Untersuchungen und Hypothesen
zur Funktion des Gedéchtnisses

Holk Gruse, Kaiserslautern

Schon im Altertum machte man sich Gedanken dar-
iiber, welche Stelle des menschlichen Korpers wohl
der Sitz des Geddchtnisses sein konnte. Die Griechen
nahmen urspriinglich an, daB das Geddchtnis im
Zwerchfell untergebracht sei. Aristoteles siedelte es
im Herzen an. Diese Meinung hielt sich, weil es
Aristoteles Meinung war, sehr lange, so dal sie
selbst noch in unserem Sprachgebrauch ihren Nieder-
schlag findet (zum Beispiel beherzigen), Doch schon
vor Aristoteles kam die Ansicht auf, daB unser Den-
ken und Gedédchtnis im Gehirn zu lokalisieren sei.
Sokrates vertritt im Phaidon die These, daB das Ge-
dachtnis im hinteren Gehirnventrikel, also in einem
der fliissigkeitserfiillten Hohlrdume des Gehirns
siBe. Dies vermutete auch Galen, bis dann im 17.
Jahrhundert das Gedddhtnis in den Cortex (GroBhirn-
rinde) verlegt wurde. Aber noch zu Beginn dieses
Jahrhunderts wurde die These vertreten, dafi das
Gediachtnis grundsatzlich eine von der Materie un-
abhéngige Kraft sei (H. Bergson).

Was ist nun das Gedédchtnis? Sehr allgemein konnte
man unter Geddchtnis die Moglichkeit eines Organis-
mus verstehen, Informationen zu speichern und bei
Bedarf wieder abrufen zu kénnen. Unter diese Defi-
nition fallen drei héchstwahrscheinlich ganz verschie-
dene Erscheinungen. 1. Das Artgeddchinis: Im Laufe
der Evolution einer Spezies wurden in Form des Erb-
gutes Informationen gespeichert, die wahrend der
Individualentwicklung abgerufen werden kénnen.
2. Das immunologische Geddchtnis: Im Laufe der In-
dividualentwicklung werden bestimmte Antigene
.kennengelernt”, die nach Antikorperbildung (Ab-
speichern der Information) bei erneutem Auftreten
wieder erkannt werden konnen. Diese beiden Phéno-
mene sind bis auf ihre molekulare Grundlagen we-
nigstens im Prinzip bekannt. Dies kann man von 3.
dem Individualgeddchtnis -nicht sagen. Auf dieses
Phanomen, das im landldufigen Sinne als Geddchtnis
bezeichnet wird, soll hier ausschlieBlich eingegangen
werden.

Das Individualgedédchtnis kénnte dadurch definiert
werden, daB es nur solche Informationen speichert,
die dem Gehirn iiber die Sinnesorgane zugefiihrt wer-
den. Diese Definition ist jedoch zu eng, da man sich
auch an Traumbilder erinnérn kann. Auch in anderer
Hinsicht ergeben sich definitorische Probleme. So
verstehen Psychiater im allgemeinen nur das als Ge-
ddchtnisinhalt, was jederzeit reproduziert werden
kann. Der gesamte Bereich des UnbewuBten wird hier
also ausgeschaltet. Diese Definition hat den Nachteil,
daB eine derartige, strenge Trennung oft nicht moég-
lich ist. So kénnen zum Beispiel normalerweise unbe-
wuBte Informationen durch Hypnose ins Gedéchtnis
gerufen werden. Auch kdnnen hdufig Gedachtnisin-
halte, obwohl an sich vorhanden, momentan nicht
abgerufen werden (,Zugriffsstérung”). Jeder kennt
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das insbesondere in Priiffungssituationen auftretende
Phianomen ,es liegt mir auf der Zunge". Im Unter-
schied zu den Psychiatern beziehen deshalb die Psy-
chologen auch das unbewuBt Gespeicherte in ihre
Definition vom Gedéchtnis mit ein [1]. Dazu gehéren
zum Beispiel bedingte Reflexe, die im Laufe des Le-
bens gelernt wurden. Auch diese Definition besitzi
jedoch Nadchteile insofern, als dadurch Bereiche um-
faBt werden, die einer experimentellen Untersuchung
nur sehr schwer oder gar nicht zugénglich sind. Auf
diese Definitionsprobleme soll deshalb nicht weiter
eingegangen werden. Es scheint vielmehr sinnvoller
zu sein, sich zunichst mit den experimentellen Befun-
den zu befassen,

Verhaltensphysiologische Ergebnisse

Als erstes sollen zwei aus der klinischen Medizin
bekannte Effekte beschrieben werden. Ein sehr kla-
res, wenn auch unfreiwilliges Experiment zur Unter-
suchung des Gedichtnisses stellt ein Unfall dar, bei
dem der Patient eine Gehirnerschiitterung erlitten
hat. Dabei ist hdufig die Erinnerung an die Sekunden
vor dem Unfall verblafit. Diese sogenannte retro-
grade Amnesie von etwa 10 Sekunden (zwischen 2
und 20 Sekunden) kann auch durch Vergiftungen,
zum Beispiel CO-Vergiftung oder durch Durchblu-
tungsstérungen des Gehirns hervorgerufen werden.
Man findet also eine Gedadchtnisliicke, die sich tGber
einen Zeitraum von etwa 10 Sekunden erstreckt,
wihrend dessen eigentlich gar nichts Unphysiologi-
sches passiert ist. Der Unfall trat ja erst am Ende
dieses Zeitraumes auf. Man hat diesen Befund so
gedeutet, daB unser Gedéchtnis aus mindestens zwei
Bereichen, einem Kurzzeitspeicher und einem Lang-
zeitspeicher besteht. Die Sinneseindriicke werden
nach dieser Annahme zunéchst in den Kurzzeitspei-
cher aufgenommen, dort etwa 10 Sekunden aufbe-
wahrt, und dann erst in den Langzeitspéicher iiber-
fiihrt. Die Schdadigung des Gehirns bewirkt dann, daB
diese Uberfilhrung unterbleibt und der Inhalt des
Kurzzeitspeichers geloscht wird. Weiter unten soll
von Ergebnissen berichtet werden, die diese Hypo-
these unterstiitzen. -

Ein anderer Effekt kann bei Patienten beobachtet
werden, die an seniler Demenz leiden, einer Alters-
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krankheit, die durch starke Arteriosklerose verur-
sacht wird. Diese Patienten konnen sich Sinnesein-
driicke kurzfristig, das heiBit zwischen etwa 10 und
20 Minuten merken, Sie werden aber danach verges-
sen, wahrend Geddachtnisinhalte, die wéhrend der
Zeit vor Beginn der Krankheit eingespeichert wur-
den, voll verfiigbar sind. Bei diesen Patienten stellt
man zundchst nichts Ungewohnliches fest. Erst im
tdglichen Umgang zeigen sie zum Beispiel durch lau-
fende Wiederholungen ihren Zustand an. Es scheint
dabei offenbar der einige Sekunden dauernde Kurz-
zeitspeicher sowie der ein Leben lang andauernde
Langzeitspeicher intakt zu sein. Da die Gedédchtnis-
inhalte etwa 10 Minuten gespeichert werden kénnen,
~ dann aber nicht in den Langzeitspeicher {ibernommen
~ werden konnen, kann man annehmen, daB hier noch
ein dritter, dazwischen liegender Speicher mit einer
Speicherdauer von gréBenordnungsmiBig 10 Minu-
ten vorliegt. Die Begriffe fiir diese drei Speicher-
. typen gehen in der Literatur auBerordentlich durch-
einander, was wohl einerseits daran liegt, daf sich
mit diesem Thema Wissenschaftler verschiedenster
Disziplinen befassen, und andererseits daran, dafi
sich Unterschiede bei den daraufhin untersuchten
Tierarten ergaben. Hier sollen die mir am sinnfallig-
sten erscheinenden Begriffe Sekundengeddchinis,
Minutengeddchtnis und Langzeitgeddchtnis verwandt
werden.

Sekundengediichtnis. Wihrend zumindest die qua-
- litativen Unterscheidungen inKurzzeit- und Langzeit-
gedachtnis schon im vorigen Jahrhundert bekannt
waren, sind ausfiithrliche quantitative Untersuchun-
gen erst in jlingerer Zeit angestellt worden. Sehr
schone Experimente zur Untersuchung des Sekunden-
gedéchtnisses fiihrten Atkinson und Shiffrin {2] durch.
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Abb. 1. Hiufigkeit, mit der sich die Versuchspersonen an die ein-
zelnen Wérter erinnern kdnnen, aufgetragen gegen die Worter
in der vorgelesenen Reihenfolge. — a (durchgezogene Linie): Die
erinnegrten. Wérter werden sofort nach dem Ende des Vorlesens
notiert, — b (unterbrochene Linie): Zwischen dem  Notieren der
Worter und dem Ende des Vorlesens ist ein mit der Lésung von
Kopfrechenaufgaben ausgefiillter Zeitraum von 30 Sekunden ein-
geschoben. — ¢ (punktierte Linie): Wie a, jedoch mit verringerter
Vorlesaegeschwindigkeit. Weitere Erljuterungen im Text. Nach
[2], veriindert. :

Mehreren Versuchspersonen wurden etwa vierzig
Wéorter vorgelesen mit der Aufforderung, sich diese
zu merken. Direkt danach sollten sich die Versuchs-
personen diejenigen Worter notieren, an die sie sich
erinnern konnten. Zur graphischen Auswertung wur-
den die einzelnen Woérter in der vorgelesenen Rei-
henfolge auf der Abszisse und die jeweilige Héufig-
keit, mit der sie erinnert wurden, auf der Ordinate
aufgetragen. Das Resultat ist schematisch in der Ab-
bildung 1 a (durchgezogene Linie) dargestellt. Abge-
sehen von einer etwas groBeren Haufigkeit bei den
ersten zwei bis drei Woértern, dem sogenannten
pr-Effekt (,primacy-effect”), werden im wesentlichen
die letzten acht bis zwolf Worter behalten. Man fin-
det mit dieser Methode also einen Speicher, der etwa
zehn Worter fassen kann. Man kann dies iibrigens
auch an sich selbst priifen, wenn man die Glocken-
schldge einer Uhr hort, ohne bewuft mitzuzéhlen. So-
fort nach Ende der Schldge kann man diese wie eine
.innere Tonbandschleife” noch einmal ablaufen las-
sen und dabei dann abzdahlen. Man schafft dies eben-
falls bis zu etwa acht Schlagen.

Um herauszufinden, wie lange man sich an diese
letzten zehn Worter erinnern kann, danderten Atkin-
son und Shiffrin den geschilderten Versuch dadurch
ab, daB sie die Versuchsperson nach Beendigung des
Vorlesens eine bestimmte Zeit warten lieBen, bis die
Worter aufgeschrieben werden durften. Das Repe-
tieren der Worter durch die Versuchsperson wurde
verhindert, indem man sie in dieser Zeit einfache
Kopfrechenaufgaben losen lieB. Ist diese Zeit groBer
als 20 Sekunden, so sind die letzten zehn Wérter
ebenfalls vergessen (Abb. 1 b, unterbrochene Linie).
Je kiirzer die Wartezeit nach Beendigung des Vor-
lesens war, desto mehr Worter wurden noch erinnert.
Da bei diesem Experiment die Vorlesegeschwindig-
keit ein Wort pro Sekunde war, folgt, daB die Auf-
enthaltsdauer eines Wortes in diesem Speicher etwa
10 Sekunden betrdgt. Man kann deshalb” vermuten,
daB der auf diese Weise untersuchte Speicher liber-
einstimmt mit dem Sekundengeddchtnis, das mit
Hilfe des Effektes der retrograden Amnesie gefunden
wurde.

Eine der nach diesen Experimenten noch offenen
Fragen ist, ob dieses Sekundengedédchtnis Speicher-
platz fiir zehn Worter besitzt (das heiBt ein elftes
Wort kénnte nur aufgenommen werden, wenn eines
der ersten zehn gespeicherten Worter geldscht
wiirde) oder ob es Speicherplitze fiir mehr Wérter
besitzt, jeder einzelne Speicherplatz aber nach etwa
zehn Sekunden geloscht wird.

Diese Frage wurde mit Hilfe des folgenden Ex-
perimentes untersucht, bei dem statt der Worter ein-
zelne Konsonanten erinnert werden mufiten. Verlan-
gert man die Zeit zwischen Beendigung des Vor-
lesens und Beginn des Aufschreibens der behaltenen
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Buchstaben nicht, wie oben erwéahnt, durch zwischen- .

geschaltetes Kopfrechnen, sondern durch die Auf-
gabe, das Auftreten eines Tones zu erkennen, der
nur relativschwer aus einem akustischen Untergrund-
gerdusch herauszuhéren ist, so ergibt sich ein ganz
anderes Ergebnis. Obwohl sich die Versuchsperson
auf diese Aufgabe sehr stark konzentrieren mu8, sind
im Mittel die letzten zehn Buchstaben auch nach 40
Sekunden noch nicht vergessen. Das heiBt also, da8
die Speicherinhalte dieses Sekundengeddchtnisses
innerhalb von mindestens 40 Sekunden nicht von
selbst verschwinden. AuBlerdem scheint das Experi-
ment darauf hinzuweisen, daB fiir diese Aufgabe der
Signalerkennung anders als fiir die verbale Losung
von Problemen (wie das Kopfrechnen) entweder gar
keine oder nur sehr wenige Speicherplitze des Se-
kundenspeichers benotigt werden.

Die angegebene Alternative, ob némlich der Se-
kundenspeicher eine begrenzte Zahl von Speicher-
pldtzen (etwa zehn Worter) oder eine begrenzte Spei-
cherdauer (etwa zehn Sekunden) besitzt, 148t sich
auch auf folgende Weise untersuchen. In dem oben
geschilderten Experiment (Abb. 1a, durchgezogene
Linie} wurden die Wérter mit einer Geschwindigkeit
von 1 Wort/Sekunde vorgelesen. Wiederholt man
das Experiment mit einer Geschwindigkeit von 0,5
Woértern/Sekunde, so kann man damit zwischen den
beiden Moglichkeiten entscheiden: Im zweiten Fall
(jedes Wort wird etwa 10 Sekunden lang gespeichert)
miiBten dann etwa fiinf Worter erinnert werden, weil
in den letzten 10 Sekunden fiinf Worte vorgelesen
wurden. Im ersten Fall (nur zehn Speicherplétze sind
vorhanden) miiten zehn Worter erinnert werden.
Der Vergleich beider Ergebnisse in der Abbildung 1 ¢
(punktierte Linie) zeigt, daB auch hier in beiden Fal-
len jeweils etwa zehn Woérter in Erinnerung bleiben.
Beide Experimente weisen also deutlich auf das Vor-
liegen von zehn Speicherpldtzen hin. Ein Computer-
techniker wiirde daher das Sekundengedédchtnis mit
einem Schieberegister mit etwa zehn Speicherpldtzen
vergleichen.

Wie in der Abbildung 1 b (unterbrochene Linie) zu
sehen ist, wird durch die Verldngerung der Zwischen-
zeit durch Kopfrechenaufgaben lediglich der letzte
Teil der Kurve beeinfluBt. Die groBere Haufigkeit
der Erinnerung an die ersten zwei bis drei Worter
sowie eine konstante, wenn auch geringe Héaufigkeit
der Erinnerung an alle folgenden Worter wird da-
durch nicht veridndert. Man kann annehmen, daf
diese Worter deshalb erinnert werden, weil sie be-
reits in das Minuten- oder das Langzeitgedachtnis
eingedrungen sind. Damit erhebt sich die Frage, ob
aus diesen Experimenten Vermutungen iiber die Art
des Ubergangs der Information vom Sekundenge-
ddchtnis in den nachfolgenden Speicher angestellt
werden konnten. In der Tat konnte man den pr-Effekt
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durch folgende Annahmen erkléren: a) Fiir die Uber-
nahme der Information vom Sekundengeddchtnis in
den folgenden Speicher ist nur ein Kanal vorhanden,
so daB zu einem bestimmten Zeitpunkt immer nur
ein Wort auf den folgenden Speicher einwirken
kann. b) Die Aufnahme eines Wortes in den folgen-
den Speicher hingt davon ab, wie lange dieses Wort
auf den nachfolgenden Speicher einwirkenkann. Dann
haben die ersten Worter einer Wortserie noch rela-
tiv lange die Gelegenheit, auf den folgenden Speicher
einzuwirken, da am Anfang noch wenig .Konkur-
renzworter” im Sekundenspeicher vorliegen.

Diese Hypothese wird durch folgendes Experiment
gestiitzt: LaBt man die Versuchsperson nach jedem
vorgelesenen Wort dieses dreimal wiederholen, so
wird dadurch die Aufenthaltsdauer jedes Wortes im
Sekundengedéchtnis verldngert, so daB der Unter-
schied zwischen dem ersten und allen nachfolgenden
Weortern kleiner wird. Tatsdchlich verschwindet bei
diesem Experiment der pr-Effekt. Wenn man umge-
kehrt nach dem ersten Wort A dieses dreimal wie-
derholen 1aBt (AAA), nach dem zweiten Wort B die
Woérter BBA, nach dem dritten Wort C die Wérter
CBA und ab dem vierten Wort jeweils die letzten
drei Worter, so wird insgesamt das Wort B viermal,
das erste Wort A sogar fiinfmal wiederholt. Wie nach
der Hypothese zu erwarten, wird der pr-Effekt dabei
verstdrkt. Auch der aus der Abbildung 1c (punk-
tierte Linie) zu entnehmende Effekt, daB die ersten
30 Worter bei verringerter Vorlesegeschwindigkeit
besser erinnert werden koénnen, spricht fiir diese
Hypothese, da dann jedes einzelne Wort etwa dop-
pelt so lange auf den nachfolgenden Speicher einwir-
ken kann wie im Vergleichsexperiment. Insgesamt
lassen sich also die Resultate mit der Hypothese be-
schreiben, daB das Sekundengedachtnis Speicherplatz
fiir etwa zehn Worter besitzt und daf die Wahr-
scheinlichkeit der Ubernahme eines Wortes in den
nachfolgenden Speicher davon abhéngt, wie lange
dieses Wort Gelegenheit hat, auf diesen Speicher ein-
zuwirken.

Minutengeddchtnis. Das Krankheitsbild der senilen
Demenz lieB vermuten, daB es neben dem Sekunden-
geddchtnis und dem eigentlichen Langzeitgeddchtnis
noch ein sogenanntes Minutengeddchtnis gibt. Man
nimmt an, daB bei diesen Patienten zwar der Spei-
cherinhalt aus dem Sekunden- in das Minutenge-
déchtnis iibergehen kann, daf aber der Ubergang in
das Langzeitgeddchtnis gestodrt ist. Aus naheliegen-
den Griinden wurde versucht, weitere Erkenntnisse
durch Tierversuche zu erhalten. Der Ubergang der
Information in das Langzeitged&chtnis wurde zum
Beispiel von Agranoff [3] an Goldfischen untersucht.
Der Fisch wurde bei diesen Experimenten in ein aus
zwei Teilen bestehendes Aquarium gesetzt. Leuch~
tete im rechten Teil eine rote Lampe auf, so muBte
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der Fisch auf die andere Seite des Aquariums schwim-
men, die dann griin beleuchtet war; er vermied so
einen StromstoB, der kurz darauf im rechten Teil
auftrat. Dasselbe passierte spater umgekehrt auf der
linken Seite. Die Tiere muBten also lernen, das rote
Licht zu meiden, obwohl sie Rot gegeniiber Griin
spontan bevorzugen. Nach 20 Wahlen, die sich ins-
gesamt liber etwa 40 Minuten erstrecken, zeigten die
Fische etwa 50% richtige Reaktionen {Abb. 2 a). Wie-
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Abb. 2. Schematischer Ausschnitt aus Lernkurven von Gold-
fischen. Es soll die Bevorzugung von Griin gegeniiber Rot gelernt
werden. Abszisse: Zeit, Ordinate: Haufigkeit der richtigen Wah-
len (Grlin). Die vier dargestellten Lernkurven (a, b, ¢, d) unter-
" scheiden sich nicht wihrend der ersten 40 Minuten (Teil 1).

(a) Unterbricht man die Dressur zwischen 3 und 30 Tagen, so
zeigt sich bei der Fortsstzung der Dressur (Teil 2), da8 der
Fisch wihrend dieser Unterbrechung nichts vergessen hat.

(b) Injiziert man einer Puromycinlésung direkt nach dem Ende
des ersten Teiles (Pfeil b), so ist das Gelernte im zweiten
Teil vergessen,

(¢) Findet die Injektion erst mehr als eine Stunde nach dem
Ende des ersten Teiles statt (Pfeil c), so zeigt sich kein Ein-
fluB.

(d) Injiziert man direkt vor Beginn des ersten Teiles (Pfeil d), so
wird die Lernkurve im ersten Teil nicht beeinfluBt. Nach der
Untebrechung ist das Gelernte jedoch wiederum vergessen.
Nach [3], veréindert.

derholte man diesen Versuch nach einer Unterbre-
chung von 3 bis 30 Tagen, so war das Dressurergebnis
nicht vergessen, das heiBt die Fische begannen bei
dieser Wiederholung mit 50%e richtigen Reaktionen
und verbesserten sich im Laufe des Versuches wei-
ter. Die Lernkurve erreichte in diesen Versuchen ihr
Plateau bei etwa 80%e richtigen Reaktionen, was je-
doch im Schema (Abb. 2) nicht mehr dargestellt ist.
Man hat aber festgestellt, daB das Gelernte vollig
vergessen wurde, wenn direkt nach dem Ende der
ersten 20 Wahlen das Antibiotikum Puromycin in das
Gehirn der Fische injiziert wurde. Bei Fortsetzung

der Dressur begannen die Tiere wieder bei dem an-
fanglichen Dressurniveau (Abb. 2 b). Fiihrte man die
Injektion erst eine halbe Stunde nach dem Ende die-
ses Versuchs durch, so war dieser Effekt zwar gerin-
ger, aber noch deutlich nachweisbar. Erst wenn man
mehr als eine Stunde wartete, hatte die Injektion
keinen mefbaren EinfluB mehr auf die Dressurlei-
stung im zweiten Teil des Experimentes (Abb. 2c).
Puromycin hemmt die Proteinsynthese. Daher wur-
den diese Ergebnisse so gedeutet, daB fiir den Vor-
gang der Einspeicherung der Information in das
Langzeitgeddchtnis eine Proteinsynthese notwendig
wire. Diese Einspeicherung wére nach etwa einer
Stunde abgeschlossen, so daB eine spdtere Hemmung
der Proteinsynthese durch Puromycin die Erinnerung
an das Gelernte nicht mehr ausloschen konnte. Puro-
mycin beeinflufit iibrigens nicht den Lernvorgang
selbst. Gab man némlich Puromycin direkt vor Be-
ginn des ersten Versucdhs, so zeigte sich keine Ver-
dnderung der Lernkurve. Beim zweiten Versuchs-
abschnitt stellte man dann jedoch wiederum fest, daB
anscheinend in das Langzeitgeddchtinis nichts einge-
speichert worden war (Abb. 2 d). Folgender Versuch
zeigt, daB auch der Inhalt des Langzeitspeichers durch
die Puromycingabe nicht beeintrachtigt wird. Fiihrte
man nach einer abgeschlossenen Dressur auf Rot den
Versuch einer Umdressur durch, indem nun die Farbe
Griin mit dem Strafreiz gekoppelt war, wahrend bei
Rot keine Bestrafung erfolgte, so lernte der Fisch,
die griine Farbe zu meiden. Gab man direkt anschlie-
Bend Puromycin, so zeigte sich in einem spéateren
Test, daB der Fisch wieder wie in der ersten Dressur
die rote Farbe mit Bestrafung verkniipfte.

Die Deutung dieser Resultate ist allerdings nicht
so einfach, wie man zundchst dachte. Oben wurde
gesagt, daB keine Puromycinwirkung mehr feststell-
bar ist, wenn die Zeit zwischen Ende der ersten 20
Wahlen und der Injektion mehr als eine Stunde be-
trug. Setzte man jedoch den Fisch nach dem Ende der
ersten 20 Wahlen nicht sofort, wie das sonst immer
geschah, aus dem Dressuraquarium in sein normales
Aufenthaltsbecken, sondern lieB ihn (ohne weitere
Dressur) zum Beispiel sechs weitere Stunden im Dres-
surbecken, so hatte eine Puromycininjektion nach
diesen sechs Stunden dieselbe Wirkung wie eine In-
jektion direkt nach dem Ende der Wahlen im nor-
malen Experiment. Die Anderung der Umweltfakto-
ren beeinfluBt also den Mechanismus der Puromycin-
wirkung ganz wesentlich. AuBerdem wird spater ge-
zeigt werden, dafl das Puromycin offenbar nicht, wie
hier vermutet, die Einspeicherung in das Langzeit-
gedédchtnis, sondern lediglich die Abrufbarkeit der
eingespeicherten Information verhindert.

Langzeitgeddchinis. Diese Experimente zeigen
auch, daB das Langzeitgeddchtnis dieser Fische min-
destens 30 Tage andauern muB. Fiir das menschliche
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Langzeitgeddchtnis betonen viele Autoren, daB es
Erinnerungen ein ganzes Leben lang speichert. Dies
scheint der alltiglichen Erfahrung zu widersprechen,
daf man Gedachtnisinhalte um so eher vergiBit, je
langer sie zuriikliegen. Diese Beobachtung fihrte zu
der ,Ausldschungshypothese”, die annimmt, daB im
Langzeitgeddchtnis wie beim Sekundengeddchtnis
wegen einer beschrankten Speicherkapazitdt altere
Speicherinhalte geloscht werden miissen, wenn neue
Inhalte eingespeichert werden sollen. Einzelne wich-
tige Speicherinhalte kénnen danach nur deshalb ein
ganzes Leben lang erinnert werden, weil sie immer
wiederholt und auf diese Weise neu eingespeichert
werden. Andere Resultate weisen jedoch darauf hin,
daB viele, wenn nicht alle Erinnerungen tatsachlich
ein ganzes Leben lang gespeichert werden. Das Ver-
gessen bedeutet dann lediglich, daB eine Stérung der
Abrufbarkeit der Information vorliegt. So koénnen
zum Beispiel unter Hypnoseeinwirkung Gedachtnis-
inhalte reproduziert werden, an die sich die Ver-
suchsperson im Normalzustand nicht mehr erinnern
kann. Ebenso gibt es durch Krankheit oder durch
Pharmaka hervorgerufene sogenannte Hypermnesien.
Auch hierbei kann sich der Patient zum Beispiel an
Dinge aus seiner Kindheit noch im Detail erinnern,
die er vor der Wirkung der Krankheit oder der Phar-
maka vollkommen vergessen hatte. DaB das Erinnern
ein Problem des Zugriffes ist, zeigt auch der Befund,
daB im Tierversuch unter Drogeneinwirkung gelernte
Aufgaben ebenfalls nur unter Drogeneinwirkung ge-
l6st werden konnten, nicht aber im Normalzustand

[4].

Lokalisation

Wie bereits erwdhnt, hat man sich schon frith dar-
liber Gedanken gemacht, wo der Sitz des Gedacht-
nisses zu suchen sei. In den vergangenen hundert
Jahren hat man sich dabei insbesondere auf den Cor-
tex, das heiBt die etwa 5 mm didke Rindenschicht des
GroBhirns, konzentriert. Die GroShirnrinde kann ne-
ben morphologischen Kriterien auch nach physiolo-
gischen Gesichtspunkten aufgeteilt werden. Man fin-
det die sensorischen Felder, das sind diejenigen Be-
reiche, in die in iberwiegendem Mafe die Meldun-
gen aus jeweils bestimmten Sinnesorganen einlaufen,
sowie die motorischen Felder, von denen die Mel-
dungen zu den Muskeln des Kérpers auslaufen. Die
ibrigen Felder, denen keine derartigen direkten
Funktionen zugeordnet werden konnten, wurden
assoziative Felder genannt. Dies geschah vor allem
deshalb, weil diese Bereiche beim Menschen beson-
ders stark entwidkelt sind. Es lag daher nahe, diesen
Feldern auch fiir den Menschen besonders typische
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Funktionen zuzuordnen. Diese strenge Trennung der
einzelnen Felder ist allerdings nur in Narkose moég-
lich. Im Wadhzustand verschwimmen die Grenzen
der Felder weitgehend,

Der Ablauf einer Reiz-Reaktionskette wxrd von
vielen Autoren folgendermaBen angegeben: Vom
Sinnesorgan lduft die Meldung in den entsprechen-
den sensorischen Rindenbereich, wird von dort an die
Assoziationsfelder weitergegeben, hier mit der im
Geddchtnis gelagerten Information verglichen und
eine Entscheidung getroffen. Dann laufen die ent-
sprechenden Meldungen von den Assoziationsfeldern
in die motorischen Rindenbereiche, von wo aus die

Reaktionen gesteuert werden. Viele Experimente,

insbesondere die von Lashley in den Jahren von 1920
bis 1950 [5] haben jedoch gezeigt, daBi diese Vorstel-
lung nicht richtig ist.

Lashley hat Ratten und Affen Aufgaben verschie-
dener Schwierigkeitsgrade beigebracht und testete
dann, ob die angelernten Féhigkeiten noch vorhan-
den waren, nachdem den Versucdhstieren verschie-
dene Teile des Gehirns operativ entfernt worden wa-
ren. Trédgt man bis auf die primdren Sinnesfelder
sdmtliche assoziativen Felder und sogar die motori-
schen Felder ab, so ergibt sich bei einfachen Aufgaben
(zum Beispiel Unterscheidung verschiedener Licht-
intensitdt oder Unterscheidung einfacher optischer
Muster) keine wesentliche Beeintrachtigung der Ver-
suchstiere. Trotz der damit erhaltenen Unterbrechung
der oben angegebenen Reiz-Reaktionskette ergab
sich also keine Verdnderung des Verhaltens. Ebenso
wurden verschiedene subcortikale Bereiche erfolglos
ausgeschaltet, Die Vermutung war daraufhin die, da8
das Gedachtnis in den sensorischen Feldern selbst
sitzen konnte. Doch auch hier zeigte sich keine we-
sentliche Beeintrdchtigung, wenn zum Beispiel bei
optischen Unterscheidungsaufgaben die optischen
Sinnesfelder der Versuchstiere bis auf zwei Prozent
ausgeschaltet wurden. Lashley formulierte deshalb
einmal, daB man aus seinen Resultaten den logischer
SchiuB ziehen muB, daB Lernen und Gedichtnis gar
nicht moglich sei, da kein morphologisches Substrat
dafiir vorhanden ist. Bei schwierigeren Dressurauf-
gaben fand Lashley jedoch durchaus Auswirkungen
seiner Ausschaltungsversuche, allerdings konnte er
keine Spezifitdt feststellen: Je mehr Rinde ausge- .
schaltet wurde, desto gréfler war die Beeintrachti-
gung des Verhaltens., Dies wurde von Lashley als
Gesetz der Massenwirkung bezeichnet. AuBerdem
war das Verhalten unabhéngig davon, welche Teile
der Gehirnrinde entnommen wurden. Das fiihrte ihn
zu der Hypothese, dal das Gedéachtnis nicht auf be-
stimmte Bereiche der GroBhirnrinde lokalisiert ist,
sondern daB die Gedédchtnisinhalte iiber die gesamte
Rinde verteilt sind (Gesetz der verteilten Lokalisa-
tion). Wie sehr tatsichlich auch die priméren Sinnes-
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* felder beteiligt sind, zeigt folgendes Experiment:
L&Bt man blinde Ratten die Form eines Labyrinthes
erlernen und trégt dann den visuellen Cortex ab, so
ergibt sich eine deutliche Erhthung der Fehler beim
Durchlaufen des Labyrinthes.

Obwohl diese Versuche einen entscheidenden Bei-
trag zur Untersuchung der Struktur des Gedichtnis-
ses darstellen, muB man bei ihrer Interpretation vor-
sichtig sein. Zeigt etwa das Entfernen eines bestimm-
ten Himteiles keine Wirkung auf das Verhalten, so
kann man nicht unbedingt sagen, daB dieser Teil
nichts mit diesem Verhalten zu tun habe. Es kénnten
namlich Parallelschaltungen mit anderen Gehirntei-
len vorliegen, so daB der Ausfall einer Parallelleitung

- nicht unbedingt bemerkt werden mufl. Ebensowenig
kann man umgekehrt, wenn das Abschneiden dieses
Teiles eine Wirkung hervorruft, sagen, daB in diesem
Gehirnteil das zugehérige Gedachtnis lokalisiert sei.
Es ist natiirlich ebenso moglich, daB eine ganz andere,
fr dieses Verhalten ebenfalls nétige Funktion zer-

- stért wurde. Dies gilt ebenso fiir die bereits geschil-
derte Methode, dem Gehirn Puromycin zu applizie-
ren, um somit die Einspeicherung in das Langzeit-
gedéachtnis zu verhindern. So wurde von Flexner und
Flexner [6] Puromycin gezielt in einzelne Gehirn-
regionen von dressierten Miusen injiziert. Dabei er-
gab sich, daf} wahrend der ersten zwei bis drei Tage

. nach der Dressur Puromycin nur in der Hippocam-

. pusregion, einem Bereich des Archeocortex wirkt,
wihrend vom elften bis zum sechzigsten Tag nur
dann eine Ausléschung des Geddchtnisses erfolgt,
wenn Puromycin im gesamten Neocortex appliziert
wurde. Von anderen Autoren [7] konnte durch Gabe
von radioaktiv markiertem Uridin gezeigt werden,
dafB sich 15 Minuten nach Beendigung eines Dressur-
experiments im Bereich des Diencephalons die RNA-
Synthese verdoppelt hat, wéhrend sich in anderen
Gehirnbereichen und bei Kontrolltieren keine Er-

_ hohung der RNA-Synthese feststellen lieB. Es wird
deshalb vermutet, daB der Ort der ersten Gedachtnis-
fixierung (Sekundengeddchtnis?) im Bereich des
Diencephalon-Hippocampus zu suchen ist, wahrend
die Langzeitspeicherung im gesamten Neocortex
stattfindet. Aus den erwdhnten Griinden sind aber

- auch diese Resultate keineswegs schliissig.

Es scheint jedoch so zu sein, daB einige dieser Re-
sultate durch elektrophysiologische Methoden be-
statigt werden kénnen. Diese haben den Vorteil, das
Gehirn wéhrend der Untersuchung nicht zu beein-
flussen. So finden sich zum Beispiel entsprechend den

Ergebnissen von Lashley auch im visuellen Cortex-

Signale, die deutlich motorischen Charakter haben
[8]. Inggesamt mufl man jedoch sagen, da} man in
der Frage nach der Lokalisierung des Gedéchtnisses
eigentlich in den letzten 20 bis 30 Jahren nicht we-
sentlich weitergekommen ist.

.8

Gedichtnismodelle

Auch wenn man nichts Genaueres iiber die Lokali-
sation des Gedachinisses sagen kann, so ist es den-
noch moglich, sich Gedanken dariiber zu machen, wie
das Gedéachtnis funktionieren konnte. Drei verschie-
dene Modelltypen, die sich mit der Art der Speiche-
rung der Information befassen, sollen im folgenden
kurz besprochen werden.

Festverdrahtete Modelle. Benétigt ein Mechanis-
mus zur Einspeicherung keine Veranderung der mor-
phologischen Struktur, so wird von einem festver-
drahteten Modell gesprochen. Diese Modelle sind vor
allem durch die Computerentwicklung inspiriert wor-
den, da hier derartige Speichertypen verwendet wer-
den. Wie man sich solche Speicher mit Hilfe von
Neuronenschaltungen vorstellen kann, soll an zwei
Beispielen gezeigt werden. Fiir einen sogenannten
Laufzeitspeicher [9] benétigt man eine kreisfdrmig
geschaltete Neuronenkette mit einer Laufzeitverzo-
gerung, die insgesamt ldnger sein muB als die Dauer
der in Form eines Spikemusters vorliegenden einzu-
speichernden Information. Das Spikemuster lauft
dann auf dieser Kette dauernd im Kreis und kann
jederzeit ohne Stérung des Speichers abgenommen
werden. Der Speicher arbeitet also dhnlich wie eine
Tonbandschleife. Nach der Vorstellung mancher
Autoren arbeitet das Sekundengeddchtnis auf diese
Weise. Eine ganz andere Art eines festverdrahteten
Speichers zeigt die Abbildung 3. Zwei spontan ak-

. Abb. 3.
1 2 eines

O l bestehend aus zwei spontan

‘I' _I- aktiven Neuronen, erregen-
O

den (—) und hemmenden (-)

Neuronenmodell
Flip-Flop-Speichers,

l Synapsen sowie zwei Eingén-
3 gen (1, 2) und einem Aus-
‘gang (3). Nach [9], verindert.

tive Neuronen hemmen sich gegenseitig. Daher lau-
fen zwar in beiden Neuronen Aktionspotentiale in
den kurzen Axonbereichen jeweils vor der hemmen-
den Synapse. In den axonalen Bereichen nach dieser
Synapse konnen aber nur in einem der beiden
Neuronen Aktionspotentiale auftreten. Zun&chst
wird der Zufall bestimmen, in welchem der beiden
Neuronen die Aktionspotentiale das gesamte Axon
durchlaufen konnen, welches der beiden Neuronen
also iberwiegt. Wird nun aber kurzzeitig das andere
Axon durch seinen Eingang (1 oder 2} unterstiitzt, so
kippt von diesem Zeitpunkt an das ganze System in
den spiegelbildlichen Zustand, Es iiberwiegt also das
andere Neuron. Ein kurzzeitiger Reiz bei Eingang 1
ergibt eine andauernde Aktivitdt am Ausgang 3, wéh-
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rend nach einem ebensolchen Reiz bei Eingang 2 die
Aktivitdit am Ausgang 3 dauernd unterdriickt bleibt.
Mit dieser Neuronenschaltung konnte also eine Ja-
Nein-Entscheidung (1 bit) gespeichert werden.

Beide festverdrahteten Modelle setzen eine
dauernde elektrische Aktivitdt voraus. Nun weil
man aber, daB das Langzeitgedédchtnis zum Beispiel
einen Kalteschodk, das ist eine kiinstliche, kurzzeitige
Erniedrigung der Gehirntemperatur bis zum vélligen
Stillstand der elektrischen Aktivitdt, ohne Schaden
iibersteht. Es ist deshalb sehr unwahrscheinlich, daf
solche Modelle fiir das Langzeitgedédchtnis angewandt
werden kénnen. Von vielen Autoren wird dies auch
aus Kapazitdtsgriinden abgelehnt. Allerdings sind die
Abschidtzungen sehr grob, da insbesondere meist der
objektive, nicht der subjektive Informationsgehalt
berechnet wird. (Bei der Bestimmung des subjektiven
Informationsgehaltes einer Nachricht wird berlick-
sichtigt, daB das Individuum bereits ein gewisses
Vorwissen besitzt, wahrend bei der Bestimmung des
objektiven Informationsgehaltes dieses Vorwissen
nicht in Betracht gezogen wird.) Da auBerdem die
verschiedenen Autoren aufgrund solcher Kapazitats-
abschédtzungen zu ganz gegensdtzlichen Resultaten
kommen, scheinen mir Aussagen auf dieser Basis
noch nicht méglich zu sein. Im Gegensatz zum Lang-
zeitgedadchtnis ist jedoch das Sekundengedéchtnis
durch Kailteschodk oder andere Einwirkungen wie
Elektroschock oder Gehirnerschiitterung sehr leicht
zu beeinflussen. Deshalb vermutet man, daf fiir das
Sekundengedéachtnis tatsachlich derartige Modelle,
die eine dauernde elektrische Aktivitit bendtigen,
zutreffen konnten.

Biochemische Modelle. In der Zeit des molekular-
biologischen ,Goldrausches”, der Entdeckung des
DNA-Codes und der Proteinsynthese und der damit
verbundenen Erkenntnis, daB in der DNA ein ,Art-
gedachtnis” vorliegt, lag der Gedanke nahe, ob nicht
auch das Individualgedachtnis auf eine entsprechende
molekulare Grundlage zuriickzufiihren wére. Einige
der Uberlegungen gingen zum Beispiel von der Er-
kenntnis aus, daB sich die Neuronen des ZNS nicht
mehr teilen kénnen. Daher sollte in diesen Zellkernen
viel DNA vorhanden sein, die nicht mehr gebraucht
wird. Dieser DNA-Anteil kénnte umgebaut und so
zur Fixierung von Gedachtnisinhalten verwandt wer-
den. Es hat sich allerdings gezeigt, daB8 die DNS-Zu-
sammensetzung dieser Zellen konstant und unabhén-
gig von den gerade gelernten Verhaltensweisen ist.
Da sich dies beim RNA-Gehalt ganz anders verhalt,
hat sich allen voran die Gruppe um Hydén in den
50er Jahren auf die Untersuchung der RNA konzen-
triert. Wenn zum Beispiel Ratten lernen muBten, auf
Drahten zu balancieren, so daB der Gleichgewichts-
sinn intensiv gebraucht wurde, so fand man einen
deutlichen Anstieg des RNA-Gehaltes im Nucleus
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vestibularis, einem fiir diesen Sinn widhtigen Gehirn-
bereich. AuBerdem wurde in einzelnen Neuronen
eine Verdnderung der RNA-Basenverhiltnisse ge-
funden [10]. Gabe von Aktinomycin, das die Tran-
skription von DNA auf RNA blockiert, verhinderte
bei Goldfischen nicht das Lernen und das Kurzzeit-
gedachinis, verhinderte aber die Fixierung im Lang-
zeitgeddchtnis [11]. Wie schon oben erwéhnt wurde,
fand man einige Zeit nach Beendigung der Dressur im
Hippocampus, Thalamus und Putamen radioaktive
RNA, wenn vor dem Versuch ¥C Uridin injiziert
worden war. Auch bei den bekannten Versuchen mit
Planarien schien RNA im Spiel zu sein. Ein RNA-
Extrakt, der aus auf einen bedingten Reflex trainier-
ten Tieren erhalten wurde, bewirkte nach Verfiitte-
rung an undressierte Tiere, daB diese den bedingten
Reflex schneller lernten als Kontrolltiere {12]. Daher
wurde die Vermutung ausgesprochen, daB der Ge-
ddchtnisinhalt in der RNA gespeichert sei.

Die These Hydéns ,DNA fiir das Artgedadchtnis,
RNA fiir das Individualgeddchinis” wurde aber von
anderen Gruppen angezweifelt, nachdem in den 60er
Jahren die bereits geschilderten Puromycin-Experi-
mente durchgefiihrt worden waren. Nachuntersuchun-
gen mit verbesserten Methoden zeigten dann auch,
daB die fiir die Ubertragungsversuche verwandten
.Teinen” RNA-Extrakte noch Fraktionen Kkleiner
Peptide enthielten, so daB die Effekte vielleicht auf
diese Peptide zuriickzufithren waren., So ergab sich
auch, daB8 diese Extrakte noch wirksam waren nach
RNase-Behandlung, nicht aber nach Peptidase-Be-
handlung. Um nachzupriifen, ob die Wirkung des
Puromycins wirklich eine Hemmung der Proteinsyn-
these und nicht einen anderen Effekt dieser Substanz
darstellt, wurde auch Acetoxycycloheximid (AOCH)
verwandt, das die Proteinsynthese an einer anderen
Stelle unterbricht. {Wahrend AOCH die Anlagerung
der mRNA an das Ribosom verhindert, ersetzt Puro-
mycin die Phenylalanintransfer-RNA und blockiert
dadurch den Peptidaufbau am Ribosom). Agranoff
konnte mit AOCH an Goldfischen dieselben Effekte
wie mit Puromycin finden.

Diese Experimente an Goldfischen schienen also
die Hypothese zu bestitigen, daB durch die Hem-
mung der Proteinsyntheseé die Synthese von Protein-
molekiilen verhindert wird, in denen eventuell die
zu speichernden Informationen eingelagert werden.
Entsprechende Versuche wurden schon vorher von
Flexner (13, 14] an Mausen durchgefiihrt. Auch hier
zeigte sich zunédchst, daB Puromycin die Einspeiche-
rung in das Langzeitgeddchtnis zu verhindern scheint.
Der Zeitraum, nach dem Puromycin nicht mehr wirkt,
liegt bei diesen Tieren bei 3 bis 6 Tagen. (Statt Minu-
tengeddchtnis ist hier deshalb der auch von Flexner
verwendete Begriff Kurzzeitgedachtnis sinnvoller.)
Dje Gabe von AOCH zeigte jedoch keine Wirkung,
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obwohl die Proteinsynthese dadurch noch starker ge-
hemmt war. Man vermutete deshalb, daf die bei
Puromycingabe, nicht jedoch bei AOCH-Gabe ent-
stehenden Peptidyl-puromycine die Einspeicherung
der Information in den Langzeitspeicher verhindern.
Zwar ergab sich spater, daB unter etwas abgeéander-
ten Versuchsbedingungen auch AOCH eine Wirkung
zeigte, doch zwang das Ergebnis eines weiteren Kon-
trollversuches zu einer neuen Interpretation der Re-
sultate. Injizierte man némlich einer Maus 60 Tage
nach der Puromycin-Injektion, die ja angeblich die
Einspeicherung des Gelernten in den Langzeitspei-
cher verhindert hatte, eine NaCl-Losung in das Ge-
hirn, so konnte sich das Tier plotzlich an das Gelernte
wieder erinnern.

Man muBl daraus schlieBen, da Puromycin nicht
die Einspeicherung des Geddchtnisinhaltes verhin-
dert, sondern lediglich die Abrufbarkeit der einge-
speicherten Information blockiert. Dies wird auch
durch weitere Experimente bestatigt, die zeigen, daB
eine derartige, durch Puromycin, AOCH oder einen
Elektroschock hervorgerufene retrograde Amnesie
dadurch aufgehoben werden kann, daB vor dem Test
einfach der wéhrend der Dressur gegebene elektri-
sche Strafreiz noch einmal wiederholt wird.

Dennoch gibt es aber eine Reihe von Experimenten,
die die Hypothese stiitzen, daB die Gedachtnisinhalte
in Form von Proteinmolekiilen eingelagert seien.
Diese sogenannten Ubertragungsexperimente wur-
den unter anderem von Domagk und Zippel {15] und
besonders weit von Ungar [16, 17] vorangetrieben:
Wenn eine Ratte zwischen einem hellen und einem
dunklen Aufenthaltsort wahlen kann, so liuft sie
spontan ins Dunkel. Mit Hilfe von elektrischen Schlé-
gen kann das Tier darauf dressiert werden, die helle
Seite der Versuchsanordnung zubevorzugen. Injiziert
man untrainierten Tieren Gehirnextrakt von getéte-
ten trainierten Tieren, so verdndert sich die Aufent-
haltsdauer dieser untrainierten Tiere von 78% der
Zeit im dunklen Teil der Versuchsanordnung vor der
Injektion auf 15% bis 30%0 nach der Injektion, ohne
daB die Tiere Elektroschocks erhalten. Dieses Mini-
mum wird etwa am zweiten Tag nach der Injektion
erreicht. Die Aufenthaltsdauer im dunklen Teil steigt
danach wieder an, bis nach etwa fiinf Tagen keine
Wirkung der Injektion mehr zu bemerken ist. Durch
Tests verschiedener Fraktionen des Gehirnextraktes
konnte festgestellt werden, daB die wirksame Sub-
stanz ein aus 15 Aminosduren bestehendes Peptid ist,
das den Namen ,Skotophobin* bekam. Der Test mit
kiinstlich synthetisiertem Skotophobin verlief eben-
falls erfolgreich.

Im weiteren sollte untersucht werden, ob im Skoto-
phobin wirklich, wie die Autoren es vermuten, ein
spezifischer Gedachtnisinhalt codiert ist, oder ob es
eher eine unspezifische Substanz darstellt, die viel-

leicht angstvermindernd wirkt und die bei dieser
Dressur eher zuféllig entsteht. Dazu wurden entspre-
chende Versuche mit ganz anderen Dressuraufgaben
durchgefiihrt. Eine Gruppe von Ratten wurde daran
gewohnt, auf ein lautes Gerdusch, eine zweite Gruppe
daran, auf einen fiir die Tiere unangenehmen Luft-
stoB hin nicht mit einer Vermeidensreaktion zu ant-
worten. Im Test zeigte sich, daB sich die Gehirn-
extrakte beider Gruppen spezifisch unterschieden:
Naive Tiere, denen Extrakt aus der ersten Gruppe
injiziert wurde, reagierten zwar nicht auf das Ge-
rdusch, wohl aber auf den LuftstoB mit Weglaufen.
Entsprechend umgekehrt verhielt sich eine andere
Tiergruppe, der Gehirnextrakt der zweiten Tier-
gruppe injiziert wurde. Vielleicht noch deutlicher
wird die Spezifitdt durch das folgende Experiment
demonstriert: Trainiert man Tiere in einem bestimm-
ten Labyrinth und iibertragt dann deren Gehirn-
extrakt auf untrainierte Tiere, so lernen diese Tiere
dasselbe Labyrinth deutlich schneller. Testet man die
Tiere jedoch in einem anderen, sich von dem ersten
nur relativ geringfiigig unterscheidenden Labyrinth,
so lernen diese Tiere nicht schneller als Kontroll-
tiere, die keinen Hirnextrakt bekommen hatten. Der
im Gehirnextrakt vorhandene Stoiff scheint also recht
spezifisch zu sein. AuBerdem zeigt dieses Experi-
ment, daB nicht allgemein die Lerngeschwindigkeit
erhoht wurde. Die Ubertragungsfahigkeit von Ge-
dédchtnisinhalten wurde bisher bei acht verschiedenen
Verhaltensweisen gefunden. In allen Fillen scheinen
verschiedene Peptide verantwortlich zu sein. Wiah-
rend die Dressuren von Ungar mit Strafreizen durch-
gefiihrt wurden, konnten Domagk und Zippel bei
Goldfischen die Bevorzugung von verschiedenen Far-
ben auch nach Belohnungsdressuren iibertragen.
Gegeniiber diesen erstaunlichen Befunden gibt es
auch einige Einwénde. So zeigte sich, daB sich bei
normal auf Dunkelangst dressierten Ratten trotz
fortlaufender Dressur und Beherrschens der Aufgabe
nach 10 bis 15 Tagen im Gehirn der Tiere kein Skoto-
phobin mehr nachweisen 148t. Ebenso ist injiziertes
Skotophobin nach zwei Tagen nicht mehr nachweis-
bar, obwohl erst dann die maximale Wirkung zu
verzeichnen ist. Wihrend dies eine Frage noch zu
grober Methoden sein konnte, gibt es auch noch all-
gemeinere Einwédnde. So kann man sich einfach
schlecht vorstellen, daB die Information {iber ein rela-
tiv kompliziertes Labyrinth (in dem erwédhnten Bei-
spiel von Ungar besaB es sechs Blindgénge) in der
Sequenz von einigen wenigen Aminosduren codiert
sein konnte, Da auBerdem eine Anderung der DNA-
Zusammensetzung im Zusammenhang mit der Ein-
speicherung von Gedéchtnisinhalten nicht gefunden
wurde, miiBte man wohl annehmen, daB alle iiberhaupt
lernbaren Informationen bereits im Erbgut gespei-
chert seien. Denn nach den bisherigen Vorstellungen
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zur Proteinsynthese ist die Sequenz der Aminosduren
eines Proteins exakt in der Basensequenz der mRNA,
und diese wiederum in der der DNA festgelegt. Ins-
gesamt scheinen deshalb diese Resultate zwar auBer-
ordentlich wichtig fiir die weitere Untersuchung der
Gedéchtnisfunktionen zu sein. Gleichzeitig besteht
aber auch die Gefahr, dafl diese Ergebnisse wegen
moglicher Uberinterpretationen in Miflkredit geraten
koénnten.

Bildung neuer Synapsen. Eines der insgesamt etwa
10° bis 10'* Neuronen des Zentralnervensystems be-
sitzt schdtzungsweise 10* bis 10° synaptische Verbin-
dungen mit anderen Neuronen. Es liegen also zwi-
schen 10" und 10'® Synapsen im Zentralnerven-
system des Menschen vor. Die in der Neurophysiolo-
gie verbreitetste Vorstellung geht davon aus, dal
die Geddchtnisinhalte (insbesondere die des Lang-
zeitgedédchtnisses) in Form sich entweder morpholo-
gisch oder funktionell neu bildender Synapsen ge-
speichert werden. Wie ein solches Synapsenwachs-
tum ablaufen koénnte, wurde sozusagen modellhaft
bei der wahrend der Embryonalentwicklung stattfin-
denden Synapsenbildung untersucht. Eine altere Hy-
pothese nahm an, daB sich wahrend der Embryonal-
entwicklung zundchst sehr viele zuféllig verteilte
synaptische Verkniipfungen ausbilden, die dann spa-
ter durch hdufigen Gebrauch gefestigt beziehungs-
weise bei Nichtgebrauch wieder abgebaut werden.
Die im folgenden geschilderten Experimente zeigen
jedoch, dal die andere Hypothese richtig ist, die da-~
von ausgeht, daB die Axonen beim Auswachsen ge-
nau ,wissen”, wohin sie zu wachsen haben und mit
welchen anderen Neuronen sie Synapsen eingehen
miissen.

Die meisten dieser Experimente wurden an Amphi-
bien durchgefiihrt, da bei diesen Tieren kiinstlich
durchtrennte Axonen auch nach der Metamorphose
wieder vollstindig regenerieren, so daB auf diese
Weise das Neuronenwachstum relativ einfach ver-
folgt werden kann. Beim Frosch findet man zwischen
der Retina und dem Tectum opticum (dem primdren
visuellen Zentrum im Diencephalon) eine Punkt-zu-
Punkt-Abbildung, die durch entsprechend geschaltete
Nervenfasern hergestellt ist. Durchtrennt man bei
einem jungen Frosch den Tractus opticus und néaht
anschliefend die Schnittflichen wieder zusammen,
so wachsen die Axonen der Ganglienzellen der Re-
tina wieder von neuem bis in das Tectum, wobei
jedes an seinen richtigen Ort gelangt. Dies kann am
einfachsten im Verhaltenstest gemessen werden, in
dem gepriift wird, ob der Frosch eine in verschiede-
nen Raumrichtungen angebotene Fliege gezielt an-
springen kann. Auch wenn man den optischen Trakt
vordem Verndhen um 180° dreht, wachsendie Axonen
wieder richtig ein. Dreht man auBerdem das Auge
selbst um 180° so wachsen die Axonen ebenfalls
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" wieder an die offenbar angeborenermaBen festgeleg-

ten Positionen. Der Frosch versucht, die Fliege durch
einen Sprung nach vorne zu schnappen, wenn sie sich
hinten befindet, und er springt nach hinten, wenn
man ihm die Fliege vorne zeigt. Dieses Fehlverhalten
wird auch innerhalb eines Jahres nicht umgelernt:
Dreht man dann das Auge wieder zuriick, so zeigt der
Frosch ein normales Verhalten [18]. Die Ausbildung
der Synapsen wird hier also nicht durch die Erfah-
rung beeinflufit, sondern ist streng angeboren. Auf-
grund weiterer Experimente nimmt man an, daB in
den pra- und/oder den postsynaptischen Zellmembra-
nen spezifische Proteine sitzen, mit deren Hilfe sich
die einzelnen Zellen erkennen.

Wie jedoch Hirsch und Spinelli [19] zeigen konn-
ten, gibt es auch Synapsen, bei denen zwar morpholo-
lisch keine Verdnderungen nachweisbar sind, die
aber funktionell entweder aktivierbar oder nicht-
aktivierbar sind, also sozusagen an- oder abgeschal-
tet sind. Untersucht man bei Katzen elektrophysiolo-
gisch bestimmte Areale des Gehirns, so findet man
Zellen, die auf optische Streifenmuster jeweils nur
einer bestimmten Winkellage ansprechen. Fiir jede
Winkellage existieren andere Zellen. Die zugehori-
gen Neuronenverschaltungen sind schon beim Uffnen
der Augen der jungen Kétzchen vorhanden. Zieht
man nun junge Katzen in einer optischen Umgebung
auf, die nur aus senkrechten Streifen besteht, so fin-
det man bei diesen Tieren nur solche Zellen, die auf
senkrechte Streifen ansprechen. Der entsprechende
Versuch kann mit horizontalen Streifen durchgefiihrt
werden. Man kann daraus schliefen, daB diese
Synapsen nur dann funktionsféhig bleiben, wenn sie
immer wieder gebraucht werden. Diese Annahme
wird gestiitzt durch den elektrophysiologischen Be-
fund, daf bei einer einzelnen Synapse die Ubertra-
gungsfahigkeit nach erzwungener Ruhe wihrend
einiger Wochen auf die Halfte abgesunken war, wih-

. rend sie nach kiinstlicher Errequng schnell wieder

die volle Ubertragungsfahigkeit erlangte [20]. Ein
direkter Nachweis von individuellen ,lernfdhigen”
Synapsen im Gehirn von Kaninchen gelang Bliss und
Lome [21]. Reizt man im Hippocampus horizontale
Fasern, die mit anderen Zellen, den sogenannten
Kornerzellen Synapsen eingehen, und mifit man die
Potentiale in den Kornerzellen, so erhdlt man bei
einem 15 Sekunden andauernden Reiz von 20 Hz
keine wesentliche Potenzierung (Erhéhung der Ant-
wort auf denselben Eingangsreiz). Wiederholt man
den Reiz jedoch jede halbe Stunde, so ergibt sich nach
flinfmaliger Reizung eine sehr starke Potenzierung,
die bis zu 10 Stunden anhalten kann. Kandel {22]
konnte an Aplysia-Neuronen sogar zeigen, daB sich
die Ubertragungseigenschaften mancher Synapsen
dadurch &ndern, daf die Menge des freigegebenen
Transmitters variiert wird.
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Ein hdufig diskutierter Mechanismus, wie eine
Synapse eingeschaltet werden kénnte, wurde m. W.
zuerst von Hebb [23] vorgeschlagen. Es wird dabei
von der fiir die Ausbildung eines Pawlowschen Re-
flexes notwendigen neuen Verkniipfung zweier Neu-
ronen ausgegangen (Abb. 4). Die Synapse 1 verbindet

Abb. 4. Einfaches Schema
zur Ausbildung des Pawtow-
schen Reflexes. USt: unbe-
dingter Reiz. — BSt: beding-
ter Reiz. — R: Reaktion. Wei-
tere Erkldrungen im Text.

USt) JO—> R
BSt——"2

den unbedingten Reiz (USt) und Reaktion (R) und ist
angeborenermaflen angeschaltet. Die Synapse 2 ver-
bindet den bedingten Reiz (BSt) und die Reaktion
und ist vor der Dressur zwar morphologisch vorhan-
den, aber funktionell abgeschaltet. Die Synapse 2 soll
nun dann angeschaltet werden, wenn gleichzeitig ihr
prasynaptischer Teil iiber BSt und ihr postsynapti-
scher Teil {iber USt elektrisch aktiviert wird, was ja
wiéhrend der Dressur geschieht.

Man kénnte nun vermuten, daB bei diesem ,An-
schalten” der Synapse Proteine beteiligt sind, die in
den Membranen der Synapse sitzen. Ein Hinweis, der
in diese Richtung deutet, stammt von Bogoch [24]. Ex
fand, daBl wéhrend eines Lernvorganges besonders
viel Glykoproteide synthetisiert werden. Durch radio-
aktive Markierungen konnte er auBlerdem zeigen,
daB. sich diese Glykoproteide besonders am synap-
tischen Spalt anlagern. Diese Glykoproteide kénnten
etwas mit den von Ungar gefundenen Peptiden zu
tun haben. Tatséchlich versucht Ungar mit einer dhn-
lichen Hypothese, seine Ergebnisse mit den Vorstel-

lungen zur Synapsenbildung in Einklang zu bringen..

Es wire also durchaus denkbar, daB die Gedachtnis-
inhalte dadurch gespeichert werden, daB die Funk-
tionsfdhigkeit verschiedener Synapsen an- oder ab-
geschaltet wird. Ob dies durch ein regelrechtes
Wachstum der Synapse oder nur durch ein funktio-
nelles Aktivieren ohne Anderung der morphologi-
schen Gestalt der Synapse geschieht, ist bisher nicht
entschieden. Fiir jede dieser Hypothesen findet man
positive Befunde, und es kénnten durchaus beide
Méglichkeiten verwirklicht sein.

Hologrammodell

" Bs ist denkbar, daB mit der vorher diskutierten,
schon fast auf molekularer Ebene liegenden Betrach-
tungsweise zwar die Frage gelost werden kann, wie

-einzelne Synapsen geschaltet werden konnen. Es ist
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aber vermutlich sehr schwierig, auf diese Weise kom-
plexere Mechanismen anzugehen, wie die des Ab-
rufens der gespeicherten Information, der Generalisa-
tion, das heifit des Wiedererkennens sehr ahnlicher
Informationen, des Abrufens von Assoziationen, das
heiBt von Informationen, die mit neu angekommener
Information gewisse Ahnlichkeit besitzt. Die Vorstel-
lung zu diesen Problemen sollen deshalb im folgen-
den an einem theoretischen Modell erldutert werden,
das von der Frage, wie denn eine Synapsenverkniip-
fung zustande kommt, vollig abstrahiert. Dazu mu8
noch einmal auf die wichtigen Erkenntnisse von Lash-
ley zuriickgegangen werden, die anzeigen, daBl die
Information iiber einen ganz bestimmten Gedéchtnis-
inhalt tiber einen groBen Teil der GroBhirnrinde ver-
teilt gespeichert ist. Diese Resultate werden héufig
so gedeutet, daB im Geddchtnis eine sehr grole Re-
dundanz vorliegt, indem dieselbe Information an den
verschiedensten Stellen immer wieder gespeichert
sei. Wire dies so, so diirften aber nicht die Gedécht-
nisleistungen nahezu proportional zum Prozentsatz
der entnommenen. Rindenmasse abnehmen, wie
Lashley dies fand. Vielmehr sollte das Abtragen von
immer mehr Hirnrinde zunéachst praktisch keine, gegen
Ende aber plétzlich eine sehr starke Wirkung haben.
Lange Jahre erschienen diese Ergebnisse so wider-
spriichlich und so schlecht einzuordnen, daf viele
Wissenschaftler davon abgehalten wurden, auf die-
sem Gebiet weitere Untersuchungen durchzufiihren.
Dies dnderte sich erst, nachdem in der Physik durch
die Entdeckung des Lasers die theoretisch schon vor-
her bekannte Technik der Holographie allgemein be-
kannt wurde. Diese Technik besteht extrem verein-
facht darin, daB die von einem beleuchteten Gegen-
stand A ausgehenden Lichtstrahlen mit den direkt
von einer Lichtquelle B ausgehenden Strahlen zur
Interferenz gebracht werden. Dieses zweidimensio-
nale Interferenzmuster, das sogenannte Hologramm
K, kann auf einer Photoplatte festgehalten werden.
Wird nun das fertige Hologramm nur von der Licht-
quelle B beleuchtet, so wird dadurch ein Bild des Ge-
genstandes erzeugt.

Die Technik der Holographie ist deshalb auBler-
ordentlich interessant, weil im Hologramm zum ersten
Mal ein wenn auch sicherlich auf ganz andere Weise
realisierbarer Mechanismus gefunden war, der zumin-
dest Eigenschaften aufwies, die den ven Lashley ge-
fundenen Eigenschaften des Gedidchtnisses analog
sind. Beleuchtet man ndmlich nur einen kleinen Teil
des Hologramms, so erscheint dennoch das Bild des
ganzen Gegenstandes. Das Bild ist dabei zwar voll-
stindig, aber insgesamt um so unschdrfer, je kleiner
der beleuchtete Ausschnitt des Hologramms ist. Dies
ist eine Analogie zu Lashleys Gesetz der Massenwir-
kung. AuBerdem ist das Bild unabhéngig davon,
welche Lage der beleuchtete Ausschnitt innerhalb des
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Hologramms besitzt. Dies entspricht Lashleys Gesetz
der verteilten Lokalisation. Bei dieser Analogie ent-
spricht also das Schwarzen der Photoplatte dem Ein-
speicherungsvorgang im biologischen Experiment,
und das Beleuchten des Hologramms mit der Licht-
quelle B dem Abruf der gespeicherten Information.

Erlaubt es diese Analogie, das Hologrammodell
auch konkret auf das biologische Gedachtnis anzu-
wenden? Im Gehirn kommen natiirlich keine Licht-
wellen vor. Es lassen sich aber Neuronenschaltungen
denken, die demselben mathematischen Formalismus
geniigen, wie er zur Beschreibung der optischen Holo-
gramme verwendet wird. Dieser sei im folgenden
schematisch dargestellt. Ist A(x) die Funktion, die
das optische Muster des Gegenstandes A beschreibt,
wobei x die Ortskoordinate darstellt, die hier der Ein-
fachheit halber eindimensional gewéhlt ist, und ist
B(x) das von der Lichtquelle B erzeugte optische Mu-
ster, so berechnet sich das Hologramm K(x) nach
K(x) = {A®%) B(f—x)dt. K(x) wird auch die Korre-
lationsfunktion von A(x) und B(x) genannt. Ist die
Funktion K(x) gespeichert, so 148t sich das Bild des
Gegenstandes A mit Hilfe der Funktion B(x) iiber eine
Faltung wieder aufrufen: A(x) = {B(§)K(x—¢)dt.

Da in einem Neuronennetz die rdumlichen Erre-
gungsmuster nur tiber diskrete parallele Kandle dar-
gestellt werden konnen, gehen beide Gleichungen

iiber in ki = 3 a;-bj-; und aj= 3 b;-k;_;. Dabei

j=-co i=-oo
bedeuten die ai, bi und k; jeweils die Starke der Er-
regung des i-ten Neurons in den drei parallelen
Neuronennetzen A, B und K. Das Neuronennetz A
kénnte zum Beispiel die Retinazellen darstellen, in
denen der gesehene Gegenstand das Erregungsmu-
ster (aj) hervorruft. B stellt ein Neuronennetz dar,
das innerhalb des Zentralnervensystems ein ,inneres
Referenzmuster” erzeugt. K entspricht einem Neuro-
nennetz, innerhalb dessen die Korrelationsfunktion
gespeichert wird. Die Abbildung 5 zeigt eine Ver-
schaltung der Neuronen der drei Schichten A, B und
K, mit deren Hilfe aus dem Eingangsmuster (a;) und
dem inneren Referenzmuster (bi) die Korrelations-
funktion, dargestellt durch das Erregungsmuster (ki),
berechnet wird. Entsprechend der angegebenen For-
mel ergibt sich ein k;, indem tiber alle a; summiert
wird, nachdem diese mit einem fiir jedes j verschie-
denen by multipliziert wurden. Die Starke der Erre-
gung (k;), das heiBt also die Korrelationsfunktion
muBf nun irgendwie gespeichert werden, was zum
Beispiel durch entsprechendes Synapsenwachstum ge-
schehen kénnte. Ein entsprechendes Schaltbild fiir den
Aufruf der gespeicherten Information ist nicht ange-
geben, da es der in Abbildung 5 dargestellten Schal-
tung dhnlich ist und aus der Formel abgeleitet wer-
den kann.
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Mit dlteren Modellen [25] konnte lediglich gezeigt
werden, daB mit diesem Prinzip eingespeicherte Mu-
ster wieder erkannt werden. Interessant ist dabei,
daB auf derselben Speicherfliche mehrere. Muster
gleichzeitig gespeichert und trotzdem einzeln wie-
dererkannt werden konnen. In neuerer Zeit wurde
aber von Borsellino und Poggio [26] gezeigt, daf man

k.1 ko
t ?
b3 =

|
—

] L
|1 4

\ N/ |\

4

__%:L_ k, = i: Q; bj-i

JE—w

#—-"_b

H

L7

Abb. 5. Ausschnitt aus einem Netzwerk, mit dessen Hilfe die
Korrelationsfunktion (k;) der beiden Eingangsfunktionen (a;) und
(bj) berechnet werden kann. Die grofien, schwarzen Punkte, die
die sich kreuzenden Leitungen verbinden, symbolisieren die im
Einschaltbild links unten dargestelite Multiplikation. Weitere
Erlduterungen im Text.

die Analogie mit dem Hologramm-Modell noch wei-
ter treiben kann. Deutet man die Funktion (b;) nicht
als ein unspezifisches inneres Referenzmuster, son-
dern als ein ebenfalls von auffen auf den Organismus
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einwirkendes Muster, so ist damit das Lernen einer
assoziativen Verkniipfung moglich., Zeigt man zum
Beispiel einer Versuchsperson ein unbekanntes Ge-
rit [optisches Bild (bi)] und erklirt dazu die Bedeu-
tung dieses Gerdtes [akustisches Muster (aj})], so
konnte die Kreuzkorrelationsfunktion dieser beiden
Muster gespeichert werden. Zeigt man spéter ein Bild
des Gerites, so wird iiber das Faltungsintegral das
akustische Muster (a;) berechnet, das heifit, der zu
diesem Gegenstand gehorige Begriff wird bewubt.
Genauso wie abgesehen von einer vergroflerten Un-
scharfe das vollstdndige Ausgangsmuster erzeugt
werden kann, wenn nur ein Teil der gespeicherten
Korrelationsfunktion (des Hologramms) zur Verfii-
gung steht, ist es auch méglich, das vollstindige Aus-
gangsmuster zu erhalten, wenn nur ein Teil des Ein-
gangsmusters vorhanden ist. Zeigt man also in dem
eben genannten Beispiel nur einen Teil des Gerdtes
oder ein anderes, aber &hnliches Gerit [optisches Mu-
ster (b'j)], so ist es dennoch moglich, eine etwas un-
scharfe Form der Ausgangsfunktion (aj) zu erhalten.
Es ist auf diese Weise also eine Generalisation mog-
lich, Besteht das Muster (a;) beim Lernvorgang nicht
nur aus dem erkldrenden Text selbst, sondern wird
auch zum Beispiel die Erinnerung an die Person des
Versuchsleiters mit eingespeichert, so kann beim
spdteren Anblick des Gerates die Erinnerung an diese
Person auftauchen. Diese Erscheinung wird normaler-
weise mit Assoziation bezeichnet. Falls diese Aus-
gangsfunktion als neue Eingangsfunktion in den
Speicher verwandt wird, sind damit auch sogenannte
Assoziationsketten nachbildbar, die jeder bei sich
selber bequem beobachten kann, wenn man seinen
Gedanken freien Lauf 148t und sich die einzelnen auf-
einander folgenden Einfdlle notiert.

Mit dem mathematischen Formalismus der Korre-
" lation und der Faltung kénnen also einige sehr wes
sentliche Eigenschaften unseres Geddchtnisses be-
schrieben werden. Das sind die von Lashley gefun-
denen Ergebnisse, daB die Gedéachtnisinhalte nicht in
einem schmalen Bereich lokalisiert sind, sondern
iiber ein groBes Gebiet des Cortex verteilt gespei-
chert sind, und daB die Geddchtnisinhalte um so ge-
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nauer erinnert werden kénnen, je mehr Gehirnrinde
vorhanden ist. AuBlerdem kénnen auch die Phédno-
mene Lernen, Generalisation und Assoziation auf
diese Weise beschrieben werden. Es sollte aber noch
einmal betont werden, daB in diese Hypothese nicht
eingeht, welches der beiden oben diskutierten Mo-
delle, Speicherung iliber Synapsenwachstum oder
Speicherung in Form von Proteinmolekiilen, der Wirk-
lichkeit ndherkommt.

Ergédnzend zur bisher genannten Literatur soll ab-
schliefend noch auf zwei Biicher mit sehr ausfiihr-
lichem Literaturverzeichnis hingewiesen werden [27,
28].
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