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B. Hauptvortrige / Conférences générales

Thema ,,Sehen — Abbilden — Erkennen”

1. Sehen, Abbilden, Erkennén — Verhaltensforschung am
visuellen System der Fruchtfliege Drosophila

Karl Georg Gotz (Max-Planck-Institut fiir biologische Kybernetik, -
Tiibingen) ’

Ein weitverzweigtes Netz von Bewegungsdetektoren des Sehsystems ermoglicht der
winzigen Fruchtfliege eine gezielte Kurs- und Hohensteuerung nach sichtbaren Merk-
malen der Umgebung. Die Analyse der Sehvorginge im Verhaltensexperiment vermittelt
eine Vorstellung von Aufbau und Eigenschaften der verwendeten Nervenschaltungen
und erdffnet einen Einblick in die Vererbung der neuronalen Schaltpline,

Das besondere Interesse der Naturforscher und Geisteswissenschaftler
an den Geheimnissen des Sehvorgangs ldsst sich bis in die Antike zuriickver-
folgen. Ein Ausspruch Platos ist iiberliefert, der die Wertschitzung dieses
Forschungsgebiets anschaulich hervorhebt: Unter allen Organen bildeten die
Gétter die strahlenden Augen zuerst. Die Beschiftigung mit den Vorgingen
im Fliegenauge kann sich natiirlich nicht auf eine so weitreichende Tradition
berufen. Wir miissen uns mit dem Ausspruch des Physikers, Chemikers und
Physiologen Robert Boyle zufriedengeben, der vor etwa 300 Jahren gesagt
hat: Soweit wir das iiberhaupt beurteilen kénnen, halte ich es fiir moglich,
dass ein Fliegenauge mehr technische Geheimnisse enthilt als der ganze
Sonnenball, Trotzdem blieben die Fliegenaugen aber noch etwa 200 Jahre
in den Priparatekisten der Mikroskopiker, bis die Physiologen Johannes
Miiller und spiter vor allem Sigmund Exner mit der Erforschung der tech-
nischen Geheimnisse dieses Abbildungssystems begannen. Am Ende seiner
vergleichenden Studien schrieb Exner: Das Auge der Wirbeltiere konnte
jeden langweilen, der den Reichtum und die Mannigfaltigkeit der Augen von
Krebsen und Insekten kennengelernt hat. Angeregt und unterstiitzt durch
Exner, hat Karl v. Frisch am Anfang dieses Jahrhunderts den Nachweis ge-
fiihrt, dass Bienen Farben sehen und Muster unterscheiden konnen. Nicht
zuletzt diese Befunde haben eine vielseitige Forschungsaktivitit ausgelost
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und den Eindruck verdichtet, dass Probleme der Informationsaufnahme, der
Informationsverarbeitung, der Informationsspeicherung und der Informati-
onsiibertragung am iibersichtlich strukturierten visuellen System der Insek-
ten erfolgreich untersucht werden kdénnen.

Ahnlich wie die Biene und andere sehtiichtige Insekten verwendet auch
die Fruchtfliege Drosophila melanogaster die vom Sehsystem aufgenommene
Information iiber die Helligkeitsumwelt u. a. in einem hochentwickelten
neuronalen Prozessrechner zur Stabilisierungihrer Lauf-und Flugbewegungen.
Die Untersuchungen an diesem Prozessrechner lassen in Umrissen die Kon-
struktionsprinzipien der im Sehsystem verwendeten Nervenschaltungen er-
kennen. Gegenwirtig hofft man durch genetische Eingriffe einen ersten Ein-
blick in die Instruktionsprinzipien zu gewinnen, nach denen der Aufbau
solcher Nervenschaltungen in der Entwicklungsphase der Fruchtfliegen er-
folgt. Die Frage nach der Verschliisselung, Vererbung und erblichen Stdérung
der neuronalen Schaltpline filhrt in weitgehend unerforschtes Neuland,
dessen Erkundung aufregende Entdeckungen und wichtige Beitrige zum
Verstindnis der Erbkrankheiten des menschlichen Nervensystems erwarten
lisst.

Sehtest im stationédren Flug

Wihrend die Leistungsfihigkeit des visuellen Systems von Versuchsper-
sonen durch Befragung im Sehtest ermittelt werden kann, ist man bei Ver-
suchstieren auf die Messung von Reaktionen angewiesen, die sich aus der Rei-
zung der Sehelemente ergeben. Die rdumliche Verteilung der Sehelemente in
den beiden Facettenaugen lasst erwarten, dass die Fliege Drosophila etwa
86 % ihrer Umgebung gleichzeitig betrachten kann. Diese Gesamtschau unter-
scheidet sich wesentlich vom fovealen Sehen des Menschen, bei dem ein
Sechstel aller Sehelemente auf einen kleinen Bereich von weniger als 0,04 %
der gesamten Umgebung konzentriert sind.

Die Beobachtung Ihrer Umwelt hilft der kleinen Fliege, den gelaufenen
oder geflogenen Kurs einzuhalten und ihren Aktionsradius zu erweitern.
Kursabweichungen . werden durch Horizontalverschiebungen der Umwelt
innerhalb des Sehfelds signalisiert. Durch Wendereaktionen in Richtung der
gesehenen Verschiebung kann die Fliege den Bewegungsreiz unterdriicken
und damit unfreiwilligen Kursabweichungen entgegenwirken. In dhnlicher
Weise filhren Anderungen der FlughShe zu Vertikalverschiebungen der
Umwelt innerhalb des Sehfelds. In diesem Fall kann die Fliege durch Hub-
reaktionen in Richtung der gesehenen Verschiebung unfreiwillige Hohenab-
weichungen vermeiden [1]. Die genannten Verhaltensleistungen lassen sich
bei stationdr laufenden oder fliegenden Versuchstieren durch geeignete
Musterbewegung im Sehfeld hervorrufen. Die Registrierung der Lauf- oder
Flugsteuerreaktionen auf die Bewegung unterschiedlicher Muster liefert dem
Experimentator objektive Aussagen iiber das Sehvermdgen des beteiligten
Sehsystems. Abb. 1 zeigt eine Einrichtung zur Untersuchung der Wende-
reaktionen bei stationirem Flug. Der Bewegungsreiz geht von einem verti-
kalen Streifenmuster aus, das mit konstanter Winkelgeschwindigkeit um das
Versuchstier rotiert und dessen Musterperiode unter dem Winkel A gesehen
wird. Die Fliege ist mit Klebwachs am senkrechten Schaft eines mechano-
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elektrischen Drehmomentwandlers befestigt. In dem vergeblichen Bestreben,
der Musterbewegung zu folgen, erzeugt die Fliege Drehmomente um die
Hochachse, deren Richtung und Grosse registriert werden konnen. Dabei
zeigt sich, dass die etwa 1 mg schwere Fliege mit ihrem weit weniger als
0,1 mg schweren Sehsystem Musterbewegungen wahrnehmen kann, die noch
unter der Umlaufgeschwindigkeit eines Minutenzeigers bzw. iiber der Bild-
wechselgeschwindigkeit eines Tonfilms liegen [2]. Das menschliche Wahr-
nehmungsvermogen ist unter gleichen Bedingungen auf einen wesentlich
schmaleren Geschwindigkeitsbereich beschrinkt.

Um die Bewegungen wahrzunehmen, muss eine nichtlineare neuronale
Verrechnung von Signalen zwischen wenigstens zwei benachbarten Sehele-
menten des Fliegenauges stattfinden [3]. Es gibt viele Moglichkeiten, die
nacheinander empfangenen Helligkeitssignale benachbarter Sehelemente ge-
eignet miteinander zu verrechnen. Durch Verhaltensversuche lassen sich die
Moglichkeiten einschrinken und die Eigenschaften der Bewegungsdetektoren
spezifizieren. Es ist z.B. denkbar, dass jedes der beiden Fliegenaugen ent-
weder einen unidirektionalen Bewegungsdetektor fiir Bewegungen von vorn
nach hinten oder einen unidirektionalen Bewegungsdetektor fiir Bewegun-
gen von hinten nach vorn oder aber einen bidirektionalen Bewegungsdetek-
tor zur Unterscheidung beider Bewegungsrichtungen aufweist. Durch Expe-
rimente mit einseitiger Reizgebung in der Versuchsanordnung Abb. 1 lassen
sich die ersten beiden Moglichkeiten ausschliessen. Dem in Abb. 2 gezeig-
ten Zeitverlauf der Wendereaktionen auf einseitige und beidseitige Muster-
bewegung ist zu entnehmen, dass den beiden Augen bidirektionale Bewe-
gungsdetektoren zugeordnet sind, deren Ubertragungseigenschaften nach
einer Anfangsphase von wenigen Minuten asymmetrisch werden.
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Abb. 1 Versuchsanordnung zur Messung der Wendereaktion bei stationirem Flug.
Durch die umlaufende Streifenfolge mit der Musterperiode A wird der Bewegungsreiz
in den Gesichtsfeldern der beiden Fliegenaugen vorgegeben. Ein mechanoelektrischer
Wandler registriert das Drehmoment um die Hochachse, mit dem die fixierte Fliege der
Musterbewegung zu folgen versucht.
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Abb. 2 Zeitverlauf der mittleren Wendereaktionen von sechs Fruchtfliegen bei unter-
schiedlicher Reizgebung in den Gesichtsfeldern der beiden Facettenaugen. Wenige Mi-
nuten nach Flugbeginn entwickelt sich eine Asymmetrie der Reaktionen auf vergleich-
bare einseitige Musterbewegungen (/A\,V), die bei weiterer Ermiidung der Fliegen offen-
sichtlich erhalten bleibt. Der Mittelwert der Reaktionen auf beidseitige Musterbewe-
gung (®) entspricht etwa dem Drehmoment eines Gewichts von 0,04 Milligramm an
einem Hebel von 1 Zentimeter Linge.
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Abb. 3 Bei simuliertem freiem Flug in ruhender Umgebung ist die Aufenthaltswahr-
scheinlichkeit eines senkrechten schwarzen Streifens im vorderen Sehbereich der Frucht-
fliege am grossten. Zur Ermittlung der abgebildeten Wahrscheinlichkeitsverteilung wurde
die Objektbewegung mit umgekehrtem Drehsinn an die Wendereaktion des stationir flie-
genden Versuchstiers gekoppelt und die Objektverweilzeit in Abhingigkeit vom Winkel-
abstand zur Flugrichtung fir die Dauer von je einer Minute an zwei Fliegen registriert
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Diese Asymmetrie der Wendereaktionen ist nicht auf die Fruchtfliege
beschrinkt. Aufgrund eingehender Untersuchungen an der etwa vierzigmal
schwereren Stubenfliege Musca konnten Reichardt und Mitarbeiter nach-
weisen, dass die Asymmetrie das optomotorische Repertoire der Fliege we-
sentlich erweitert [4]. Befindet sich nimlich anstelle des Streifenmusters ein
markantes Objekt im Gesichtsfeld der Fliege, so ist bei Fluktuationen der
Orientierung im freien Flug ein Ubergang des Objekts vom hinteren zum
vorderen Sehbereich wegen der Asymmetrie optomotorisch weniger behin-
dert und dadurch wahrscheinlicher als ein Ubergang vom vorderen zum hin-
teren Sehbereich. Es ist daher zu erwarten, dass die Fliege das Objekt im
vorderen Sehbereich , fixiert* und als potentiellen Landeplatz ansteuert.

Abb, 4 (A) Vereinfachte Darstellung des Nervensystems zwischen Kopf und Thorax
der Fliege. OG: Optische Ganglien, TG: Thorakalganglien. In der Schnittebene durch
die Facettenaugen ist die regelmassige Anordnung der Cornea-Linsen, der zugeordneten
Rezeptorbiindel und der nachgeschalteten Sehelemente angedeutet. .

(B) Zur Kurs- und Héhensteuerung miissen Vorzeichen und Grosse der horizontalen und
vertikalen Bewegungskomponenten in den Gesichtsfeldern der beiden Facettenaugen
ermittelt werden. Hierzu sind mindestens vier verschiedene Gruppen von bidirektiona-
len Bewegungsdetektoren erforderlich. Das Blockdiagramm veranschaulicht die Uber-
tragung der Bewegungsinformation auf die thorakalen Steuermuskeln des linken (L)
und rechten (R) Fliigels.
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Durch geeignetes Ankoppeln der Objektbewegung an die Wendereaktion der
Fliege lasst sich diese Verhaltensleistung unter stationiren Bedingungen
untersuchen [4] [5]. In der Versuchsanordnung der Abb. 1 wird der freie
Flug in ruhender Umgebung simuliert, indem man die elektrische Messgrosse
der Wendereaktionen der festgehaltenen Fliege zum Antrieb des Muster-
zylinders in Gegenrichtung heranzieht. Richtung und Geschwindigkeit der
Musterbewegung im Sehfeld der Fliege werden in diesem Fall nicht vom Ex-
perimentator, sondern ausschliesslich vom Versuchstier vorgegeben. Befindet
sich nun lediglich ein senkrechter schwarzer Streifen auf der Innenseite des
Zylinders, so ist nach Abb. 3 die Aufenthaltswahrscheinlichkeit dieses Ob-
jekts bei richtiger Ankopplung erwartungsgemiss im vorderen Sehbereich
der Fliege Drosophila am grossten.

Die angefiihrten Beziehungen zwischen Bewegungsreiz und Wendereak-
tion im stationidren Flug ermdéglichen einen Einblick in die Organisation der
Regelsysteme zur Einhaltung eines vorgegebenen Kurses bzw. zum Ansteuern
eines visuellen Objekts. Abb. 4 veranschaulicht am schematisch vereinfachten
Sehsystem der Fliege die bendtigten bidirektionalen Bewegungsdetektoren
zur Aufnahme der horizontalen Bewegungskomponenten in den Sehfeldern
der beiden Augen. Jeder Bewegungsdetektor erfordert die neuronale Ver-
kniipfung von wenigstens zwei benachbarten Sehelementen unterschiedlicher
Blickrichtung. Die in der Abbildung nicht ausgefiilhrte Verkniipfung der
wiirfelformig gezeichneten Sehelemente muss geeignete nichtlineare Verrech-
nungseigenschaften aufweisen und die zur Objektsteuerung notwendigen
Asymmetriebedingungen erfiillen. Bei der Ubertragung der Bewegungsinfor-
mation auf die Muskeln des thorakalen Flugsteuerungssystems muss ausser-
dem eine Verrechnung der Ausgangssignale der horizontalen Bewegungs-
detektoren nach dem in Abb. 4B angegebenen Schema erfolgen. Wie man
aus der Abbildung leicht ersieht, entsteht durch diese Verrechnung die er-
forderliche Differenz der Schlagamplituden des linken und rechten Fliigels,
auf der die bewegungsinduzierte Wendereaktion der Fruchtfliege nachweis-
lich beruht.

Wihrend die kleine Fliege bewegungsinduzierte Wendereaktionen nicht
nur mit den Fliigeln, sondern auch mit simtlichen Beinpaaren ausfiihren
kann, ist die erwidhnte Hubreaktion auf das Flugsystem beschrinkt. Die
Hubreaktion wird durch die vertikale Bewegungskomponente in den Seh-
feldern der beiden Augen hervorgerufen. Eine Bewegung von unten nach
oben signalisiert der Fliege abnehmende Flughohe und vergrdssert ent-
sprechend die Summe der Fliigelschlagamplituden. Verlduft die Bewegung in
Gegenrichtung, so wird zunehmende Flughohe signalisiert und die Summe
der Fliigelschlagamplituden verkleinert. Die Hubreaktion trigt daher zur
Stabilisierung der Flughohe bei. Die entsprechenden Bewegungsdetektoren
und das Verrechnungsschema ihrer Ausgangssignale sind ebenfalls in
Abb. 4B enthalten. Die zur unabhingigen Steuerung der Differenz und der
Summe der Fliigelschlagamplituden erforderliche Mindestzahl der ipsilate-
ralen und kontralateralen Verbindungen zwischen den Augen und den
Flugsteuermuskeln verringert sich um die Hilfte, wenn die Bewegungs-
detektoren symmetrische Schriglagen zu den in Abb. 4B gezeigten Richtun-
gen einnehmen [1] [6]. Die entsprechenden Untersuchungen lassen erken-
nen, dass der Vorteil einer solchen Schaltungsvereinfachung von Drosophila
genutzt werden konnte [7] [8].
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Verhaltensexperimente mit lokaler Reizgebung haben gezeigt, dass das
Bewegungssehen der Fruchtfliege nicht auf begrenzte Bereiche der Sehfelder

Abb.S (A) Vorderansicht der Fruchtfliege Drosophila melanogaster 9. Zur raum-
festen Aufhangung wihrend des Fluges wurde ein V-formiger Drahtbiigel (oberer Bild-
rand) durch einen Stromimpuls fiir den Bruchteil einer Sekunde erwidrmt und mit einer
geringen Menge Klebwachs an Kopf und Thorax des etwa 1 Milligramm schweren Ver-
suchstiers angeschmolzen. Auf dem Bild ist das Raster der Cornealinsen in den beiden
Facettenaugen zu erkennen,

(B) Vereinfachte Darstellung der Reizbedingungen im vorderen Augenbereich der
Fruchtfliege bei gleichzeitigem Musterumlauf im Uhrzeigersinn (oben) bzw. Gegenuhr-
zeigersinn (unten). Das Verhaltensexperiment liefert Aussagen iiber die Verrechnung
der Signale von Bewegungsdetektoren in verschiedenen Augenzonen.
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beschrinkt ist. Die Befunde aus verhaltensphysiologischen [2] [7] [9] [10],
elektrophysiologischen [11] [12] und neuroanatomischen [13] [14] Unter-
suchungen an Drosophila und vor allem an den grosseren Fliegenarten Musca
und Calliphora stiitzen die Vermutung, dass die rund 1400 Sehelemente der
Fruchtfliege ein umfassendes, regelmissiges Netzwerk von homologen Bewe-
gungsdetektoren bilden.

Nach welchem Verrechnungsprinzip werden die Ausgangssignale der
homologen Bewegungsdetektoren des gesamten Sehfelds zusammengefasst?
Eine Antwort auf diese Frage liefern Verhaltensexperimente in der Anord-
nung Abb. 1, bei der die Drehbewegung eines horizontal geteilten Muster-
zylinders im unteren und oberen Zylinderabschnitt bei gleicher Umlauf-
geschwindigkeit in entgegengesetzter Richtung verlduft. Durch diese in
Abb. 5 veranschaulichten Reizbedingungen werden zugeordnete Bewegungs-
detektoren der beiden Augen jeweils paarweise gereizt, so dass sich die in
Abb. 2 behandelten Asymmetrieeigenschaften der Reaktionsbeitrige auf-
heben. Befinden sich z.B. ng Sehelemente in der durch Rechtsumlauf ge-
reizten Augenzone und gleichzeitig n; Sehelemente in der durch Links-
umlauf gereizten Augenzone, so versucht die Fliege dem iiberwiegenden
Bewegungsreiz zu folgen. Nach den vorliegenden Ergebnissen ist die
Wendereaktion von Grosse und Anordnung der gereizten Zonen weitge-
hend unabhingig. Stirke und Richtung der gemessenen Reaktionen folgen
im wesentlichen aus dem Zahlenunterschied ng — n; der beteiligten Seh-
elemente. Werden gleich viele Sehelemente durch gegenliufige Musterbewe-
gungen gereizt, so ldsst sich in keinem der untersuchten Fille eine signifi-
kante Wendereaktion nachweisen. Man kann daraus schliessen, dass die
Signale der iiber das gesamte Gesichtsfeld verteilten Bewegungsdetektoren
mit gleichem Gewicht in die Wendereaktionen der Fliege eingehen. Wih-
rend der Mensch seine Aufmerksamkeit vor allem auf Bewegungen im
fovealen Teil seines Gesichtsfelds konzentriert, reagiert die Fliege in den
beschriebenen Versuchen offensichtlich auf den mittleren Bewegungszustand
des gesamten Umfelds.

In dem bisher gegebenen Uberblick wurde das Zustandekommen der
bewegungsinduzierten Reaktionen der Fruchtfliege von den thorakalen
Muskelsystemen der Fliigel und Beine iiber die Verrechnung der Bewegungs-
informationen beider Augen, die Verschaltung der Netzwerke der richtungs-
spezifischen Bewegungsdetektoren in den optischen Ganglien dieser Augen
bis zur Verkniipfung benachbarter Sehelemente in den einzelnen Bewegungs-
detektoren zurickverfolgt. Obwohl die Kenntnisse iiber die Verarbeitung der
Bewegungsinformation im Sehsystem der Fliege noch an manchen Stellen
unvollstindig sind, deutet sich hier bereits das Konstruktionsprinzip der ver-
wendeten Nervenschaltung an. Diese Schaltung hat mit mehreren tausend
Nervenzellen einen beachtlichen Anteil am gesamten Nervensystem der
Fruchtfliege, das nach neuroanatomischen Schitzungen rund 100 000 Ner-
venzellen enthilt.

Aufbau und Eigenschaften des abbildenden Systems

Die Fliege Drosophila besitzt zwei halbkugelférmige Facettenaugen von
etwa 0,3 mm Durchmesser. Jedes der beiden Augen ist aus etwa 700 opti-
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Abb. 6 Errechnete Ubertragung eines Spiralmusters (A) durch die beiden Sehsysteme
des Drosophila-Auges. Das Sehvermégen der Fliege wird bei starker Beleuchtung durch

die Sehschirfe des Tagsystems (B) und bei schwacher Beleuchtung durch die Lichtemp-
findlichkeit des Nachtsystens (C) bestimmt.

schen Abbildungssystemen zusammengesetzt, deren Cornealinsen entspre-
chend Abb.S5A ein regelmissiges Raster auf der Augenoberfliche bilden.
Abb. 4A veranschaulicht die Struktur der Sehsysteme in den unteren Augen-
hilften. Im Abbildungsbereich jeder Linse befindet sich die in Abb. 18 ge-
zeigte, fiir Fliegen charakteristische Anordnung von acht Lichtrezeptoren
R1--8, die das Licht aus sieben verschiedenen Raumrichtungen aufnehmen
und in glektrische Signale fiir das reizverarbeitende Nervensystem umsetzen.
Die pigmentierten Randzellen der Abbildungssysteme verhindern das Ein-
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dringen von Seitenlicht und verleihen dem Auge seine auffallende Fiarbung.
Jedem der Abbildungssysteme des Auges ist im ersten optischen Ganglion
des anschliessenden Nervensystems ein Sehelement aus zwei Untereinheiten
zugeordnet, bei dem die Signale von acht Lichtrezeptoren aus sieben benach-
barten Abbildungssystemen innerhalb einer komplexen Faserschicht zusam-
menlaufen. Die Bedeutung dieses Verrechnungsschritts fiir das Sehvermoégen
der Fliegen konnte vor einiger Zeit aufgeklirt werden. Die grundlegenden
Untersuchungen von Braitenberg, Kirschfeld und ihren Mitarbeitern [9]
[13] haben gezeigt, dass Fliegen — dhnlich wie der Mensch — zwei unter-
schiedliche Sehsysteme besitzen. Das lichtunempfindlichere Tagsystem (T)
wird von der Menge der Doppelrezeptoren R7—8 gebildet, die einen ver-
hiltnismiéssig kleinen Wirkungsquerschnitt und daher eine entsprechend
hohe Sehschirfe aufweisen. In den gleich dicht angeordneten Sehelementen
des lichtempfindlicheren Nachtsystems (N) werden dagegen die Signale von
sechs Rezeptoren R1—6 zusammengefasst, die verschiedenen Abbildungs-
systemen angehoren, aber Licht aus der gleichen Richtung empfangen. Der
verhidltnismassig grosse Wirkungsquerschnitt dieser Rezeptoren fiihrt zu einer
entsprechend geringeren Sehschirfe des Nachtsystems. Die unterschiedlichen
Ubertragungseigenschaften der beiden Sehsysteme des Drosophila-Auges
sind in Abb. 6 veranschaulicht. Bei starker Beleuchtung kann die Fliege die
etwa zweimal hohere Sehschirfe des Tagsystems ausnutzen, wihrend bei
schwacher Beleuchtung das rund 30 mal lichtempfindlichere Nachtsystem
die giinstigeren Ubertragungseigenschaften aufweist.
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Abb. 7 Unvolistindige Ubertragung einer Streifenfolge der Musterperiode A durch
eine Reihe von Rasterelementen mit dem Abstand A ¢. Geometrische Interferenz
zwischen dem periodischen Muster und dem periodischen Raster erzeugt eine Hellig-
keitsverteilung im Raster, die sich bei einer Musterverschiebung in entgegengesetzter
Richtung bewegt. Die Markierung (A) bezeichnet das Rasterelement mit der niedrig-
sten mittleren Sehfeldhelligkeit bei schrittweiser Verschiebung des vorgegebenen Mu-
sters in Pfeilrichtung.
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Die bisher dargelegten Vorstellungen iiber die Abbildungseigenschaften
des Sehsystems der Fruchtfliege wurden im wesentlichen durch die mikro-
skopischen Untersuchungen am lebenden Auge und an Augenschmttprapa
raten gewonnen [10]. Es ist naheliegend, im Verhaltensexperiment zu prii-
fen, wie weit diese potentiellen Abbildungseigenschaften fiir das Bewegungs-
sehen genutzt werden. Die Grundlagen dieses Verfahrens seien hier kurz an-
gedeutet In der Versuchsanordnung Abb. 1 wurde als reizgebendes Muster
eine Streifenfolge der Musterperiode A =30° durch das Sehfeld der Fliege
bewegt. Der riumliche Helligkeitsverlauf einer solchen Streifenfolge kann
mit dem zeitlichen Druckverlauf einer Schallwelle verglichen werden. Die
Musterperiode A erhilt hierdurch die Bedeutung einer Wellenldnge. Mit ab-
nehmender Wellenlinge erhoht sich die rdumliche Frequenz der Streifen-
folge bzw. die zeitliche Frequenz der Schallwellen. Durch Verwendung von
Mustern unterschiedlicher rdumlicher Frequenz lassen sich die optischen
Ubertragungseigenschaften des Fliegenauges im Verhaltensexperiment er-
mitteln. Dabei ist zu erwarten, dass mit zunehmender Streifendichte zwei
Effekte auftreten, die fir die endlichen Ubertragungseigenschaften von
Facettenrastern bezeichnend sind:

(1) Unterschreitet die Streifenbreite A\/2 den Winkelabstand A¢ zwischen
den Zentren der Sehfelder benachbarter Rasterelemente, so wird das
Muster nicht. mehr vollstindig iibertragen. Abb. 7 veranschaulicht die
tibertragene Helligkeitsverteilung in einer Reihe von Rasterelementen
bei schrittweiser Verschiebung eines Streifenmusters, dessen Muster-
periode A den angegebenen Bedingungen entspricht. Da sich die tibertra-
gene Helligkeitsverteilung entlang der Markierung (&) in der Gegenrich-
tung verschiebt, ist unter diesen Bedingungen eine Vorzeichenumkehr
der Wendereaktion zu erwarten. Es ldsst sich leicht zeigen, dass eine
weitere Zunahme der Streifendichte zu wiederholtem Vorzeichenwech-
sel fithren muss.

(2) Unterschreitet die Streifenbreite A/2 die Winkelbreite Ap des Sehfelds
der Rasterelemente, so wird der Musterkontrast nicht mehr vollstindig
ibertragen. Wie Abb. 8 zeigt, befinden sich in diesem Fall stets helle
und dunkle Musteranteile im Sehfeld des Rasterelements. Folglich er-
reicht die vom Rasterelement iibertragene mittlere Sehfeldhelligkeit bei
einer Musterverschiebung nicht mehr die extremen Helligkeitswerte des
vorgegebenen Musters. Es ist daher eine Abschwichung der Wendereak-
tion zu erwarten, die mit zunehmender Streifendichte zum vollstindi-
gen Ausbleiben der Reaktion filhren muss.

In Abb.9 ist die Wendereaktion der Fruchtfliege in Abhingigkeit von
der Musterperiode A der verwendeten Strelfenfolgen bei optimaler Reizbe-
wegung aufgetragen. Unterhalb von etwa 10° ist sowohl der erwartete Vor-
zeichenwechsel als auch die erwartete Abschwichung der Wendereaktion zu
beobachten. Diese Grenze markiert daher den Bereich, in dem die Auflésung
des Musters durch das Rastersystem und die Ubertragung des Musterkon-
trasts durch die Rasterelemente im Verhaltensexperiment unvollstindig wird.
Eine verfeinerte Analyse der Verhaltensdaten, auf die hier nicht eingegangen
werden soll, liefert genauere Abschidtzungen fiir die Rasterparameter der
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Abb. 8 Volistindige und unvollstindige Kontrastiibertragung durch ein Rasterelement
mit der Sehfeldbreite Ap. Kontrastverluste im Raster sind dann zu erwarten, wenn die
mittlere Sehfeldhelligkeit bei Musterverschiebungen nicht mehr die maximalen und mi-
nimalen Helligkeitswerte des vorgegebenen Musters erreicht.
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Abb. 9 Mittlere Wendereaktion von neun Fruchtfliegen in Abhingigkeit von der Mu-
sterperiode der Streifenfolgen. Die Versuche wurden mit der Schirmpigmentmutante
white apricot bei optimaler Reizbewegung von 1 Musterperiode/sec. durchgefithrt. Vor-
zelchenwechsel und Abschwichung der Reaktionen bei Musterperioden unterhalb von
etwa 10° sind auf unvollstindige Mustenibertragung nach Abb. 7 und 8 zuriickzufiih-
ren, Die mianderférmige Interferenzfunktion wurde fiir eine Rasterkonstante Ag=
4 6 berechnet. Sie zeigt an, ob das gerasterte Bild eines bewegten Musters in gleicher
(+) oder entgegengesetzter (—) Richtung iiber die Sehelemente der Bewegungsdetekto-
ren lduft.
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Facettenaugen, die den optisch und anatomisch ermittelten Grossen weitge-
hend entsprechen, aber noch keine gesicherten Aussagen iiber die Beteili-
gung der beiden Sehsysteme am Bewegungssehen zulassen [2][7][10] [15].

Die Verarbeitung von Musterkomponenten

Aus der Kenntnis der Ubertragungseigenschaften fiir einfache Streifen-
folgen mit unterschiedlicher Musterperiode A lassen sich in bestimmten
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Fillen Aussagen iiber die Bewertung von Helligkeitsfolgen gewinnen, die
nicht mehr der Klasse der einfachen periodischen Muster angehéren. So, wie
man aus einfachen Grund- und Oberténen beliebige Klinge zusammen-
setzen kann, lassen sich auch durch Uberlagerung einfacher periodischer
Streifenmuster beliebige Helligkeitsfolgen herstellen. Zur Veranschaulichung
solcher Helhgkeltsfolgen zeigt Abb. 10A den Helligkeitsverlauf entlang dem
inneren Umfang zweier Musterzylinder zur Reizgebung nach Abb. 1. Als
auffalhgen Unterschied besitzt das obere Muster z.B. zwei Helligkeits-
minima, wahrend das untere Muster nur ein Helligkeitsminimum aufweist.
Bemerkenswert an diesen Mustern ist, dass beide aus der Uberlagerung der
gleichen, in Abb. 10B zusammengestellten Grund- und Oberwellen hervor-
gegangen sind. Der Musterunterschied entsteht lediglich durch Phasenver-
schiebung der ersten Oberwelle um ein Viertel ihrer Wellenlinge. Durch
Rotation der Musterzylinder erhalten die Sehelemente der Fliege repetitive
Reizfolgen, die mit dem Schalldruckverlauf bei der Uberlagerung der ent-
sprechenden Grund- und Obertone vergleichbar sind.

Die Untersuchung des Bewegungssehens der Fruchtfliege hat ergeben,
dass die beiden unterschiedlichen Reizfolgen in Abb. 10A bei gleicher Um-

B
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Abb. 10 (A) Helligkeitsverlauf zweier in sich geschlossener Muster zur Reizgebung
nach Abb. 1. Dem unteren Diagramm entspricht ein Musterzylinder mit einem, dem
oberen Diagramm ein Zylinder mit zwei dunklen Streifen,

(B) Gemeinsame Fourier—KomponentenAdex beiden Muster. Durch Phasenverschiebung
der zweitobersten Komponente um 45~ nach rechts lisst sich das Einstreifenmuster in
das Zweistreifenmuster iiberfihren. Durch die Phasenverschiebung der Musterkompo-
nente werden die objektinduzierten Wendereaktionen der Fruchtfliege drastisch ver-
andert, wihrend die bewegungsinduzierten Wendereaktionen im zeitlichen Mlttel kon-
stant bleiben [5] [16] [17] [20].
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laufgeschwindigkeit Wendereaktionen mit gleichem zeitlichem Mittelwert
hervorrufen [5] [16]. Die in den Phasenbeziehungen der Musterkomponen-
ten enthaltene Bildinformation hat unter diesen Bedingungen keinen Ein-
fluss auf das Bewegungssehen; die bewegungsinduzierten Wendereaktionen
der Fruchtfliege sind allem Anschein nach phaseninvariant. Dieses Ergebnis
liefert einschrinkende Bedingungen fiir das Verrechnungsprinzip der betei-
ligten Bewegungsdetektoren und ermoglicht bei hinreichend schwachen Reiz-
stirken die Berechnung der mittleren Wendereaktionen aus der Summe der
Beitrige der Musterkomponenten [3] [7] [17]. Die Phaseninvarianz des Be-
wegungssehens lisst ausserdem eine gewisse Analogie zum menschlichen
Horen erkennen. In seiner 1863 erschienenen ,,Lehre von den Tonempfin-
dungen* hat Hermann v. Helmholtz die Unabhingigkeit des Klangeindrucks
von den Phasenbeziehungen der Klangkomponenten nachgewiesen. Wegen
der Phaseninvarianz des menschlichen Horens kénnen z.B. Klinge mit repeti-
tivem Schalldruckverlauf nach Abb. 10A nicht ohne weiteres unterschieden
werden.

Wihrend die Phasenbeziehungen der Musterkomponenten im Sehfeld
der Fliege fiir die Kurssteuerung keine besondere Bedeutung besitzen, ist die
Verwertung der Phaseninformation fiir das Ansteuern eines visuellen Objekts
unerldsslich. Wiederholt man den in Abb. 3 beschriebenen Versuch zur Mes-
sung der objektinduzierten Wendereaktionen mit den zuvor beschriebenen
Musterzylindern nach Abb. 10A, so wird der Einfluss der Phaseninforma-
tion auf das Verhalten der Fruchtfliege deutlich. Entsprechend der unter-
schiedlichen Zahl der Helligkeitsminima liefert das obere Muster eine zwei-
gipflige, das untere Muster dagegen eine eingipflige Haufigkeitsverteilung
der Musterposition im Sehfeld der Fliege [S]. Bei der hier erfolgten Simula-
tion des freien Flugs in ruhender Umgebung reagiert die Fliege auf die unter-
schiedliche Phasenlage einer gemeinsamen Musterkomponente. Die objekt-
induzierten Wendereaktionen von frei laufenden Fruchtfliegen [18] lassen
dhnliche Ergebnisse erwarten.

Das Erkennen von Mustermerkmalen

In den bisher behandelten Verhaltensuntersuchungen wurden ausschliess-
lich Muster mit eindimensionaler Helligkeitsverteilung angewendet, die
entsprechend den Beispielen in Abb. 10 aus Frequenzkomponenten be-
stimmter Amplitude und Phase zusammengesetzt werden kénnen. Im allge-
meinen werden Muster im Sehfeld der Fliege zweidimensionale Helligkeits-
verteilungen aufweisen. Solche Muster kann man sich aus zwei eindimen-
sionalen Helligkeitsverteilungen zusammengesetzt denken, von denen z.B.
die eine in Horizontalrichtung und die andere in Vertikalrichtung verlduft.
Anhand dieser Zerlegung konnte man erneut nach den Bedingungen fra-
gen, unter denen die Wirkung eines Musters auf die Fliege aus der Summe
der Wirkungen der Musterkomponenten hervorgeht. Prozesse der Muster-
bewertung, in denen die Phaseninformation eine wichtige Rolle spielt,
konnen auf diese Weise nicht erfasst werden. Obwohl die Grundlagen zur
Untersuchung derartiger Prozesse bereits geschaffen wurden [17] [19]
[20] [21], gibt es z.Z. noch keine gesicherten Vorstellungen iiber das
Musterunterscheidungsvermoégen der Fruchtfliege. Erste Ansitze in dieser
Richtung gehen auf die folgenden Uberlegungen zuriick.
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Abb. 11 In dem von Minsky und Papert 1968 entworfenen Musterpaar zeigt sich die
unterschiedliche Zahl der Musterelemente gewohnlich erst bei niherer Inspektion des
Linienverlaufs. Das linke Muster enthilt eine, das rechte Muster dagegen zwei in sich
geschlossene Schlingen. '

Werden einer Versuchsperson zwei Muster zum Vergleich vorgelegt,
so erfolgt die Musterunterscheidung nach bestimmten Merkmalen. Ent-
sprechend den perzeptiven und kognitiven Féhigkeiten unterscheidet man
auffillige Merkmale, die unmittelbar ins Auge fallen, und unauffillige Merk-

Abb. 12 Bewegungskompensator zur Messung der Wendereaktionen bei stationirem
Lauf. Das Versuchstier wird durch einen Schlitten am Fliegen gehindert und lduft im
iibrigen frei auf einem Ball, dessen Drehbewegungen von einem elektromagnetischen
Sensor oberhalb des Schlittens gesteuert werden. Die Drehbewegungen des Balis halten
die Fliege in einer vorgegebenen Position und Orientierung zu den Musterprojektoren
und ermoglichen gleichzeitig die Registrierung ihrer Wendereaktion. Zur Ermittlung
der Musterpriferenz werden die Muster nach jeweils 5 Minuten Messzeit gegeneinander
vertauscht.
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male, die eine eingehende Inspektion der Musterdetails erfordern [22]. Dass
sogar die einfachsten Mustermerkmale unauffillig sein kénnen, zeigt das von
Minsky und Papert entworfene Musterpaar in Abb. 11. Ohne nédhere Inspek-
tion des Linienverlaufs ist fiir uns kaum zu erkennen, dass das linke Muster
aus einer, das rechte Muster dagegen aus zwei in sich geschlossenen Schlingen
besteht. :

Die Eigenschaften der objektinduzierten Wendereaktionen lassen erwar-
ten, dass die fiir Fliegen auffilligen Merkmalsunterschiede von Musterpaaren
aus der unterschiedlichen Musterbewertung in entsprechenden Verhaltens-
expérimenten ermittelt werden konnen. Abb. 12 veranschaulicht eine
Versuchsanordnung zur Messung der Wendereaktionen beim stationidren
Lauf. Das Versuchstier ist mit einem kleinen Schlitten verbunden und be-
wegt sich mehrere Stunden frei auf der Oberfliche eines beliebig drehbaren
Balls mit Servoantrieb. Die Drehungen werden von einem Sensor oberhalb
des Balls gesteuert, der Position und Richtung der Fliege zu den Muster-
projektoren in den Sehfeldern der beiden Augen innerhalb gewisser Schwan-
kungsbereiche konstant hilt. Die gemessenen Kompensationsbewegungen
des Balls entsprechen den Wendereaktionen der Fliege. Zur Ermittlung der
Musterpriferenz werden die Muster in regelmissigen Zeitabstinden gegen-
einander vertauscht. Die mittlere Krimmung des Laufwegs in Richtung auf
das bevorzugte Muster wird in Umdrehungen pro Meter Weglinge angegeben.
Die auf dunklem Hintergrund gebotenen Muster stimmen in der Gesamtfliche
ihrer hellen Musterbestandteile iiberein, so dass die beiden Fliegenaugen
stets etwa gleich stark beleuchtet werden. Durch die Fluktuation der Muster
innerhalb der Sehfelder der Augen werden auch solche Instanzen des Seh-
systems der Fliege an der Musterbewertung beteiligt, die speziell auf Licht-
reizinderungen ansprechen [6] [23]. Bietet man dem Versuchstier die in
Abb. 12 gezeigten Muster zur Wahl, so ergibt sich entsprechend der angedeu-
teten durchschnittlichen Laufspur eine schwache signifikante Priferenz fiir
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GROSSE DES MUSTERS

Abb, 13 Zur Veranschaulichung der Additivitat der Priferenzen wurde jedem der drei
Muster ein willkiirlich gewihlites Merkmal als Bewertungsgrosse zugeordnet, und es
wurde angenommen, dass der Vergleich von je zwei Mustern im Verhaltensexperiment
der Abb. 12 Priferenzen liefert, die den Differenzen der Bewertungsgriossen dieser
Muster entsprechen.
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das Muster mit der grosseren Ausdehnung; ein Befund, der z.B. mit den
Eigenschaften des Bewegungssehens erklirbar wire.

Der Vergleich zweier Muster kann auf vielfdltige Weise erfolgen. Ein be-
sonders einfacher Fall liegt vor, wenn zu jedem Muster einer Musterreihe
eine Bewertungsgrosse A, B, C, . . . so gefunden werden kann, dass die Prife-
renzen innerhalb der verschiedenen Musterpaare durch die Differenzen AB,
BC, AC, ... der zugehdrigen Bewertungsgrossen gegeben sind. Zur Veran-
schaulichung dieser Bedingung wurde in Abb. 13 die relative Musterfliche
als willkiirliche Bewertungsgrosse der Musterreihe gewihlt; die Bewertungs-
grosse konnte ebensogut eine beliebige Funktion verschiedenartiger Unter-
scheidungsmerkmale sein. Besitzt sie die genannten Eigenschaften, so ist
innerhalb der Musterreihe die aus Abb. 13 ersichtliche Additivitdt der Be-
wertungsunterschiede und damit die Additivitit der Musterpriferenzen er-
fillt. Durch Uberpriifung der gemessenen Priferenzen in einem Additivi-
titstest kann man feststellen, ob die Muster in entsprechend einfacher
Weise miteinander verglichen werden.

Sind die Additivititsbedingungen im Verhaltensexperiment nicht er-
fillt, so lassen sich die Musterpriferenzen nicht mehr als Differenzen geeig-
net gewidhlter Bewertungsgrossen darstellen. Zur Veranschaulichung eines
solchen Falls wurde die willkiirlich gewdhlte Bewertungsgrosse der Punkt-
musterreihe in Abb. 14 nach zwei unabhingigen Mustermerkmalen aufge-
tragen. Dabei wurde angenommen, dass die Priferenzen den Abstinden der
zugehorigen Bewertungsgrossen in diesem Diagramm entsprechen. Diese An-
nahme schliesst die Additivitit der Bewertungsunterschiede aus, sofern die
drei Bewertungsgrossen nicht zufillig auf einer Geraden liegen.

Um eine ungeeignete Musterwahl zu vermeiden, wurde der Additivitits-
test mit vier verschiedenen Kombinationen von Punktmustern durchgefiihrt,
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GROSSE DES MUSTERS

Abb. 14 Zur Veranschaulichung der Nichtadditivitit der Priferenzen wurde jedem der
drei Muster eine willkiirlich gewihlte Merkmalskombination als Bewertungsgrosse zuge-
ordnet, und es wurde angenommen, dass der Vergleich von je zwei Mustern im Verhal-
tensexperiment Priferenzen liefert, die den Abstinden der Bewertungsgrossen dieser
Muster entsprechen.
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Abb. 15 Zusammenstellung der experimentell ermittelten Priferenzen innerhalb einer
Reihe von Punktmustern (M) mit 1, 4, 9, 25, 49 und 100 Musterelementen. Die Ver-
bindungspfeile zwischen je zwei Musterbezeichnungen entsprechen den Umdrehungen
pro Meter Laufweg, die Drosophila auf dem Bewegungskompensator Abb. 12 in Rich-
tung auf das bevorzugte Muster ausfiihrt. Wahrend die Additivitdtstests innerhalb der
vier Mustergruppen wegen der Streuung der Messwerte kein einheitliches Bild ergeben,
lassen die gewichteten Mittelwerte aus der gesamten Musterreihe die Additivitidt der
Priferenzen innerhalb des Fehlerbereichs erwarten.

deren Punktzahl zwischen eins (M1) und hundert (M100) lag. Insgesamt
wurden 7547 m Weglinge von 183 Fliegen ausgewertet. Vorzeichen und
Grosse der in Umdrehungen pro Meter Weglinge gemessenen Musterprife-
renzen sind durch Richtung und Linge der Pfeile in Abb. 15 wiedergegeben.
Wihrend die Einzeltests wegen der Streuung der Messwerte kein einheitliches
Bild ergeben, lassen die gewichteten Mittelwerte der gesamten Versuchsserie
auf eine Additivitit der Priferenzen im Verhaltensversuch schliessen. Inner-
halb der Punktmusterreihe sind die Priferenzen daher in einfacher Weise als
Differenzen einer Musterbewertungsgrosse darstellbar. Der Vergleich zweier
Muster dieser Reihe im Sehsystem der Fruchtfliege lisst sich unter diesen
Bedingungen innerhalb der Fehlergrenzen auf die Ermittlung der Differenz
zweier Bewertungsgrossen zuriickfiihren. Ob diese Bewertungsgrdssen auch
fir andere Musterreihen existieren und welche Musterunterscheidungsmerk-
male sie enthalten, kann nur durch zusdtzliche Experimente entschieden
werden.
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Die bisher gewonnenen Erkenntnisse iiber das Musterunterscheidungs-
vermégen von Insekten stammen vor allem aus Dressurversuchen an Bienen.
Diese Tatsache zeigt bereits, dass die Musterbewertung bei diesen Insekten
plastisch ist und durch Erfahrungen beeinflusst werden kann. Bei Droso-
phila hatte sich eine gewisse Plastizitit der neuronalen Schaltung fiir das Be-
wegungssehen bereits in Abb. 2 abgezeichnet. Die fiir die Objektansteuerung
notwendige Asymmetrie der Wendereaktionen fehlt bisweilen in der Anfangs-
phase des stationdren Flugs, in der die Fliege moglicherweise noch keinen
Landeplatz anstrebt. Die Plastizitit der Musterbewertung konnte dagegen
bisher nur in einem Fall nachgewiesen werden, indem sich Dressur- und Test-
muster in verschiedener Hohe iiber dem Horizont der Fliege befanden.

Die Vererbung der Schaltpline des visuellen Systems

Unter den zahllosen Insektenarten, an denen man Sehvorginge studieren
konnte, nimmt die Fruchtfliege Drosophila melanogaster eine Sonderstel-
‘lung ein. Die klassische Genetik verdankt diesem Tier wesentliche Erkennt-
nisse iiber die Eigenschaften von Erbfaktoren, ihren Austausch in Kreu-
zungsexperimenten und ihre Verinderung durch Mutation. Mit den Metho-
den der molekularen Genetik konnte inzwischen die im Erbgut der Zellen
gespeicherte Informationsmenge abgeschidtzt werden. Das gesamte Genom,
in dem die Instruktion zum Aufbau der Fruchtfliege in einer nur fiir die
Zellorganellen verstindlichen Computersprache enthalten ist, umfasst nach
J. Bonner [24] rund 125 Millionen Basenpaare des Informationstrigermole-
kiils DNS. Das entspricht einer Informationsmenge von etwa 250 Millionen
bit oder Ja-Nein-Aussagen, zu deren Speicherung das lingste der in der

(25 -108 bit)

. GEN

(5,6-10% bit)

BASENPAAR
(2 bit)

S~

Abb. 16 Quantitative Angaben zum Nukleinsduregehalt der Chromosomen von Dro-
sophila melanogaster [24] verhelfen zu einer vorliufigen Abschitzung der Informations-
menge im Erbgut einer Zelle. Gestreckt und aneinandergereiht, wiirden die Informations-
trigermolekiile den veranschaulichten submikroskopisch diinnen Faden mit einer Spei-
cherkapazitit von etwa 250 000 000 Ja-Nein-Aussagen ergeben.

28



Computertechnik verwendeten Magnetbinder immerhin ausreichen wiirde.
Nur etwa 20 % davon kdnnen zur Vererbung der Schaltpline genutzt wer-
den (Y.Hotta, personliche Mitteilung). Die Informationsmenge ist auf
vier Chromosomen untergebracht, deren DNS-Molekiile — gestreckt und
aneinander gereiht — den in Abb. 16 schematisch verkiirzt gezeichneten,
submikroskopisch diinnen Faden von etwa 4 cm Linge ergeben wiirden. Nach
vorldufig ungesicherten Vorstellungen ist das Genom der Fruchtfliege in
schitzungsweise 4500 Untereinheiten aufgeteilt, die moglicherweise den
Erbfaktoren oder Genen entsprechen. Die Schidigung eines Gens durch Mu-
tation filhrt zu genspezifischen erblichen Defekten. Besonders eingehend
studiert wurden Mutationen, die eine Verinderung sichtbarer Merkmale, z.B.
der Korperfarbe, der Augenstruktur oder der Borstenform, bewirken. Bis
heute konnten viele hundert Mutationen dieser Art beschrieben und be-
stimmten Abschnitten des Genoms zugeordnet werden. Durch systematische
Suche nach Verhaltensstorungen bei den Nachkommen bestrahlter oder
mutagenbehandelter Fruchtfliegen wurden in den letzten Jahren spezifische
Verhaltensmutanten entdeckt, deren unsichtbare Abnormititen auf der Ver-
inderung je eines Gens beruhen [25]. Stérungen im sensorischen Bereich der
Fliegen finden sich vorwiegend bei Mutanten, die z.B. auf Lichtreiz [26]
[27] [28] [29] oder Schwerkrafteinwirkung [30] abnormal reagieren. Bei
verinderter Tagesrhythmik [31] oder abnormalem Paarungsverhalten [32]
liegen die Stérungen eher im zentralnervosen Bereich der Fliegen. Andere
Symptome, z.B. Muskeltrigheit oder Muskelunruhe [33], lassen sich dage-
gen vorwiegend auf Storungen im motorischen Bereich der Fliegen zuriick-
fiihren. In einigen Fillen ist die Ausprigung der genannten Verhaltensmerk-
male von veridnderlichen Parametern abhingig. Es wurden z.B. Mutanten
isoliert, bei denen die Verhaltensstorungen erst in hoherem Alter bzw. erst
oberhalb oder unterhalb bestimmter Temperaturen auftreten [34] [35].
Durch Gen-Rekombination lassen sich unterschiedliche Verhaltensdefekte
der Fliege in einem Genom vereinigen [25] [27]. Die Mosaiktechnik ermog-
licht u.a. die Gewinnung von lokalen Mutanten, in denen die Ausprigung
der Defekte nur in einem Teilbereich des Zellverbands erfolgt, der durch
sichtbare Merkmale kenntlich gemacht werden kann. Mit diesem mikro-
chirurgischen Hilfsmittel lassen sich Komponenten von Verhaltensstorungen
und Verhaltensleistungen innerhalb des Nerven- und Muskelsystems der
Fliege lokalisieren [25] [34]. Durch Anwendung dieser verhaltensgenetischen
Methoden hofft man gegenwirtig, die Eigenschaften funktionsfahiger Ner-
venschaltungen der Fliege zu ermitteln, das Entstehen der Schaltungen im
Entwicklungsstadium aufzukliren und den Entstehungsprozess auf die ent-
sprechenden genetischen Instruktionen zuriickzufiihren. ;

Giinstige Ausgangsbedingungen fiir derartige Vorhaben bietet das weit-
verzweigte Sehsystem der Fruchtfliege. Die wesentlichen Verkniipfungen
zwischen den sensorischen Eingingen und den motorischen Ausgingen eines
solchen Systems sind in Abb. 17 schematisch vereinfacht dargestellt. Jedes
der beiden black-box-Diagramme veranschaulicht z.B. die nichtlineare Ver-
rechnung der Signale benachbarter Sehelemente in den lokalen Bewegungs-
detektoren der Augen sowie die Zusammenfassung der Signale dieser Detek-
toren im gesamten Augenbereich. Es ist nicht wahrscheinlich, dass ein gene-
tischer Defekt zum Ausfall nur einer von vielen homologen Verkniipfungen
des Bewegungssehsystems fithrt. Eine einfache Rechnung zeigt, dass die
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Abb. 17 Genetische Defekte des Nervensystems, veranschaulicht an einem einfachen
Schaltschema mit acht sensorischen Eingingen und zwei motorischen Ausgingen. Die
begrenzte Informationskapazitit des Genoms lisst erwarten, dass die Mutation eines
Verhaltensgens den Ausfall homologer Verkniipfungen eines bestimmten Typs entweder
im gesamten Nervensystem (oberes Beispiel) oder, besonders bei Anwendung der Mo-
saiktechnik, in lokalen Bereichen des Nervensystems (unteres Beispiel) zur Folge hat.

Informationskapazitit des Genoms zur individuellen Programmierung der
Verkniipfung von 100 000 Nervenzellen nicht ohne weiteres ausreicht. Folg-
lich kann man annehmen, dass ein genetischer Defekt entsprechend den
Beispielen in Abb. 17 den Ausfall einer grosseren Gruppe homologer Ver-
kniipfungen bewirkt und volistindige Bewegungsblindheit dann hervorruft,
wenn diese Gruppe alle homologen Verkniipfungen eines bestimmten Typs
enthilt.

Unter den zahlreichen Lichtrezeptormutanten ist eine Gruppe von be-
sonderem Interesse, bei der bestimmte Rezeptortypen im gesamten Augen-
bereich nahezu vollstandlg degenerieren oder ausfallen. Abb. 18 veranschau-
licht die Anordnung des Sehpigments in den zentralen Tandemrezeptoren
R7—-8 des Tagsystems und den umgebenden Rezeptoren R1—6 des Nacht-
systems innerhalb eines Rasterelements der Facettenaugen von Drosophila
[10]. In den Mutanten ord (outer receptors degenerating) bzw. ora (outer
receptors absent) degenerieren bzw. fehlen die Pigmentstrukturen R1—6 des
Nachtsystems. In der Mutante sev (sevenless) fehlt das Pigment des Rezep-
tors R7. Die Untersuchung dieser Mutanten hat bereits Aufschluss iiber die
spektralen Eigenschaften der beiden Sehsysteme geliefert und lisst Ein-
blicke in die Beteiligung dieser Systeme am Bewegungssehen erwarten [27]
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[28] [29]. Von den zahlreichen bewegungssehgestdrten Verhaltensmutan-
ten mit intaktem Rezeptorsystem seien als Beispiele die Mutanten non4H2
(No on-transient) und S129 (M. Heisenberg et al.) erwdhnt, in denen die
zur Objektansteuerung erforderliche Asymmetrie der Wendereaktionen nach
Abb.2 im gesamten Augenbereich (nonAH2 ), bzw. im oberen Augenbereich
(S129) stark beeintrichtigt ist [26] [27] [36]. Als Beispiel fiir zentrale St6-
rungen der Informationsverarbeitung im Sehsystem sei die Mutante dunce
genannt, deren Lernvermogen erblich gestort ist. Im Gegensatz zum Droso-
phila-Wildtyp ist diese Mutante nicht auf Farben dressierbar, obwohl sie ein -
normales Farbunterscheidungsvermégen besitzt [37].
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Abb. 18 Siulenférmige Anordnung des Sehpigments der Lichtrezeptoren R1-8 in
den rund 1400 Rasterelementen der Facettenaugen von Drosophila. Beim Wildtyp
sind die dusseren (R1—6) und inneren (R7-8) Rezeptoren iiberall vollstindig ausge-
bildet. In allen Rasterelementen der Mutanten ord (outer receptors degenerating,
rdg BKS222) und ora (outer receptors absent, JK84) degeneriert bzw. fehlt die Pigmen-
tierung der dusseren Rezeptoren R1-—-6 nahezu vollstindig. In allen Rasterelementen
der Mutante sev (sevenless LY 3) bildet der Lichtrezeptor R7 kein Sehpigment. Die Ra-
sterelemente der Doppelmutante ora sev enthalten nur noch den Lichtrezeptor R8
(28] [29].
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Die Anwendung der verhaltensgenetischen Methoden auf das Sehsystem
der kleinen Fruchtfliege ist gegenwirtig in einem vielversprechenden An-
fangsstadium. Mit dem vorliegenden Bericht iiber den Stand der Verhaltens-
untersuchungen an diesem System sollte nicht so sehr gezeigt werden, was
getan wurde, sondern was getan werden kann, um in die schaltungstechnl-
schen Geheimnisse der Sehvorginge emzudnngen

Freunden und Mitarbeitern mdchte ich fiir die Durchsicht des Manuskripts dan-
ken. Ebenso Friulein C. Hanser und Herrn E, Freiberg fiir die sorgfiltige Bearbeitung
des Manuskripts und der Zeichnungen. Die Wiedergabe der Abbildungen 4, 7 und 10
sowie 2, 3, 6, 16 und 17 erfolgt mit freundlicher Genehmigung der Verlage Karger,
Basel, und Springer, Heidelberg.

Bibliographie

1 Gotz, K.G.: Flight control in Drosophila by visual perception of motion. Kyber-
net1k4 199-208 (1968).

2 Gotz, KG Optomotorische Untersuchung des visuellen Systems einiger Augen-
mutanten der Fruchtfliege Drosophila. Kybernetik 2, 77—92 (1964).

3 Poggio, T., Reichardt, W.: Considerations on models of movement detection.
Kybernetik 13,223-227 (1973).

4 Reichardt, W.: Musterinduzierte Flugorientierung; Verhaltensversuche an der
Fliege Musca domestica. Naturwissenschaften 60, 122—-138 (1973).

S Zimmermann, G.: Der Einfluss stehender und bewegter Musteranteile auf die
optomotorische Reaktion der Fliege Drosophila. Dissertation, Tiibingen 1973.

6 Gotz, K.G., Wenking, H.: Visual control of locomotion in the walking fruitfly
Drosophtla J. comp. Physiol. 85, 235-266 (1973).

7 Buchner, E.: Elementary movement detectors in an insect VISual system. Biol.
Cybernetlcs 24,85-101 (1976).

8 Buchner, E., et al.: (In Vorbereitung).

9 Kirschfeld, K.: Das neurale Superpositionsauge. Fortschritte der Zoologie, Bd. 21,
Heft 2/3,227-257 (1973).

10 Franceschini, N.: Sampling of the visual environment by the compound eye of the
fly: Fundamentals and application. In: Photoreceptor Optics, ed. by A.W. Snyder
and R. Menzel. S. 98—-125. Berlin—Heidelberg—New York: Springer 1975.

11 Hengstenberg, R.: The effect of pattern movement on the impulse activity of the
cervical connective of Drosophila melanogaster. Z. Naturforsch. 28c, 593-596
(1973).

12 Hausen, K.: Functional characterization and anatomical identification of motion
sensitive neurons in the lobula plate of the blowfly Calliphora erythrocephala. Z.
Naturforsch. 31c, 629-633 (1976).

13 Braitenberg, V., Strausfeld, N.S.: Principles of the mosaic organisation in the visual
system’s neuropil of Musca domestica L. In: Handbook of Sensory Physiology, Bd.

32



VII/3A, ed. by H. Auttum et al., 631-659. Berlin—Heidelberg—New York: Springer
1973.

14 Strausfeld, N.: Atlas of an Insect Brain. Berlin—Heidelberg—New York: Springer
1976.

15 Gétz, K.G.: Die optischen Ubertragungseigenschaften der Komplexaugen von Dro-
sophila. Kbyernetik 2, 215—-221 (1965).

16 Gotz, K.G.: Principles of optomotor reactions in insects, Bibl.ophthal. 82, 251—
259 (1972).

17 Varju, D.: Optomotorische Reaktionen auf die Bewegung periodischer Helligkeits-
muster. Z. Naturforsch. 14b, 724—735 (1959).

18 Horn, E., Wehner, R.: The mechanism of visual pattern fixation in the walking fly,
Drosophila melanogaster. J. comp. Physiol. 101, 39-56 (1975).

19 Reichardt, W,, Poggio, T.: Visual control of orientation behaviour in the fly. Part I.
A quantitative analysis. Quarterly Reviews of Biophysics 9,3, 1—-65 (1976).

20 Poggio, T., Reichardt, W.: Visual control of orientation behaviour in the fly. Part II.
Towards the underlying neural interactions. Quarterly Reviews of Biophysics 9,3,
67-128 (1976).

21 Julesz, B.: Foundation of Cyclopean Perception. Chicago—London: University of
Chicago Press 1971. : .

22 Julesz, B.: Experiments in the visual perception of texture. Sci. Amer. 232, No. 4,
34-43 (1975).

23 Gotz, K.G.: Spontaneous preferences of visual objects in Drosophila. Drosophila
Inform. Service 46, 62 (1971).

24 Bonner, J., Wu, J.-R.: A proposal for the structure of the Drosophila genome. Proc.
Natl. Acad. Sci. USA 70, 535-537 (1973).

25 Benzer, S.: Genetic dissection of behavior. Sci. Amer. 229, No. 6, 24—37 (1973).

26 Pak, W.L.: Visual mutants of Drosophila melanogaster. In: Handbook of Genetics,
Vol. 3, ed. by R.C. King, S. 703—733. New York: Plenum Publishing Corp. 1976.

27 Heisenberg, M.: Genetic approach to a visual system. In: Handbook of Sensory
Physiology, ed. by H. Autrum et al., Berlin—Heidelberg—New York: Springer (in
Vorbereitung). '

28 Harris, W.A., Stark, W.S., Walker, J.A.: Genetic dissection of the photoreceptor
system in the compound eye of Drosophila melanogaster. J. comp. Physiol. 256,
415-439 (1976).

29 Koenig, J.H., Merriam, J.R.: Isolation of the R7+8 visual pathway in mutant
Drosophila melanogaster. Behavioural selection of autosomal mutants with ab-
normal ERGs in Drosophila melanogaster. Austral. J. Biol. Sciences (im Druck).

30 Benzer, S.: From a gene to behavior. J. Amer. Med. Association 218, 1015—-1022
(1971).

31 Konopka, R.J., Benzer, S.: Clock mutants of Drosophila melanogaster. Proc. Natl.
Acad. Sci. USA 68,2112-2116 (1971).

32 Gill, K.S.: A mutation causing abnormal mating behavior. Drosophila Inform. Serv.
38,33 (1963).

33 Kaplan, W.D.: Genetic and behavioral studies of Drosophila neurological mutants.
In: The Biology of Behavior, ed. by J.A. Kiger jr., 133—157. Oregon: Oregon State
University Press 1972.

34 Hotta, Y., Benzer, S.: Mapping of behaviour in Drosophila mosaics. Nature 240,
527-535 (1972).

35 Grigliatti, T.A., Hall, L., Rosenbluth, R., Suzuki, D.T.: Temperature-sensitive mut-
ations in Drosophila melanogaster XIV. A selection of immobile adults. Molec. gen.
Genet. 120,107-114 (1973).

36 Heisenberg, M., Gotz, K.G.: The use of mutations for the partial degradation of
vision in Drosophila melanogaster. J. comp. Physiol. 98, 217—241 (1975).

37 Dudai, Y., Jan, Y.-N., Byers, D., Quinn, W.G., Benzer, S.: Dunce, a mutant of Dro-
sophila deficient of learning. Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 73, 1684—1688 (1976).

33



Leere Seite
Blank page
Page vide



	Sehen, Abbilden, Erkennen : Verhaltensforschung am visuellen System der Fruchtfliege Drosophila

