umdrehen der kategorialen Zuord-
nung bendtigen Bienen nur wenige Lernschtitte, um auf die neue Aufgabe umzu-
schalten.
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In diesem Zusammenhang ist es natiirlich wichtig, da8 Begriffe wie ,,Verstehen,
Wissen, Abstrahieren nicht im deklarativen Sinne verstanden werden. Nicht-
deklarative Kategorisierung und Konzeptbildung wurden bei Tieren vielfiltig
untersucht (Pearce 1994), und lassen sich also auch bei Bienen im visuellen
Wahrnehmungsbereich nachweisen.

5. Kontextabhiingiges und konfigurales Lernen und Erinnern

Bienen lernen verschiedene Signale (Farben, Diifte, Richtungen zum Heimat-
stock, Richtungen zur nichsten Futterstelle) als Futterhinweise an verschiedenen
Orten oder zu verschiedenen Zeiten im Tagesverlauf (Menzel et al. 1999). Dies
bedeutet, daf sie innerhalb der gleichen Verhaltenskategorie (Futtersuche) mehrere
assoziative Verkniipfungen kontextbezogen herstellen und zur kontextabhéingigen
Verhaltenssteuerung aus dem Gedéchtnis aufrufen konnen.

AusschlieBlich elementare Formen der Assoziation zwischen einem Hinweisreiz
und einer Belohnung reichen auch bei recht einfachen Formen des Lernens wie
bestimmten Formen der Konditionierung nicht aus, um das Verhalten zu erkliren.
Wird die Biene zum Beispiel auf bindre Mischungen von je zwei aus vier Diiften
(A, B, C, D) konditioniert, dann kann sie ohne Schwierigkeiten zwischen den
Mischungen AB, AC, CD und BD unterscheiden (sogenannte bikonditionale Dis-
kriminierung). Da sie die Duftkomponenten in den Mischungen wahrnimmt, ist
diese Fihigkeit nur erklidrbar, wenn nicht nur elementare Assoziationen zwischen
jedem einzelnen Duft und der Belohnung gebildet werden, sondern die Konfigu-
rierung der Stimuli zu einem Stimuluskomplex gelernt wird (konfigurale Assozia-
tion im Gegensatz zu elementaren Assoziationen). Zu dem gleichen Schluf kom-
men wir, wenn wir fragen, ob Bienen Stimulusmuster von den Stimuluselementen
zu unterscheiden lernen. Zum Beispiel besteht ein Stimulusmuster AB aus den bei-
den Diiften A und B. Die Biene lernt sowohl AB als belohnt und A sowie B als
nicht belohnt zu beantworten, wie auch die umgekehrte Konstellation (Miiller et al.
1996). Die Regel hinter diesen Lernformen lautet also, es kommt nicht auf die
jeweils einzelnen Stimulusassoziationen an, sondern auf die spezifische Verkniip-
fung von mehreren — in diesem Fall zwei - Stimuli. Solche Konfigurierungen lei-
sten Bienen auch zwischen Stimuli verschiedener Modalitdten, zum Beispiel visu-
ellen (Farbe) und olfaktorischen.

Funktionale Elemente des Lernens:
Auf der Suche nach dem neuronalen Substrat

All diesen Leistungen liegt als funktionales Element die Fihigkeit zu assoziati-
vem Lernen zugrunde, die Fihigkeit also, einem Hinweisreiz aufgrund einer Paa-
rung mit einem bedeutungsvollen Reiz die Eigenschaft eines Prddiktors fiir ein
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bedeutsames Ereignis (Belohnung, erfolgreiches Heimkehren) zu geben. Visuelle
und olfaktorische Signale werden mit Belohnung assoziiert, Landschaftsmerkmale
werden mit dem Heimflugvektor assoziiert. Wenn man nun nach den neuronalen
Grundlagen solcher assoziativer Lernvorgéinge sucht, mufl man eine Versuchssitua-
tion wihlen, in der Bienen auch unter Bedingungen assoziativ lernen, die neurophy-
siologisches Experimentieren erlauben. Dazu miissen die Tiere an der Bewegung
gehindert und das Gehirn muB fiir elektrophysiologische oder optische Registrie-
rungen zuginglich gemacht werden.

Eine einfache Form des assoziativen Lernens ist die klassische Konditionierung,
wie sie erstmalig von Pavlov bei seinen Experimenten mit Hunden beschrieben
wurde (Pavlov 1927). Verwendet man Diifte als Hinweissignale, sind Bienen dazu
auch in der Lage, wenn sie in kleine Rohrchen eingeklemmt werden (Abb. 3),
unter dem Mikroskop ihr Gehirn freigelegt wird und die Erregung einzelner Neu-

Abb. 3
Versuchsanordnung, in der Bienen auf einen Duft dressiert werden. Hierzu wird ein Duft
auf die Antennen geblasen und kurz danach das Tier mit einem Tropfen Zuckerldsung
belohnt. Diese Versuchsanordnung wurde mit lebenden Tieren in einer Videoprojektion
wihrend des Vortrags vorgefiihrt und gezeigt, daB die Tiere sehr schnell lernen, auf den
Duft alleine mit dem Ausstrecken des Riissels zu reagieren. Diese Form des assoziativen
Lernens ist ein robustes Verhalten, das die Tiere auch zeigen, wenn sie fiir elektrophy-

siologische und optische Registrierungen aus dem Gehirn vorbereitet werden.
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rone oder Teile des Gehirns elektrophysiologisch oder optisch gemessen wird. Ziel
solcher Versuche ist es, neuronale Korrelate des assoziativen Lernens aufzuspiiren.
Der entscheidende Vorteil der Arbeit mit Bienen besteht nun einmal darin, daB die
Tiere unter diesen Bedingungen nicht nur auf einen Duftreiz konditioniert werden
kénnen, sondern auch das erfolgreiche Lernen wihrend des Experiments durch
Verhaltensreaktionen gepriift werden kann. Zum anderen bietet die neuroanatomi-
sche Organisation des Insektengehirns die Moglichkeit, die integrativen Leistungen
des Nervensystems auf der Ebene einzelner, identifizierter Neurone zu erfassen.

Im Vortrag wurde die Konditionierung auf einen Duftreiz vorgefiihrt. Dabei wurde
deutlich, daB3 es sich um einen zuverlidssigen, sehr schnellen und robusten Lern-
vorgang handelt: bereits das erste Tier aus einer Gruppe von dazu wie in Abbil-
dung 3 vorbereiteten Tieren lernte den Duft nach einer Paarung mit Zuckerbeloh-
nung. Dies wurde daran sichtbar, daB es vor der Paarung auf den Duftreiz allein
seinen Riissel nicht ausstreckte, dies aber nach der Paarung tat. Natiirlich bedarf es
einer Fiille von Kontrollexperimenten, um zu zeigen, daB es sich hierbei tatséch-
lich um einen assoziativen Lernvorgang handelt, da die Konditionierung zu lang
andaverndem Gedéchinis fithrt und daB dieses Lernen Eigenschaften hat, wie sie in
einer langen Tradition der experimentellen Psychologie fiir viele Tiere nachgewie-
sen wurden. Darauf kann hier nicht weiter eingegangen werden (Menzel 1990).

Wonach suchen wir, wenn wir das neuronale Korrelat des Lernens und der Ge-
déchtnisbildung aufspiiren wollen? Um diese Frage beantworten zu k6nnen, mii3-
ten wir eine Vorstellung dariiber besitzen, wie Wissen im Gehirn reprisentiert ist,
wie verhaltenssteuernde Inhalte codiert sind und welche Eigenschaften des Ner-
vensystems die Anderung durch Lernen widerspiegeln. Da wir diese Kenntnisse
nicht haben, werden wir zuerst einmal nach allen Formen der Verdnderung der
Arbeitsweise des Nervensystems suchen, die sich mit dem Lernvorgang korrelieren
lassen. Eine solche Suche wiire von Zuféllen geprigt, hitten wir nicht eine Arbeits-
hypothese. Diese kann wie folgt formuliert werden: Lernen fiihrt zu Verdnderun-
gen der Verschaltung von Neuronen. Neue und andere Verschaltungen haben zur
Folge, daf} die einzelnen Neurone, die Netzwerke von Neuronen und ganze Areale
des Gehirns das Wissen nach dem Lernen anders représentieren als vorher. Wir
miissen also die Frage stellen, wie auf der Ebene der einzelnen Neurone, der Netz-
werke und der Areale Wissen représentiert wird. Neurophysiologen streiten sich
dariiber, ob diese drei Ebenen eine ebenbiirtige Rolle spielen bei der Wissensrepri-
sentation. Vor allem wird die Frage gestellt, ob einzelne Neurone im Netzwerk
von vielen Tausenden tiberhaupt eine relevante Rolle spielen. Auerdem wird
heftig diskutiert, welche von den vielen Eigenschaften eines Neuronennetzwerkes
fiir die Wissensreprisentation bedeutsam ist, zum Beispiel mehr die rdumliche
Verteilung der Erregung oder ihr prézises zeitliches Auftreten. Weiterhin wird kon-
trovers diskutiert, ob globale elektrische Eigenschaften von Arealen im Gehirn
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liberhaupt einen Zusammenhang mit der Wissensreprisentation erkennen lassen.
Vergleicht man die unterschiedlichen experimentellen Ansitze in den Beitrigen
zu diesem Thema, werden die Unterschiede in den Denkweisen und den MeB-
methoden offensichtlich.

Ich werde mich hier auf die Diskussion der drei Ebenen — Neuron, Neuronennetz,
Neuronenareal — konzentrieren und zu zeigen versuchen, daf die Wissensreprisen-
tation und ihre Anderung durch Lernen auf all diesen drei Ebenen studiert werden
muB. Um deutlich zu machen, da} die am Modellfall Honigbiene gewonnen Ex-
gebnisse relevant fiir andere Tiere (und auch den Menschen) sind, soll nur kurz
darauf hingewiesen werden, da3 die Erregungsbildung und -leitung mit Blick auf
ihre basalen Eigenschaften im Bienengehirn nicht anders erfolgt als in den Gehir-
nen anderer Tiere. Die Erregung wird in Form von Aktionspotentialen iiber die
Axone der Neurone geleitet, gelangt von einem Neuron zum néchsten tiber Synap-
sen und wird durch das Zusammenwirken von Synapsen verarbeitet. Die daran
beteiligten molekularen und zelluldren Vorgiinge sind nur graduell von denen in
anderen Nervensystemen verschieden. Die neuroanatomische Organisation 146t ein
Organisationsprinzip besonders deutlich erkennen, das wahrscheinlich fiir alle
Nervensysteme gilt, ndmlich, die Differenzierung von Neuronen in engagierte
Neurone (dedicated neurons) und Rendezvous Neurone (assambly neurons). Enga-
gierte Neurone haben spezifische Zellgestaiten und sind Leistungskreisen fest
zugeordnet. Wenn sie ihre Eigenschaften zum Beispiel durch Lernen éndern, dann
bleiben sie diesen Netzwerken weiterhin verhaftet. Es kann auch angenommen
werden, daB sie — wenn tiberhaupt — nur im geringen Umfang an mehr als einem
Leistungskreis teilnehmen. Rendezvous Neurone dagegen organisieren sich dy-
namisch zu funktionalen Netzwerken. Thre Zellgestalten sind weitgehend dhnlich,
und eine feste Zuordnung zu bestimmten Leistungskreisen besteht nicht. Lernen
fiihrt wahrscheinlich zur Umorganisation von funktionalen Netzwerken, die aus
solchen Neuronen bestehen. Die Organisationsprinzipien werden durch das von
Edelman (1993) entwickelte darwinistische Selektionsschema besonders iiberzeu-
gend beschrieben. Das bedeutet, dafl aus einem mehr oder weniger groflen Satz
von Neuronen gleicher Kompetenz durch stochastische und regelhafte Vorgiinge
zeitlich begrenzte (dynamische) Netzwerke entstehen, in diesem Verschaltungs-
zustand Wissen spezifisch représentiert ist und Lernen in der Auswahl, der Dy-
namik und der Verkniipfung mit anderen Netzwerken besteht. Da jedes einzelne
Neuron an mehreren bis vielen solchen dynamischen Netzwerken beteiligt sein
kann, ist die Wissensreprisentation und ihre Anderung durch Lernen nicht in
einzelnen Neuronen erkennbar,

Die nachfolgende Darstellung konzentriert sich auf engagierte Neurone, weil iiber
diese besonders viele Daten vom Bienengehirn vorliegen. Rendezvous Neurone
sind aber im Bienengehirn nicht weniger wichtig (z.B. in den weiter unten erwéhn-
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ten Pilzkdrpern). Es ist bekannt, daf} sie bei der Gedéchtnisbildung von entschei-
dender Bedeutung sind, aber die neuronalen Mechanismen werden noch nicht ver-
standen. Im S#ugetiergehirn ist die Situation gerade umgekehrt, hier liegen vor
allem Untersuchungen an Netzwerken von Rendezvous Neuronen vor. Engagierte
Neurone wurden nur wenig untersucht.

Ein engagiertes Neuron

Auf der Suche nach Neuronen, die im Bienengehirn das bedeutungsvolle Signal
»Belohnung* représentieren, stiel unser Mitarbeiter Hammer (1993) auf ein Neu-
ron, das diese komplexe Funktion als einzelnes Neuron codiert. Wie die Abbil-
dung 4 zeigt, handelt es sich um ein weit verzweigtes Neuron, das seinen Zell-
korper in der ventralen Mittellinie des unter dem Schlund liegenden Ganglions
hat (daher der Name: VUMmx1, ventrales unpaares medianes Neuron Nr. 1 im
Maxillarneuromer des Unterschlundganglions) und im Gehitn mit seinen Dendri-
ten an drei paarigen Stellen mit der Duftbahn konvergiert: in den Antennalloben
(den sensorischen Verarbeitungsinstanzen der Duftrezeptoren), in den Lippenre-
gionen der beiden Pilzkérper und in den beiden Ausgangsregionen des Gehirns,
den lateralen protocerebralen Bereichen. Diese Gestalt und die Eigenschaft des
Neurons, auf Zuckerstimulation zu reagieren, legten die Vermutung nahe, daf3 es
eine Rolle bei der Vermittlung der Belohnung wihrend des olfaktorischen Lernens
spielen konnte. Bewiesen hat Hammer diese Vermutung mit einem Substitutions-
experiment. Hierbei wird die Erregung des Neurons intrazellulédr abgeleitet, wih-
rend das Tier fiir ein Duft-Konditionierungsexperiment vorbereitet ist. Nun wird
bei einem Teil der Tiere die Belohnung mit Zuckerstimulation durch eine intra-
zelluldre Reizung des Neurons ersetzt. Hierbei werden unmittelbar nach der Duft-
reizung gerade so viele Aktionspotentiale in dem Neuron ausgeltst, wie entstehen
wiirden, hitte man das Tier mit Zucker stimuliert (Vorwértspaarung von Duft und
Belohnungsersatz). Kontrollexperimente sind solche, in denen die intrazellulére
Reizung vor der Duftstimulation gegeben wird (Riickwértspaarung). Im letzteren
Fall sollten wie im normalen Konditionierungsexperiment die Tiere den Duft nicht
lernen, da er der Belohnung folgt und nicht ihr vorausgeht. In der Tat reagieren
die Tiere auf den Duft nur bei Vorwirtspaarung und nicht bei Riickwirtspaarung.
VUMmx1 ist also als einzelnes Neuron in der Lage, dem Tier Belohnung beim
Duftlernen zu melden.

Das VUM Neuron reprisentiert nicht nur die Belohnungsfunktion beim olfaktori-
schen Lernen, sondern zeigt auch die spezifischen Eigenschaften der sogenannten
prddiktiven Codierung bei der assoziativen Plastizitét: Assoziatives Lernen fiihrt
dazu, daB das Belohnungsneuron selbst verstirkt auf den gelernten Stimulus rea-
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Abb. 4
Im Bienengehirn ist die Erregung eines bestimmten einzelnen Neurons hinreichend fiir
assoziatives Duftlernen (Hammer, 1993). Dazu muB3 das Neuron kurz nach der Duftsti-
mulation erregt sein. Dieses Neuron mit der Bezeichnung VUMmx1 (ventrales unpaares
medianes Neuron des Maxillarneuromers) ist weit im Gehirn verzweigt und projiziert in
die paarigen Strukturen der Antennalloben, der Lippenregionen der Pilzkérper und in
die seitlichen Bereiche des Gehirns (siche Text). Intrazelluldre Ableitungen von diesem
Neuron (unten) weisen nach, dafl sich das Neuron VUMmx1 nach den Prinzipien der
pridiktiven Codierung verhilt. Das Neuron verdndert seine Reaktion auf den gelernten
Duft ebenfalls: es reagiert-verstirkt auf einen gelernten Duft nicht aber auf einen nicht
gelernten Duft. AuBerdem fillt nach dem Lernen die Reaktion auf den belohnenden
Reiz (Zuckerldsung) nahezu voilig aus, nicht aber wenn der belohnende Reiz nach dem
nicht gelernten Duft gegeben wird. Dies bedeutet, daf das Neuron auf einen erwarteten
Reiz anders reagiert als auf einen nicht erwarteten Reiz (siche Text).
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giert (Hammer 1997). AuBlerdem verliert es erstaunlicher Weise im Verlaufe des
Lernens seine Reaktion auf den belohnenden Stimulus, wenn dieser als erwarteter
Stimulus auf den gelernten Stimulus folgt. Damit codiert das Neuron eine Eigen-
schaft, die in formalen Modellen von Konditionierungsvorgéngen als Fehlersignal
bezeichnet wird und als essentielle Komponente des Assoziationsvorganges be-
trachtet wird (Sutton and Barto 1981; Schultz et al. 1997; Hammer 1997). Dies ist
aus folgendem Grund so spannend: Pridiktive Codierung wird tliblicherweise als
Leistung eines Netzwerkes betrachtet, das den einfachen Vorgang der klassischen
Konditionierung mit kognitiven Dimensionen ausstattet, nimlich 1.) der Ubertra-
gung der Belohnungsfunktion auf einen neutralen — urspriinglich von Bedeutung
freien — Stimulus (Verhaltensphédnomen: Konditionierung zweiter Ordnung) und
2.) der Verhinderung von Lernen, wenn der erwartete belohnende Stimulus tat-
séchlich eintritt (Verhaltensphdnomen; Blockierung von Neu-Lernen). Dies alles
leistet nun ein einzelnes Neuron — natiirlich im Verbund mit den mit ihm verschal-
teten Neuronen.

Vergleichbare Eigenschaften wurden bei Neuronen im Primatengehirn gefunden,
die aus dem ventralen Tegmentum in den Streifenk&rper ziehen und den Trans-
mitter Dopamin (DA) enthalten (Schultz et al. 1997). Es wird angenommen, daf3
solche DA-Neurone wihrend appetitiver Lernvorgénge bei Wirbeltieren das Be-
lohnungssignal {ibermitteln und nach dem Prinzip der pridiktiven Codierung arbei-
ten, also das Belohnungssignal auf die mit ihm gepaarten Signale iibertragen und
nur dann auf das Belohnungssignal reagieren, wenn es unerwartet auftritt. Unklar
ist aber, ob sie nur in Gruppen und Netzwerken ihre Funktion erfiillen, oder ob
den einzelnen Neuronen vergleichbare spezifische Aufgaben zukommen wie dem
VUMmx!1 Neuron.

Nun reden wir hier von einem einzelnen Neuron, dabei gibt es ja so viele Neuro-
ne im Gehirn — immerhin 950.000 im Bienengehirn, und Millionen x Millionen
in unserem — so dafl man sich fragen muf, ob dem einzelnen Neuron liberhaupt
eine grofie Bedeutung zukommt. Im S#ugergehirn sind immerhin nur ca. 50 Neu-
rone fiir die Generierung des Atmungsrhythmus zusténdig, und wenn nur wenige
tausend Neurone in dem oben erwéhnten ventralen Tegmentum zerstort sind, kann
dies zur Parkinson’schen Krankheit fithren. Bei Krebsen wird eine ganze Verhal-
tenssequenz (Fluchtschwimmen) von einem einzelnen Neuron, ja von einem ein-
zelnen Aktionspotential in einem Neuron ausgeldst (Edwards et al. 1999). Wir
konnen also die Frage stellen, wie wichtig sind einzelne Neurone? Dariiber gibt
es seit Konorsky’s Konzept des gnostischen Neurons eine intensive Diskussion in
der Neurowissenschaft, die mitunter auch recht polemisch gefiihrt wurde (,,GroR-
mutter-Neuron“). Diese Auseinandersetzung hat eine tiefere Wurzel. Ist das Gehirn
wie eine hierarchische Verarbeitungspyramide organisiert, in der iiber Konver-
genzschaltungen letztlich alle Wahrnehmungsinhalte, Gedéchtnisse, Verhaltens-
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routinen und kognitiven Leistungen jeweils separat in einzelnen Neuronen niedet-
gelegt sind? Wer schaut dann auf all diese einzelnen Neurone und verleiht ihnen
Inhalt — Descartes’ homunculus? Dal} so ein Konzept nicht sehr weit fiihrt, ist
offensichtlich, aber die Angst vor Descartes’ homunculus hat zu einer zu weitge-
henden Abwehr der Bedeutung einzelner Neurone gefiihrt und dabei wichtige
Befunde ignoriert. Ein weiterer Grund kommt hinzu: Formale Modellierungen
komplexer neuronaler Funktionen gehen von (kiinstlichen) neuronalen Netzen aus,
in denen eine Vielzahl identischer Neurone verschaltet sind. Solche Modelle fiih-
ren unausweichlich zu der Vorstellung, dafl spezifische Inhalte verteilt in vielen
Neuronen représentiert sind, und das einzelne Neuron keine wirkliche Rolle spielt.
Dieser Ansatz ist aber eine Notlosung, weil sich Modelle, die den anatomischen
und physiologischen Befunden néher wiiren, nicht (noch nicht?) rechnen lassen.
Es mag also klug sein, die Debatte tiber die ,,Intelligenz* einzelner Neurone nicht
alternativ — Neuron gegen Neuronnetz — zu fiihren, sondern additiv — engagierte
einzelne Neurone und Rendezvous Neurone tragen gleichermalien zur Leistung des
Nervensystems bei. Die Befunde am Belohnungsneuron VUMmx1 haben jeden-
falls gezeigt, daf die ,Intelligenz* eines Neurons bemerkenswert sein kann, und
dal} seine Aktivitit zu einem bestimmten Zeitpunkt hinreichend ist fiir eine kom-
plexe neuronale Funktion.

Es wird auch erkennbar, welche schwierigen Aufgaben auf uns zukommen, wenn
wir die Funktion und Anpassung neuronaler Netze (natiirliche wie kiinstliche) ver-
stehen wollen. Ziel mub3 es sein, auch Netzwerke aus und mit engagierten Neuro-
nen zu modellieren, Deren besondere Gestalt, ihre spezifische Verschaltung wie
auch ihre intrinsischen Eigenschaften bestimmen ihre Rolle im Netzwerk und
miissen daher in zukiinftigen Modellansétzen beriicksichtigt werden.

Funktionskarten: Wissen als Landschaft im Gehirn

Ein wichtiges Ordnungsprinzip in groen Gehirnen ist die kartenartige Reprii-
sentation der wahrgenommenen Auflenwelt, Wir wissen auerdem, dal diese Er-
regungskarten durch Erfahrung gedndert werden konnen und zwar sehr viel
schneller als bisher angenommen wurde. Welche Organisationsprinzipien liegen
der Entstehung und Verdnderung solcher Erregungskarten zugrunde? Es wére nun
ideal, wenn man Erregungskarten, die aus vielen Neuronen bestehen, darstellen
und ihre Anderungen wihrend des Lernens sehen konnte. Dies ist im Bienengehirn
moglich.

Wie alle Insekten riechen Bienen mit den Antennen. 60.000 Rezeptorzellen, die
fiir verschiedene chemische Substanzen empfindlich sind, befinden sich auf jeder
Antenne. Thre Axone projizieren in eine erste Verschaltungsinstanz, den Anten-
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nallobus. Diese Struktur ist wie die erste olfaktorische Verschaltungsinstanz im
Stugetiergehirn (olfaktorischer Bulbus) in kugelférmige Neuropile (Glomeruli)
gegliedert, in denen die von den Chemorezeptoren eingehende Information ver-
rechnet und auf Neurone verschaltet wird, die weiter in das Gehirn projizieren.
Jeder Antennallobus im Bienengehirn enthélt 160 Glomeruli, im olfaktorischen
Bulbus der Méuse sind es etwa 1.000 Glomeruli. Riecht nun eine Biene einen Dulft,
dann fiihrt dies zur Erregung von einigen Glomeruli, wéhrend die meisten Glo-
meruli keine Erregung zeigen. Dies kann man dadurch nachweisen, da man das
Gehirn mit einem fluoreszierenden Farbstoff durchtrinkt, der von den Neuronen
aufgenommen wird und der mit dem AusmaB seiner Fluoreszenz die Ca**-Konzen-
tration in den Zellen angibt. Werden Neurone erregt, fiihrt dies zu einem Anstieg
der Ca**-Konzentration. Da man nun die Verteilung der Fluoreszenz mit dem
Mikroskop bildhaft erfassen kann, 1468t sich die Erregungsverteilung als Folge eines
Riechvorganges wie in einem Film bildhaft darstellen. Die Abbildung 5 zeigt sol-
che Bilder. Das Teilbild A gibt einen Antennallobus des Bienengehirns wieder, der
aus traubenformig angeordneten Glomeruli aufgebaut ist. Teilbild B zeigt die Dar-
stellung der Erregung in einigen Glomeruli bei Stimulation der Antenne mit einem
Duft. Helle Punkte bedeuten eine durch die Duftstimulation erfolgte Zunahme der
Ca-abhingigen Fluoreszenz. Dies ist ein Indikator fiir die neuronale Erregung
(Aktivierung) der Glomeruli. Ublicherweise wird die Erregungsstirke und damit
die Ca®*-Konzentration mit Farben wiedergegeben. Dies wurde als Computerani-
mation in der Vorlesung vorgefiihrt. Da hier eine Farbabbildung nicht m&glich
ist, behelfen wir uns mit einer Schwarz-Weifl-Abbildung und einer graphischen
Darstellung,.

Der glomerulédre Code fiir Diifte ist ein verteilter, sparsamer und kombinatorischer
Erregungscode (Joerges et al. 1997, Galizia et al. 1999). Verschiedene Diifte fiih-
ren zu verschiedenen Erregungskarten, und ein bestimmter Glomerulus kann an der
Codierung verschiedener Diifte beteiligt sein. Die Duftkarten gleichen sich weit-
gehend zwischen dem rechten und dem linken Antennallobus und zwischen Anten-
nalloben verschiedener Tiere (Galizia et al. 1998). Das deutet darauf hin, daB die
Verschaltung der Axone der Chemorezeptoren weitgehend genetisch kontrolliert
ist. Allerdings gleichen sich die Erregungskarten von Tier zu Tier nicht génzlich.
Dies beruht darauf, da8 Lernvorgénge die Erregungskarten dndern. Dies kann man
direkt sichtbar machen, wenn man die glomeruliren Erregungskarten wihrend des
Lernvorganges abbildet. Die Teilbilder C und D in Abbildung 5 veranschaulichen
die Zunahme der glomeruldren Aktivierung durch Lernen. Hier ist die Aktivierung
auf der Ordinate aufgetragen und die Buckel zeigen jeweils dieselben Orte der
glomeruldren Aktivierung. Jeder Buckel entspricht einem Glomerulus. Die statisti-
sche Auswertung vieler solcher Experimente in einer differentiellen Konditionie-
rung zeigt Teilbild E. In dieser Serie von Experimenten wird ein Duft (CS+) mit
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Optische Registrierung der Erregung in den Glomeruli des Antennallobus.
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Belohnung gepaart, ein anderer (CS-) nicht gepaart, und ein dritter (S) nur vor und
nach der Konditionierung gegeben, um die Generalisierung zu testen. Genau das
gleiche Experiment wurde mit Bienen durchgefiihrt (Teilbild F), die so behandelt
wurden, wie bei den Registrierungen der Ca-Fluoreszenz, und die im Verhaltens-
test auf den Lerneffekt untersucht wurden. Es ergeben sich die gleichen Veréinde-
rungen im Verhalten wie in den Glomerulus Aktivierungen durch Lernen. Lernen
fiihrt folglich zu einer Intensivierung und einer Anderung der Duft induzierten
Muster (Faber et al. 1999). Funktionskarten kénnen also im Bienengehirn in ihrer
erfahrungsabhiingigen Dynamik direkt beobachtet werden.

Unsere Ergebnisse lassen sich so interpretieren, dafl ein Netzwerk von engagierten
Neuronen aufgrund genetischer Entwicklungsprogramme ein morphologisch sta-
biles Verschaltungsmuster ausprégt. Die Anpassung durch Lernen besteht nun
offensichtlich darin, daB die Stirke der synaptischen Verschaltung quantitativ
verindert wird. Dies wiederum fiihrt dazu, dafl die Erregungskarten fiir Diifte in
ihren wesentlichen Eigenschaften erhalten bleiben, dal aber gelernte von unge-
lernten Diiften groBere Unterschiede zwischen ihren jeweiligen Erregungskarten
aufweisen. Diese Eigenschaften erklédren eine Reihe psychophysischer Phidnomene,

zum Beispiel die Tatsache, da die Unterscheidung zwischen Reizen (hier: Diifte)
davon abhingt, welche Erfahrungen mit diesen Reizen gesammelt wurden. Solche
Wahrnehmungsphidnomene gelten allgemein fiir Tiere und den Menschen.

Neuronennetze im Takt:
Welche Rolle spielt die Zeitstruktur im Erregungscode ?

Neben dem rdumlichen Aktivierungsmuster spielt aber auch die Zeitkomponente
eine Rolle bei der Duft-Kodierung. In den Pilzkorpern der Heuschrecke und der
Biene treten bei Duftreizung oszillierende Feldpotentiale auf (Laurent and Naraghi
1994; Stopfer et al. 1997). Die Aktivitit einzelner olfaktorischer Neurone, die zum
Gehirn ziehen, ist wihrend bestimmter Phasen ihrer Erregung mit diesen Oszilla-
tionen synchronisiert. Unterschiedliche Neurone synchronisieren wihrend unter-
schiedlicher Phasen. Das konnte bedeuten, daf im Verlaufe einer Erregungsantwort
auf einen Duft stindig wechselnde Gruppen von Neuronen sich zusammenfinden,
weil sie synchron aktiv sind, und daB die zeitliche Abfolge dieser Rendezvous
und die Art ihrer Zusammensetzung ebenfalls Information iiber den Duft beinhal-
ten konnte (Wehr and Laurent 1996). In diesem Fall géibe es also neben oder zu-
sitzlich zu dem anatomischen Substrat der Verschaltung von engagierten Neuro-
nen die Potenz einer zeitweisen funktionellen Verkniipfung dieser Neurone in einem
Rendezvousverband. Sind beide diese Codierungsformen wichtig und welche Rolle
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spielen sie bei der Duftunterscheidung und beim Duftlernen? Diese Frage kann
man wiederum bei Bienen recht gezielt untersuchen, weil es gelingt, die Rolle der
Synchronitit zwischen den Neuronen zu manipulieren und zu priifen, ob dies eine
Rolle fiir die Duftwahrnehmung und das Duftlernen spielt.

Die Arbeitsgruppe von Laurent zeigte, dai} die Synchronisation durch inhibitori-
sche Netzwerkaktivitit hervorgerufen wird. Aufhebung der inhibitorischen Wir-
kung zwischen den im Antennallobus befindlichen Neuronen durch den GABA-
Antagonisten Picrotoxin desynchronisiert die Projektionsneurone, ohne dabei die
mittlere Aktionspotentiaifrequenz einzelner Projektionsneurone zu beeinflussen
(MacLeod and Laurent 1996). Dressiert man Bienen unter solchen Bedingungen,
zeigt sich, daB die Tiere noch lernen, aber nicht mehr so prizise Diifte unterschei-
den konnen (Stopfer et al. 1997). Vielleicht ist also das rdumliche Erregungsmuster
im Antennallobus fiir die grobe Codierung und der Zeitcode fiir die Feinunterschei-
dung zustindig.

Die Frage nach der Bedeutung oszillatorischer Feldpotentiale und der préizisen zeit-
lichen Korrelation von Aktivititen in Neuronen ist eine der besonders heifl disku-
tierten Problemkreise in der Neurowissenschaft. Die Synchronitit der Erregung
kénnte Neurone zu einem funktionalen Rendezvous zusammenfiihren und damit
eine spezifische Leistung des Nervensystems zustande bringen. Dies konnte das
Vereinigen verstreut im Nervensystem vorliegender Erregungen sein, eine Leistung,
die das Nervensystem erbringen muf3, wenn die Représentation von Objekten
mit ihren vielen Bigenschaften nicht mit einem ,,gnostischen Neuron* geleistet wird
(Singer and Gray 1995). Dem funktionalen Rendezvous der Neurone wiirde dann
das Wahrnehmungsphénomen der Bindung von Objekteigenschaften zu einem Ob-
jekt entsprechen — eine auflerordentlich interessante Hypothese, weil fiir die Waht-
nehmung der schier unendlichen Zahl von Objekten eine Lésung mit engagierten
Neuronen unméglich erscheint. Allerdings gilt es hier zu beriicksichtigen, daff nicht
alle Wahrnehmungsobjekte diese flexible Form der Codierung benétigen. Bei
stereotypen und schnellen senso-motorischen Verschaltungen wie der Verhal-
tenssteuerung iiber Pheromone und akustischen wie visuellen Schliisselsignalen
mag die Zustindigkeit engagierter Neurone im Vordergrund stehen. Synchronitit
zwischen Rendezvous Neuronen konnte auch oder ausschlieBlich der erfahrungs-
abhingigen Verkniipfung zwischen Neuronen dienen und damit ein Substrat fiir
Lernvorginge sein. ,,Wite together what fires together* ist ein Prinzip der synapti-
schen Plastizitit, das seit (Hebb 1949) als fundamental angesehen wird. In welcher
Weise engagierte und Rendezvous Neurone zusammenwirken, fiir welche Leistun-
gen des Nervensystems sie jeweils und im Verbund zusténdig sind und ob rdum-
liche sowie zeitliche Codierung gleichermaBen bedeutsam sind, ist weitgehend
ungeklirt, Solche Fragen lassen sich nur kldren, wenn es gelingt, die Verhaltens-
ebene (also die Leistungsebene des ganzen Gehirns) mit der Netzwerkebene so in
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Verbindung zu bringen, dal kausale Bezichungen aufgedeckt werden konnen. Es
war mein Ziel ihnen zu zeigen, daf hierfiir ein Modellorganismus wie die Ho-
nigbiene geeignet erscheint.

Abschlieflende Bemerkung

»Jedes Insekt, jede Ameise und jede goldene Biene, sie alle kennen so wunderbar
ihren Weg, obwohl sie keinen Verstand besitzen. Dostojewskij (in: Die Briider
Karamasow) hat recht, keinen Menschenverstand, aber einen Bienenverstand, der
es ihnen erlaubt, rasch zu lernen, nach einfachen Regeln Lerninhalte zu verkniipfen
und Gedachtnisinhalte mit ritualisierten Bewegungen mitzuteilen.

Das ist wenig verglichen mit den Leistungen grofier Gehirne, gar nicht zu sprechen
von unserem Gehirn. Viele Verhaltensweisen der Biene sind wenig flexibel und
durch genetisch bedingte Verdrahtung im Gehirn als stereotype Verhaltensroutinen
festgelegt. In diesem Geriist von vorher bestimmten Schaltkreisen iibernehmen
plastische Verkniipfungen eine Offnung fiir die Erfahrung. Vielleicht sind aber
gerade diese wenigen plastischen Verknlipfungen experimentell eher zugénglich,
Trotz dieser Einschréinkungen, die zumindest teilweise ihre Ursache in der gerin-
gen GroBe des Gehirns haben mdgen, produziert dieses Minihirn ein auflerordent-
lich anpassungsfihiges Verhalten sowohl als Individuum in der Auseinanderset-
zung mit der Urhwelt als auch als Mitglied in einer hoch differenzierten sozialen
Gemeinschaft. Daraus kann man zu allererst einmal lernen, daB wir fiir vieles, was
unser Gehirn leistet, nicht die obersten Instanzen unserer kognitiven Fihigkeiten
in Anspruch nehmen miissen. Es stehen ja millionenfach mehr Neurone in unserem
Gehirn zur Verfiigung, den Mehrwert zu den einfacher organisierten und ausge-
statteten Gehirnen zu erbringen. Wenn flexible Navigation, durch Regeln gesteuer-
tes Lernen, lang anhaltendes Gedéchtnis und Kommunikation mit motorischen
Mustern von einem derart winzigen Gehirn geleistet werden, dann liegt es nahe
anzunehmen, daf} die neuronalen Prinzipien, die der Funktion dieses Gehirns zu-
grunde liegen, einen hohen Grad von Effizienz besitzen. Es konnte hilfreich sein,
diese Prinzipien besser zu verstehen und dann gezielt zu iiberpriifen, ob sie fiir
komplexere Gehirne und komplexere Leistungen in dhnlicher Weise gelten. Eine -
solche Forschungsstrategie macht Sinn, weil der experimentelle Zugang zu den
Schaltkreisen dieses Gehirns in mancher Weise gilinstiger und leichter ist, insbe-
sondere wenn es darum geht, die Funktionsanalysen auf der Neuronenebene mit
denen auf der Verhaltensebene zu verkniipfen. Voraussetzung fiir einen solchen
Zugang ist natiirlich, daB8 es Sinn macht anzunehmen, daf8 die Prinzipien, nach
denen die Neuronennetze Information verarbeiten, speichern und auslesen, im
Bienengehirn denen in groen Gehirnen dhnlich oder gleich sind. Hierfiir gibt es
eine Reihe von guten Griinden.
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Ich bin auf drei neuronale Funktionsprinzipien eingegangen, von denen wir an-
nehmen, daf} sie gleichermalen fiit andere Gehirne gelten: die Leistungen des
einzelnen engagierten Neurons, die Figenschaften von Funktionskarten, und die
mogliche Bedeutung des Zeitcodes im Netz von Rendezvous Neuronen.

Die integrative Leistung von einzelnen Neuronen wird leicht iibersehen in einem
Meer von vielen Milliarden von Neuronen. Hier kénnten Studien an identifizierten
engagierten Neuronen — wie ich sie angedeutet habe — das notige experimentelle
Material liefern, um die aktuelle Vorstellung iiber die Bedeutung des einzelnen
Neurons zu verdndern. Neuronale Verschaltungen lassen sich sehr viel leichter
und ,eleganter formal beschreiben und modellieren, wenn man annimmt, dafl
neuronale Netze aus gleichartigen Neuronen zusammengesetzt sind. Das ist aber
ein derart von der Wirklichkeit abweichender Ansatz, daf3 er unbedingt korrigiert
werden muB. Wie die morphologische und funktionale Identitdt und Einzigartig-
keit von Neuronen in einem Netzwerk von vielen solchen ,,Perstnlichkeiten®
formal erfat werden kann, 146t sich noch nicht abschétzen, aber das experimen-
telle Datenmaterial in Form von rekonstruierten Neuronen in einem dreidimen-
sionalen Atlas der betreffenden Gehirnbereiche kann mit modernen optischen
Methoden und Computer unterstiitzten Darstellungsweisen zur Verfligung gestellt
werden. Solche Daten habe ich fiir das Bienengehirn im Vortrag vorgefiihrt.
Karten von Erregungen als neuronale Korrelate der Sinneswelt sind von allen
Gehirnen wohl bekannt. Weniger klar ist, welche Regeln ihre Veriinderung durch
Erfahrung steuern. Ich habe Thnen gezeigt, wie man mit optischen Methoden dem
Gehirn dabei zusehen kann, Erregungskarten durch Lernen zu verdndern. Jetzt
wird es darum gehen, nach den zelluldren Mechanismen und den Folgen fiir die
Wahrnehmung und die Bildung des Gedéchtnisses zu suchen. Es gibt gute Griin-
de anzunehmen, daf} die strukturelle und funktionelle Dynamik neuronaler Kar-
ten ein generelles Prinzip der erfahrungsabhéngigen Plastizitdt des Gehirns ist
(Jenkins et al. 1990). Diese aber direkt wihrend des Lernvorganges mit einer Auf-
16sung bis zu den einzelnen Nervenzellen sichtbar zu machen, ist bisher auf das
Bienengehirn beschriinkt.

Fiir die Frage nach der Bedeutung eines Zeitcodes sollte es von Bedeutung sein,
daB auch hier die Verhaltensleistung bei der Wahrnehmung und beim Lernen
gleichzeitig mit den Registrierungen der Erregungsverldufe zuginglich sind. Viel-
leicht gelingt es dann, einen kausalen Bezug zwischen den synchronen Erregungen
in verschiedenen Neuronen und den globalen Gehirnleistungen herzustellen.

Der Erkenntnisgewinn in der Neurowissenschaft hingt wesentlich von Methoden
und geeigneten Préparaten ab. Geeignet sind vor allem solche Versuchsanord-
nungen, die es erlauben, die Ebene der Leistung des ganzen Gehirns, also die
Verhaltensebene, mit elementaren neuronalen Leistungsebenen zu verkniipfen.
Dann niamlich kann man nachweisen, dal eine elementare Leistung mit einer Sy-
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stemleistung kausal zusammenhéngt. Die drei Beispiele, die ich gewihlt habe,
demonstrieren einen solchen Ansatz, sie zeigen aber auch Grenzen auf: Wenn wir
etwa Fragen nach den Mechanismen der Konzeptbildung, des kontextabhiingigen
Lernens, der Raumorientierung oder der sozialen Kommunikation stellen, steht uns
im Augenblick kein geeignetes Instrumentarium zur Verfligung. Die Registrierung
der Arbeitsweise einzelner Neurone und neuronaler Netze am sich uneingeschriinkt
bewegenden Tier ist ein wichtiges Ziel neurowissenschaftlicher Forschung. Viel-
leicht mag auch hier hilfreich sein, daf} ein Minigehirn Megaleistungen vollbringt.
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