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PK: Pilzkörper 
 
ZX: Zentralkomplex 
 
 
Inhaltsverzeichnis 
 
1. Einleitung          1 
 

1.1  Die vielfältige Verwendung von Drosophila als Modellsystem   3 
 
1.2  Grundlagen des Bewegungssehens  5 

 
1.3  Die Verwendung von Robotern und Simulationen zum Testen von Hypothesen  8 
 
1.4  Grundlagen des Orientierungsverhaltens der Fliege    9 

 
1.5  Spezifizierung der eigenen Fragestellung      11 

 
2. Material und Methoden  15 
 

2.1  Versuchstiere und Präparation    15 
 
2.2  Verwendete Fliegenstämme        15 

 
2.3  Die Hydroxy-Harnstoff-Methode       18 
 
2.4  Simulation virtueller Objekte       19 

 
2.5  Messgrößen und Laufplattformen  21 

 
2.5.1 Die Methode der erzwungene Landmarkenwahl  21 
 
2.5.2 Verwendung einer runden Plattform zur Messung von Erstwahlen  23 

 



2.5.3 Bestimmung der Blickrichtungen      25 
 

2.6  Konstruktion des Roboters        27 
 
2.7  Arenen des Roboters         29 

 
2.7.1 Quadratische Arena        30 

 
2.7.2 Vierarm-Arena        31 

 
2.8  Software des Roboters        32 
 
2.9 Versuchsdurchführung und statistische Auswertung    33 

 
3. Ergebnisse          34 
 

3.1  Mögliche Ablenkungs-Effekte in einer Vierarm-Arena mit „Scheinriesen“ 34 
 
3.2  Messung der Präferenz für oszillierende und blinkende Objekte   37 

 
3.3  Bestimmung der Präferenz für Objekte, deren Bewegungsrichtung auf dem  

  Auge mit der Laufrichtung der Fliege nicht natürlich gekoppelt ist  39 
  

3.3.1 Invers gekoppelte gegen natürlich gekoppelte Objektabbildbewegung 40 
 
3.3.2 Regressive gegen progressive, von der Fliegenbewegung abgekoppelte 

Objektbewegung        41 
 

3.3.3 „Replay“-Experimente – Wiedergabe von fliegengenerierten  
Objektbewegungen        42 

 
3.3.4 Präferenz für nahe oder oszillierende Objekte in ninaE17   44 

 
3.4  Bevorzugung frontaler Objekte vor lateralen Objekten    45 

 
3.4.1 Präferenz für frontale Objekte bei Anwesenheit dreier gleichartiger  

Objekte auf einer dreiarmigen Plattform     45 
 
3.4.2 Präferenz für frontale Objekte bei Präsentation dreier gleichartiger  

Objekte auf einer runden Plattform      47 
 

3.4.3 Präferenz für Objekte mit unterschiedlicher frontolateraler Position 48 
 

3.4.4 „Titration“ der Präferenzen für ein nahes, laterales Objekt  
gegen ein frontales, fernes Objekt      49 

 
3.5  Bestimmung der Reaktionszeit der Fliege und der Art der Reaktion 
  in Abhängigkeit vom Präsentationsazimut eines Objekts    51 

 
 
 



3.6  Räumliche Integration über mehrere Objekte     54 
 

3.6.1 Präferenz für vertikal gestreifte Objekte     55 
 

3.6.2 Erkennung von Objekten als Entitäten vs. räumliche  
Integration über parallaktische Bewegungsreize    56 

 
3.7  Perseveranz in Fliegen mit defekten Pilzkörpern     58 

 
3.7.1 Beschreibung des Phänotyps       58 

 
3.7.2 Perseveranz in Abhängigkeit von der Distanz zur Landmarke  59 

 
3.7.3 Perseveranz bei einer Pilzkörper-Strukturmutante    60 

 
3.7.4 Perseveranz nach genetischer Blockade von Synapsen  

in Pilzkörper-Kenyonzellen       62 
 

3.7.5 Perseveranz bei extrem pilzkörperreduzierten Fliegen  
unter verschiedenen Bedingungen      65 

 
3.7.6 Erzeugung einer Konfliktsituation in pilzkörperlosen Fliegen  68 

 
3.8  Untersuchung zur Objektrepräsentation im Gehirn     70 

 
3.8.1 Repräsentation des Ortes eines zuvor gesehenen Objektes   70 
 
3.8.2 Bestimmung der Vorzeichen-Sequenz für spontane Richtungswechsel 73 

 
3.8.3 Vermeidung des zuletzt besuchten Objektes     75 

 
3.9  Ein Minimalmodell für Orientierungsverhalten in laufenden Fliegen  77 

 
3.10 Implementierung des Minimalmodells in einem Roboter    79 

 
3.11 Vergleich von Fliegen- und Roboter-Verhalten     84 

 
3.11.1 Präsentation von drei gleichartigen, im Dreieck angeordneten Objekten 86 
 
3.11.2 Präsentation zweier, um 90° versetzter Objekte    88 

 
3.11.3 Präsentation von zwei sich gegenüberstehenden Objekten   90 

 
3.11.4 Präferenz für nahe Objekte       90 

 
4. Diskussion          96 
 

4.1.  Objektwahl nach Nähe        97 
 
4.1.1. In die Distanzbeurteilung fließt nicht nur selbst generierte  

Bewegung, sondern jede Art von Bewegung ein    97 



4.1.2. Der Sehraum ist nicht homogen empfindlich für  
parallaktische Bewegung        101 

 
4.1.3. Eine eingebaute „Erwartungshaltung“ für die Richtung der parallakti- 

schen Bewegung vermindert die Fehleranfälligkeit des Systems  106 
 

4.1.4. Parallaktische Bewegung wird über größere Sehfelder räumlich 
integriert und nicht einzelnen Objekten zugeordnet    107 

 
4.2.  Ein Richtungsgedächtnis hilft bei der Beibehaltung eines Zielobjekts  109 

 
4.3.  Die Pilzkörper des Fliegengehirns werden für die adaptive  

 Aufgabe von Zielen gebraucht       111 
 

4.4.  Implementierung der Objektwahl nach Nähe und Azimut  
 in einem Orientierungsroboter       113 

 
4.4.1. In das Modell einfließende Fliegeneigenschaften und weitere Annahmen 114 
 
4.4.2. Funktionsvergleich zwischen Fliege und Orientierungsroboter  118 

 
4.4.3. Künstliche Intelligenz und emergente Eigenschaften am Beispiel des 

Orientierungsroboters       122 
 

4.4.4. Alternative Modelle        123 
 
Zusammenfassung          125 
 
Summary           127 
 
Literaturverzeichnis          130 
 
Anhang           137 
 
Lebenslauf           138 
 
Liste der Veröffentlichungen        139 
 
Erklärung           140 

 
 



 1

1  Einleitung  
 

Der Sehsinn ist für viele Tiere einschließlich des Menschen einer der wichtigsten Sinne, um 

Informationen über die Umwelt zu erlangen. Es bedarf jedoch mehr, als eine optische Linse 

und ausreichend Sehrezeptoren, um die verschiedensten Objekteigenschaften visuell 

wahrnehmen zu können. Jede moderne Kamera ist in der Lage, gestochen scharfe und 

farbenfrohe Photos zu produzieren. Was auf diesen Bildern dargestellt ist, macht allerdings 

nur für den Betrachter Sinn. Aus der „Sicht“ der Kamera handelt es sich nur um verschiedene 

Lichtintensitäten. Wissenschaftler und Ingenieure, die sich mit „Computer-Vision“ 

beschäftigen, wissen wie aufwändig es ist, Algorithmen zu finden, die aus der Verteilung von 

Lichtintensitäten tatsächlich vorhandene Objekte extrahieren (Umbaugh 1998). Die Tatsache, 

dass eine Tasse auch dann als eine Tasse erkannt wird, wenn sie einmal groß, ein andermal 

klein ist, von einem anderen Objekt halb verdeckt wird oder auf dem Kopf steht, ist eine 

neuronale Leistung, die uns Menschen selbstverständlich vorkommt und die wir mühelos 

bewältigen können. Für die künstliche Intelligenz-Forschung ist eine derartig leistungsfähige 

Dekodierung der visuellen Information noch in weiter Ferne, zumindest, wenn in Echtzeit 

zahllose verschiedene Objekte erkannt werden sollen. Dies gilt insbesondere bei Objekten, für 

die noch keine gespeicherte Schablone vorhanden ist. Die Leistungen des Menschen oder 

höherer Vertebraten sind in dieser Hinsicht beeindruckend. Für die Grundlagenforschung 

wendet man sich jedoch häufig Organismen zu, deren Nervensystem „übersichtlicher“ und 

ohne ethische Probleme mit den heutigen Methoden zugänglicher ist. 

Eine solche Tiergruppe stellen die Insekten dar. Unter ihnen sind speziell die Hymenopteren 

und Dipteren an die Verarbeitung von visuellen Reizen hochgradig adaptiert. Sie eignen sich 

daher hervorragend für die Erforschung der grundlegenden Mechanismen, die der 

Dekodierung des optischen Flusses (das durch die Eigenbewegung des Tieres verursachte, 

vorbeiziehende Bild der Umgebung) zugrunde liegen. Sie stehen in vielen Sehleistungen den 

höheren Vertebraten in nichts nach (Egelhaaf und Kern 2002). Im Gegenteil: vor allem bei der 

besonders wichtigen Verarbeitung von Bewegungsinformation scheinen sie uns überlegen zu 

sein. Schmeißfliegen beispielsweise nehmen Bewegung noch bis zu etwa 250 Hz wahr 

(Autrum 1958), wohingegen beim Menschen die Flickerfusionsfrequenz schon bei etwa 25-

30 Hz erreicht ist (Ellemberg et al. 1999). Viele Insekten sind für ihre hervorragenden 

Orientierungs- und Navigationsleistungen bekannt. Bereits seit einiger Zeit sind sogenannte 

Großfeldneurone in den optischen Loben dieser Tiere bekannt, die auf großräumige visuelle 

Bewegung reagieren. Diese sogenannte optomotorische Reaktion dient hauptsächlich der 
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Stabilisierung im Raum (Wolf und Heisenberg 1990). Insekten sind aber auch zu Leistungen 

in der Lage, die weit über eine einfache Kurskontrolle hinausgehen. Die Wüstenameise 

Cataglyphis benutzt beispielsweise das Polarisationsmuster, das durch die Sonneneinstrahlung 

am Himmel entsteht, als Navigationshilfe, um ihr Nest wiederzufinden (Übersicht: Wehner 

2003). Die Honigbiene Apis mellifera kann durch den berühmten Schwänzeltanz ihren 

Artgenossen die Richtung und Entfernung zur nächsten Futterquelle mitteilen (Michelsen 

2003). Dazu hatte sie vorher die zurückgelegte Entfernung nach neuesten Erkenntnissen 

wahrscheinlich über den optischen Fluss gemessen, den die nun tanzende Biene beim Flug 

selbst generiert hatte (Srinivasan et al. 2000). Für die visuelle Orientierung ist es zudem 

wichtig, die Entfernung von Objekten richtig einzuschätzen. Bienen können darauf trainiert 

werden, Blumen zu diskriminieren und dabei ausschließlich die relative Entfernungs-

information zu benutzen (Lehrer 1988). Heuschrecken und Gottesanbeterinnen sind in der 

Lage, durch seitliches, translatorisches Hin- und Herbewegen des Kopfes (sog. „peering“) die 

Distanz zu Objekten zu bestimmen (Sobel 1990). Jedoch sind unter den Insekten nur die 

Marienkäfer (Collett 1988) und die Taufliegen (Schuster et al. 2002) dafür bekannt, eine 

Präferenz für nahe Objekte zu besitzen.  

All diese Fähigkeiten machen die Insekten so wertvoll für die Grundlagenforschung. 

Offensichtlich vollbringen sie beeindruckende Leistungen auf dem Gebiet der visuell 

gesteuerten Orientierung, obgleich sie im Vergleich zu anderen Tiergruppen, wie etwa den 

Säugern, nur eine relativ geringe Gehirngröße besitzen. Komplexem Verhalten müssen also 

nicht notwendigerweise komplexe Mechanismen zugrunde liegen, die auf viel „Gehirnmasse“ 

angewiesen sind.  

Oft geht es in der neurobiologischen Forschung darum, zunächst Regeln der sensorischen 

Verarbeitung zu finden und Modellvorstellungen zu bilden, die solche Verhaltenweisen 

beschreiben können. So wurde kürzlich ein Regelmechanismus für das Weibchen-

verfolgungsverhalten von Schmeißfliegen vorgeschlagen (sog. „chasing“; Egelhaaf und Kern 

2002). Bei diesem Flugverhalten jagt das Männchen mit akrobatischen Flugbewegungen das 

auserwählte Weibchen. Ein Mechanismus, der hauptsächlich auf der Kontrolle der retinalen 

Bildgröße basiert, könnte bereits ausreichen, um dieses komplexe Flugverhalten zu erzeugen. 

Sobald das verfolgte Objekt eine kritische Größe erreicht, bremst die männliche Fliege ab und 

sie beschleunigt wieder, wenn das Objekt zu klein wird. Da die absolute Größe in Betracht 

gezogen wird, wird ohnehin nur ein Objekt verfolgt, das die Ausmaße einer Schmeißfliege hat 

(Boeddeker und Egelhaaf 2003). Ein weiteres Beispiel für einen einfachen Mechanismus ist 

die Fluggeschwindigkeitskontrolle bei Bienen. Bienen versuchen während des Fluges die 
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Bildgeschwindigkeit auf ihrer Retina konstant zu halten (Srinivasan et al. 1996). Aufgrund 

dieser einfachen Regel kommt es zu einer sinnvollen automatischen Anpassung der 

Fluggeschwindigkeit an die Umgebungsverhältnisse, denn sobald die Biene in die Nähe von 

Objekten kommt wird sie langsamer, da die Winkelgeschwindigkeit der Objekte auf der 

Retina zunimmt. Umgekehrt fliegen die Bienen auf freiem Feld schneller, da weit entfernte 

Objekte eine geringere retinale Winkelgeschwindigkeit erzeugen. Solche zusätzlichen 

Verhaltenseigenschaften, die sich aus bestehenden Regeln ergeben, nennt man emergent. 

Entsprechend haben emergente Eigenschaften kein unmittelbares neuronales Korrelat, dessen 

Eigenschaften sich direkt untersuchen lassen. Andererseits ist es oft unmöglich, für ein 

gefundenes Regelsystem emergente Eigenschaften ohne zusätzliche Hilfsmittel, wie z. B. dem 

Einsatz von Computersimulationen, vorherzusagen. Umso wichtiger ist es, für ein 

vollständiges Verständnis von neuronalen Netzwerken die aufgestellten Hypothesen und 

Modelle zu testen. Je nach Aufgabenstellung eignen sich dabei Computersimulationen oder 

die Implementierung in Robotern.  

Das Anliegen dieser Arbeit ist es, nach Gesetzmäßigkeiten zu suchen, die die visuell 

gesteuerte Orientierung in laufenden Taufliegen bestimmen. Aus der Vielfalt der Parameter, 

die der optische Fluss beinhaltet, wird in dieser Arbeit nur die Auswahl aus gleichartigen 

Objekten mit unterschiedlicher Azimutposition und unterschiedlicher Entfernung in Betracht 

gezogen (siehe Kap. 1.5).  

 

 

1.1  Die vielfältige Verwendung von Drosophila als Modellsystem 
 

Im Laufe der vergangenen Jahrzehnte hat sich die Taufliege Drosophila melanogaster als ein 

erfolgreicher Modellorganismus bewährt, der den Wissenschaftlern erlaubt, die Zusammen-

hänge zwischen Genen, Gehirn und Verhalten zu studieren. Es gibt eine Reihe von Vorteilen, 

die Drosophila gegenüber anderen, höher bzw. niederer entwickelten Organismen besitzt. Der 

wohl wichtigste Vorteil dieses Modelltieres ist seine einfache genetische Manipulierbarkeit. 

Seitdem die gesamte Sequenz des Drosophila-Genoms im Frühjahr 2000 bekannt wurde 

(Sonderheft Science 2000), kann im Prinzip die Funktion jedes Gens untersucht werden. Die 

Funktionen dieser Gene bzw. der Genprodukte werden mit den bereits weit entwickelten 

Methoden der Genetik und Molekularbiologie untersucht, indem z. B. die Expression eines 

Gens verändert oder eine Mutation induziert wird. Als Beispiele seien die P-Element-

Methode (Brand und Perrimon 1993) zur Darstellung des Expressionsmusters oder der 
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Inaktivierung von Genen, oder die erst kürzlich verfügbare RNAi-Methode zur gezielten 

Ausschaltung der Proteinbiosynthese genannt (Fire et al. 1998). In Zusammenhang mit der P-

Element-Methode hat sich in der Drosophila-Forschung speziell das GAL4/UAS-System 

etabliert. Mit Hilfe dieser Methode können beliebige, klonierte Gene in definierten Zelltypen 

exprimiert werden. Diese Methode basiert auf der zelltypspezifischen Expression des 

hefespezifischen Transkriptionsfaktors GAL4, durch den dann selektiv Transgene 

eingeschaltet werden. Die zelltypspezifische Expression von GAL4 wird hauptsächlich durch 

geeignete Promotorelemente realisiert. Ein weiterer Vorteil von Drosophila ist ihre kurze 

Generationsdauer, die vor allem die Anwendung dieser Methoden erleichtert, da die 

Ergebnisse der genetischen Intervention schon nach ca. zwei Wochen beobachtbar sind.  

Erfreulich an den Taufliegen ist ebenfalls, dass ihr Verhaltensrepertoire ausreichend komplex 

ist, um die basalen Mechanismen der neuronalen Verarbeitung von Sinnesleistungen zu 

studieren. Beispielsweise kann das Zustandekommen einer sequentiellen Aktivierung 

verschiedener Verhaltensuntereinheiten im Balzverhalten durch die Zusammenarbeit 

verschiedener Gehirnregionen untersucht werden (Greenspan 1995) oder die Beteiligung des 

Gehirns an der Laufkontrolle (Strauss 2002). Weitere Beispiele sind die Erforschung und 

molekularbiologische Analyse der neuronalen Plastizität in diversen Lern-Paradigmen 

(Waddell und Quinn 2001) oder der Einsatz von neu entwickelten Bildverarbeitungs-

verfahren, die die Erhöhung des Kalziumniveaus in den Neuronen bei Aktivierung sichtbar 

machen (Fiala und Spall 2003). Mit diesen neuartigen Verfahren lässt sich das Gehirn der 

Fliege sogar während der Verarbeitung von sensorischen Eingängen, z. B. von olfaktorischen 

Reizen, beobachten. 

Große Teile des Gehirns von Drosophila, die sogenannten optischen Loben, sind damit 

beschäftigt, visuelle Information zu verarbeiten. Scheinbar ist eine gute Auflösung oder der 

Besitz einer Fovea, wie es bei vielen hochentwickelten Tieren der Fall ist, keine 

Vorraussetzung, um erfolgreich durch eine reich strukturierte Umwelt zu manövrieren. 

Drosophila besitzt Komplexaugen, die bei fast völliger Rundumsicht jeweils aus nur etwa 

2 x 700 Ommatidien bestehen (Heisenberg und Wolf 1984). Die geringe räumliche Auflösung 

von 4,6° bietet den Vorteil, dass mit relativ geringem technischem Aufwand eine künstliche 

Welt für die Fliegen geschaffen werden kann, in der sich Objektparameter gezielt 

manipulieren lassen. Auf diese Weise kann man feststellen, welche Eigenschaften des 

optischen Flusses für die Taufliege relevant sind und die so gewonnen Erkenntnisse z. B. auf 

ihre Verwertbarkeit für den Einsatz in Robotern zu prüfen.  
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1.2 Grundlagen des Bewegungssehens 

 
Sobald ein Tier sich durch seine Umwelt bewegt oder Objekte sich selbständig im visuellen 

Erfassungsbereich des Tieres bewegen, kommt es zu einer Verschiebung der Objektabbilder 

über die Retina. Viele Tiere sind insbesondere auf die Erfassung der durch Eigenbewegung 

verursachten Relativ-Bewegung von Objekten auf der Retina angewiesen, um Entfernungen 

zu anderen stationären Landmarken (LM) abzuschätzen, die ihnen bei der eigenen 

Orientierung helfen können (Land 1999). Die Bewegung der Objekte über die Retina kann 

aber nicht einfach aus der Verteilung der Lichtintensitäten, wie sie von den Rezeptoren erfasst 

werden, berechnet werden, sondern nur über deren zeitliche Änderung. Den Grundstein für 

eine Modellvorstellung, wie visuelle Bewegungsinformation aus benachbarten Rezeptoren 

ermittelt werden kann, wurde bereits in den 50er Jahren des letzten Jahrhunderts gelegt 

(Hassenstein und Reichardt 1956, Reichardt und Varju 1959). Dieses Modell wurde im Laufe 

der Zeit modifiziert, um es den aktuellen Forschungsergebnissen anzupassen (Clifford und 

Ibbotson 2002). Nach dieser Vorstellung wird die Detektion visueller Bewegung durch 

sogenannte elementare Bewegungsdetektoren (EMD) erreicht. In der Modellvorstellung 

handelt es sich dabei um einen Korrelationsmechanismus, der die Eingänge benachbarter 

Rezeptoren zeitversetzt vergleicht. Das gängige Modell beinhaltet zwei unidirektionale 

Bewegungsdetektoren, deren Antwort nicht nur mit der Bildgeschwindigkeit variiert, sondern 

auch mit der räumlichen Struktur und dem Kontrast. Im Wesentlichen wird dabei der Tiefpass 

gefilterte Eingang des einen Rezeptors, mit dem Eingang des benachbarten Rezeptors 

multipliziert. Jeder der beiden spiegelsymmetrischen Halbdetektoren ist nur in eine Richtung 

bewegungssensitiv. Um die Bewegungsrichtung festzustellen, wird die gleiche Berechnung 

aus der Sicht des benachbarten Rezeptors ebenfalls durchgeführt und beide Ergebnisse 

voneinander abgezogen. Wenn sich nichts bewegt, dann ist der Ausgang des EMD null. Je 

nachdem, in welche Richtung sich das Objektabbild bewegt, ist der Ausgang des EMD positiv 

oder negativ. Eine weitere Eigenschaft dieses Modells ist, dass es die Winkelgeschwindig-

keiten der Objektabbilder nicht eindeutig kodieren kann. Eine langsame und eine schnelle 

Bewegung können u. U. den selben Wert am Ausgang eines EMD produzieren. Elektro-

physiologische- (Haag et al. 1992, Hausen und Wehrhahn 1989) und Verhaltens-

physiologische Untersuchungen (Borst und Egelhaaf 1989, Buchner et al. 1978) an Fliegen 

haben gezeigt, dass die Vorhersagen dieses Modells mit den gewonnen Daten recht gut 

übereinstimmen. Um z. B. Großfeldbewegung, wie sie während einer Rotation auftritt, 

festzustellen, werden wahrscheinlich die Ausgänge sehr vieler EMDs von Riesenneuronen der 
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Lobulaplatte (siehe Abb. 1) räumlich vereinigt. Die optomotorische Reaktion, die den Kurs 

z. B. einer fliegenden Fliege stabilisiert, wird wahrscheinlich durch diese Großfeldneurone 

vermittelt (z. B. Wolf und Heisenberg 1990). Das visuelle System von Drosophila 

melanogaster besteht aus zwei Typen von Photorezeptor-Systemen: dem Farbenblinden 

skotopischen System, dass aus den peripheren Retinazellen 1 bis 6 (R1-R6) besteht und den 

photopischen System, dass sich aus den zentralen Retinazellen 7 und 8 (R7, R8) 

zusammensetzt (Heisenberg und Wolf 1984). Verhaltensexperimente mit mutanten Fliegen 

haben gezeigt, dass die Zellen R1-R6 notwendig und hinreichend sind, um Bewegungssehen 

zu ermöglichen. Im peripheren visuellen System der Fliege (Lamina, Medulla; siehe Abb. 1) 

sind zwar wahrscheinlich alle Neuronentypen identifiziert, jedoch ist noch unklar, welche von 

ihnen am Aufbau des EMD beteiligt sind (Bausenwein und Fischbach 1992, Douglass und 

Strausfeld 2003). 

Es ist bereits oben im Text erwähnt worden, das insbesondere die Insekten aber auch viele 

andere Tiergruppen, deren binokulares Sehvermögen wenig ausgeprägt ist, sich selbst in 

Bewegung versetzen müssen, um z. B. die Entfernung zu Objekten bestimmen zu können. Die 

Idee des aktiven Sehens zur Erkennung von Objekten, geht auf den Psychologen J.J. Gibson 

zurück (vgl. Gibson 1950). Der durch die Eigenbewegung generierte sog. optische Fluss kann 

durch eine translatorische Bewegung (Geradeausbewegung) oder eine rotatorische Bewegung 

(Drehung um die eigene Körperachse) des Tieres zustande kommen. Letzterer beinhaltet nur 

wenig Information in Hinblick auf Distanz, da sich alles unabhängig von seiner Entfernung 

mit der gleichen Winkelgeschwindigkeit über die Retina bewegt. Die translatorische 

Komponente gibt hingegen Aufschluss über die räumliche Struktur der Umwelt, da sich die 

Objektabbilder in Abhängigkeit von ihrer azimutalen Position und ihrer Distanz mit unter-

schiedlicher Winkelgeschwindigkeit auf der Retina bewegen. Dies bezeichnet man auch als 

Bewegungsparallaxe. So spricht man von einer Expansion („looming“), wenn das Objekt-

abbild bei einer Annäherung zunehmend schneller über die Retina expandiert. Beispielsweise 

wird ein frontal gesehenes, expandierendes Objektabbild eine Landereaktion bei einer Fliege 

auslösen (Borst und Bahde 1988). Wenn das Tier seitlich an einem stationären Objekt vorbei 

läuft, kommt es zu einer parallaktischen Verschiebung, deren Winkelgeschwindigkeit vom 

Azimut und der Distanz abhängt. Generell gilt, dass je näher sich ein Objekt befindet, desto 

größer wird die Winkelgeschwindigkeit des Objektabbildes auf der Retina; sie nimmt vom 

frontalen zum lateralen Augenbereich zu (maximal bei einem Azimutwinkel von 90°) und 

dann wieder ab.  
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Abbildung 1: Schematischer horizontaler Querschnitt durch den Kopf einer Fliege (aus Borst und Haag 2002) 

 

 

Bei vielen kleineren Tieren, insbesondere den Insekten, ist aufgrund des geringen 

Augenabstands auch nur ein begrenztes stereoskopisches Sehen möglich. Um dennoch 

räumlich sehen zu können, bewegen einige Tiere, wie z. B. die Gottesanbeterin, ihren Kopf 

seitlich hin und her, um die Distanz zu einem Objekt zu bestimmen (Srinivasan 1993). Dieses 

Verhalten nennt man „peering“, wenn der Bewegungsverlauf des Kopfes in der horizontalen 

Richtung verläuft und „bobbing“, wenn der Kopf sich vertikal auf und ab bewegt.  

Für viele in dieser Arbeit durchgeführten Experimente ist es wichtig, dass der optische Fluss, 

den die Fliege bei der Vorwärtsbewegung generiert, spezifisch beeinflusst wird, um 

herauszufinden, welche Parameter für die Fliege von Bedeutung sind. Wenn der optische 

Fluss mit der Bewegung der Fliege künstlich invers gekoppelt wird, spricht man von 

„Scheinriesen“ (vgl. Schuster 1996). Das Objektabbild eines Scheinriesen kontrahiert bei 

Annäherung des Tieres anstatt zu expandieren. Bewegt sich die Fliege seitlich an einem 

Scheinriesen vorbei, so bewegt sich dieses Objekt auf der Retina der Fliege ebenfalls nach 

vorne und zwar genau so weit, wie ein natürlich gekoppeltes Objekt sich auf dem Auge der 

Fliege nach hinten bewegen würde. 

Wenn die Bewegung des Objektabbildes hingegen völlig unabhängig von der Bewegung der 

Fliege ist, dann spricht man von einem geöffneten Regelkreis („open loop“). Ein spezieller 

Fall des geöffneten Regelkreises ist der virtuell geöffnete Regelkreis („virtual open loop“). In 

dieser Situation wird die Eigenbewegung des Tieres berücksichtigt, um z. B. ein Objekt 

ortsfest an einer bestimmten Stelle der Retina zu zeigen, obwohl sich das Tier bewegt.  
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1.3 Die Verwendung von Robotern und Simulationen zum Testen von 

Hypothesen 
 

Eine der am gründlichsten untersuchten visuellen Reaktionen der Fliege ist die 

optomotorische Reaktion (Übersicht: Egelhaaf und Borst 1993a). Diese Reaktion dient 

hauptsächlich der Kursstabilisierung im Raum. Zahlreiche Untersuchungen des 

optomotorischen Systems führten zu der Annahme, dass lokale visuelle Bewegung auf dem 

Auge durch elementare Bewegungsdetektoren (EMD) erfasst und von Großfeldneuronen 

zusammengefasst wird. Wenn es zu einer Verdriftung der Fliege kommt (Rotation), dann wird 

sich auf dem einem Auge das Abbild der Umwelt von vorne nach hinten bewegen und auf 

dem anderen Auge umgekehrt, von hinten nach vorne. Während einer Vorwärtsbewegung 

jedoch geht der optische Fluss auf beiden Augen in dieselbe Richtung. Durch Ausgleichs-

bewegungen ist die Fliege in der Lage, ihren Kurs zu stabilisieren. Die Nachbildung der EMD 

in Hardware oder Software sowie das Prinzip der räumlichen Summation für die Detektion 

von großräumiger visueller Bewegung diente bereits häufiger als Grundlage für die 

Entwicklung von biologisch motivierten, autonomen Robotern oder Softwareagenten.  

In einer Computersimulation mit einem fliegenden Agenten konnte gezeigt werden, dass diese 

sog. visuelle Gleichgewichtsreaktion ausreicht, um sich durch eine komplex strukturierte 

Umwelt zu bewegen und dabei auch die Höhe zu kontrollieren, wenn man die 

Abbildgeschwindigkeit des Bodens als Maß für die gegenwärtige Höhe heranzieht (Neumann 

und Bülthoff 2002). Srinivasan et al. (2001) konnten zeigen, dass Bienen auf diese Weise ihre 

Flughöhe kontrollieren und dieses Prinzip auch eindrucksvoll an einem fliegenden Modell-

Hubschrauber demonstrieren.  

Eine zeitliche Summierung der Ausgänge der Großfeldneurone führt zu einem Wegmesser, 

mit dem der zurückgelegte Weg abgeschätzt werden kann (Srinivasan et al. 2000). Dieses 

Prinzip wurde erfolgreich an einem fliegenden Zeppelin-Roboter getestet (Iida 2003).  

Im Prinzip ist es möglich, die Distanz zu einem Objekt aus dem selbstgenerierten optischen 

Fluss zu messen, sofern die Eigengeschwindigkeit und die relative Lage des Objektes bekannt 

ist (Srinivasan 1993). Basierend auf diesem Konzept wurde ein Roboter entwickelt, der kurze 

Stücke geradeaus fährt, um während dieser Zeit die Entfernung zum Objekt zu ermitteln. Ein 

zusätzlicher Antikollisionsmechanismus hilft dem Roboter auszuweichen (Pichon et al. 1989). 

Huber et al. (1999) demonstrierten an einem Khepera-Roboter, dass mit einer 

optomotorischen Gleichgewichtsreaktion sich auch eine Objektfixation erreichen lässt. Von 

besonderer Bedeutung ist dabei die Asymmetrie zwischen progressiver und regressiver 
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visueller Bewegung. Denn wenn sich der Roboter einem Objekt zuwendet, müsste er diese 

Bewegung sofort kompensieren, indem er sich wieder abwendet. Wenn jedoch die regressive 

Bewegung während der Hinwendungsreaktion schwächer gewichtet wird als eine progressive 

Bewegung, dann wird der Roboter sie nicht vollständig kompensieren und nach einigen 

Versuchen erfolgreich auf ein Objekt zusteuern.  

 

 

1.4 Grundlagen des Orientierungsverhaltens der Fliege 
 

Von den vielfältigen Arbeiten zum Orientierungsverhalten von Drosophila im Lauf und Flug 

soll in diesem Kapitel nur die relevante Literatur zur Bevorzugung naher Objekte, deren 

Verfolgung während des Anlaufs und deren Aufgabe bei Nichterreichbarkeit im Laufen 

zusammengefasst werden.  

Als man wildtypische, freilaufende Fliegen nur zwischen zwei unerreichbaren Mustern 

wählen ließ, schien es zunächst kaum Präferenzen zu geben; die Fliegen wechselten beständig 

zwischen den beiden Objekten hin und her, selbst wenn diese Objekte sich stark 

unterschieden (Götz und Wenking 1973, Götz 1977, Götz 1980). Diese geringen Präferenzen 

verschwanden zudem mit zunehmender Messzeit. Erst als man die Zahl der Objekte erhöhte, 

und dabei ihre Distanz variierte, zeigten sich Präferenzen für nahe Landmarken (LM) (Götz 

1994). Unter diesen Bedingungen vermeidet die Fliege auch die sofortige Wiederwahl des 

zuletzt angelaufenen Objektes, nachdem sich dieses zum Beispiel wegen eines Wassergrabens 

als unerreichbar herausgestellt hat. Aufgrund dieser Resultate lag die Vermutung nahe, dass 

die Fliegen zur Orientierung eine zumindest einfache Repräsentation der Umwelt benutzen 

könnten, in der beispielsweise Objektmerkmale und Objektlagen gespeichert werden (Götz 

1994). Auf diesen Ergebnissen basierend, untersuchte Schuster (1996) an wildtypischen 

Fliegen unter anderem die Auswahlkriterien für Zielobjekte und die Bedingungen, die zu 

einer Beibehaltung während des Anlaufs, sowie zur Vermeidung des zuletzt gewählten 

Objektes führen. Es hat sich herausgestellt, dass die Fliege Nähe, Elevation, Bodenkontakt 

und Form bei der Auswahl des Zielobjektes bewertet. Aufgrund von sog. Kollisions-

experimenten mit anderen Objekten konnte er zeigen, dass die Beibehaltung des ausgewählten 

Zielobjektes von der Form, Elevation und Distanz, unabhängig ist und während der 

Objektverfolgung nur noch die azimutale Bewegung des Schwerpunktes eines gewählten 

Objektes überwacht wird. Ähnliche Resultate wurden auch mit im Flug fixierten Fliegen am 

Drehmomentkompensator erzielt. Konditionierungsexperimente hatten gezeigt, dass sowohl 
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die Objektgröße eine Rolle spielt, als auch die vertikale Position des Objektschwerpunkts 

(Ernst und Heisenberg 1999). Schuster (1996) postulierte als Ergebnis von sog. Sprung-

experimenten (ein rotierendes Objekt wurde über einen bestimmten Sichtbereich verdeckt) die 

Existenz eines ca. 40° breiten Erwartungsfensters, in dem ein Objekt wiedererkannt wird. Das 

Erwartungsfenster folgt dem bisherigen Zielobjekt auch dann, wenn die Fliege bereits ein 

neues Objekt ausgewählt hat. Damit Drosophila eine erneute Wahl eines kurz zuvor 

besuchten Objektes vermeiden kann, müsste dieses Erwartungsfenster intern mit dem alten 

Objekt mitgeführt und das zu vermeidende Objekt darin markiert werden. Ansonsten würde 

die Fliege als Folge ihrer Präferenz für nahe LM immer wieder von dem gleichen Objekt 

eingefangen werden.  

Des Weiteren hat Schuster (1996) in sogenannten „forced-choice“ Wahlexperimenten 

herausgefunden, dass Drosophila ein nahes Objekt umso stärker bevorzugt, je größer der 

relative Abstand zu dem weiter entfernten Objekt wird. Um den Abstand eines Objektes zu 

bestimmen, benutzt die Fliege ausschließlich dessen durch Eigenbewegung induzierte 

parallaktische Verschiebung und nicht dessen Größenveränderung, die beim Annähern an das 

Objekt bzw. beim Entfernen von dem Objekt ausgelöst wird. Erst wenn der Fliege die 

Information über die parallaktische Verschiebung künstlich genommen wird, bewertet sie die 

Größenveränderung der Objekte, um Nähe zu bestimmen. Schuster (1996) war es auch 

möglich, die Präferenz für nahe sog. „Scheinriesen“-Objekte zu messen. Es handelt sich 

hierbei um virtuelle Objekte, deren Bewegung auf der Retina mit der Bewegung der Fliege 

invers gekoppelt sind. Sie bewegen sich auf dem Auge der Fliege nach vorne, wenn die Fliege 

sich vorwärts bewegt und werden bei Annäherung zunehmend kleiner und nicht größer. Es 

hat sich gezeigt, dass Drosophila Objekte vermeidet, deren scheinbare Größe bei einer 

Annäherung abnimmt. Aufgrund dieser Ergebnisse favorisierte Schuster die Hypothese einer 

für längere Zeit gespeicherten, internen Repräsentation in Drosophila. Diese würde ihr 

erlauben, die relative Lage aller anderen Objekte in Bezug auf ihre eigene Position zu 

ermitteln. 
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1.5  Spezifizierung der eigenen Fragestellung 
 

Am Beispiel einiger visueller Orientierungsleistungen der Fliegen soll im Folgenden der 

strukturelle Aufbau und die Ziele dieser Arbeit näher erläutert werden. Stellen wir uns 

zunächst vor, einer laufenden Fliege stehen zwei gleichartige sich gegenüberstehende Objekte 

zur Wahl, die sich ansonsten nur in ihrer Entfernung zur Fliege unterscheiden. Mit hoher 

Wahrscheinlichkeit wird Drosophila sich dem näheren der beiden Objekte zuwenden 

(Schuster et al. 2002). Die Frage, die sich hier zuerst stellte war, wie die Fliege die 

Entfernung der LM bestimmt hatte. Wir wissen, dass binokulares Sehen bei Drosophila nur 

auf einen Bereich von wenigen Millimetern begrenzt ist, da maximal nur drei Reihen der 

frontalen Ommatidien überlappen und die Augen nur wenige Zehntel Millimeter auseinander 

stehen (Heisenberg und Wolf 1984). Eine Möglichkeit, die Distanzen von Objekten dennoch 

zu ermitteln, ist über ihre relative Verschiebung auf der Retina (Parallaxe; Wehner und Horn 

1975, Schuster et al. 2002), wobei nähere Objekte grundsätzlich eine höhere Winkel-

geschwindigkeit auf der Netzhaut aufweisen. Im Wesentlichen ist es also möglich, die 

Entfernung eines Objektes aus dem optischen Fluss zu bestimmen. Die Distanz errechnet sich 

aus der retinalen Winkelposition des Objektes (α) und der Geschwindigkeit des Tieres (v) 

nach der Formel r = (v/ω) ∗ sin(α), wobei (r) die Distanz zum Objekt ist und ω (ω = dα/dt) 

seine Winkelgeschwindigkeit darstellt (Srinivasan 1993). Man kann also die Objektdistanz 

relativ zuverlässig bestimmen, wenn man seine Eigengeschwindigkeit und die Position des 

Objektes auf dem Auge kennt. Eine der offenen Fragen, die sich hier stellen, ist, ob 

Drosophila diese Beziehung nutzt, um nicht nur die Entfernung eines Objektes zu schätzen, 

sondern auch um stationäre Objekte von sich selbst bewegenden Objekten zu unterscheiden. 

Oder bewertet die Fliege nicht die parallaktische Verschiebung, sondern jede Art von 

visueller Bewegung auf der Retina? Diese Fragestellung ist aus folgendem Grund berechtigt. 

Angenommen, beim Passieren eines nahen bzw. eines fernen stationären Objektes ist ein Tier 

A nur in der Lage, die absolute Winkelgeschwindigkeit des Objektabbildes auf der Retina zu 

bewerten, wohingegen ein Tier B erwartet, dass sich die Winkelgeschwindigkeit des 

Objektabbildes langsam erhöht, bis unter lateralen Sichtbedingungen ein Maximum erreicht 

ist und sich dann die Winkelgeschwindigkeit wieder erniedrigt. Unter diesen Bedingungen 

würden beide Tiere mit wahrscheinlich gleicher Erfolgsrate ein nahes von einem fernen 

stationären Objekt unterscheiden können, da es in diesem Fall nur auf die Stärke der 

parallaktischen Verschiebung ankommt. Eine einfache Regel, nach der sich ein Objekt um so 

schneller über die Retina bewegt, je näher es ist, würde also in erster Näherung genügen. Ein 
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nennenswerter Unterschied zwischen Tier A und B würde erst zu Tage treten, wenn es sich 

nicht mehr um stationäre, sondern um Objekte mit Eigenbewegung handeln würde. Unter 

diesen Umständen würde das Tier B im Vorteil sein, weil es stationäre Objekte von sich selbst 

bewegenden, potentiell gefährlichen Objekten unterscheiden könnte. Alternativ kann man 

stationäre von sich selbst bewegenden Objekten auch unterscheiden, indem man von Zeit zu 

Zeit stehen bleibt; dann bleibt auch das Bild von stationären Objekten auf der Retina stabil. Es 

gibt allerdings keine Untersuchungen, die belegen, dass Drosophila diese Strategie anwendet, 

um stationäre von sich selbst bewegenden Objekten zu unterscheiden. Schuster (1996) fand in 

einem sogenannten „forced-choice“-Wahlexperiment heraus, dass Objekte, deren retinale 

Bildverschiebung mit der Bewegung der Fliege natürlich gekoppelt ist, vor invers gekoppelter 

bevorzugt werden. Da die Absolutbewegung auf der Retina in beiden Fällen identisch war, 

müsste davon ausgegangen werden, dass die Fliegen in der Lage sind, die beiden 

Objekteigenheiten unterscheiden zu können. Die Kapitel 3.1, 3.2 und 3.3 beschäftigen sich 

mit der Frage, ob Drosophila z. B. nur die Absolutbewegung auf der Retina berücksichtigt, 

um die Entfernung zu einem stationären Objekt zu schätzen, oder ob es für sie wichtig ist, 

dass das Objektabbild sich mit ihrer Vorwärtsbewegung natürlich verhält. Mit anderen 

Worten: Besitzt die Fliege eine Erwartungshaltung für die natürliche Bewegungsrichtung? 

Die natürliche Bewegungsrichtung eines Objektabbildes bei Vorwärtsbewegung des Tieres ist 

von vorne nach hinten („Front-To-Back“), wohingegen von hinten nach vorne („Back-To-

Front“) unnatürlich ist, sofern es sich um stationäre Objekte handelt (Bausenwein et al. 1986, 

Heisenberg und Wolf 1984). 

Bis hierhin habe ich mich nur mit den Fragestellungen auseinandergesetzt, die für die Wahl 

eines nahen Objektes eine wichtige Rolle spielen. Stellen wir uns nun ein zweites Experiment 

vor, in dem die Fliege sich einem Objekt zuwendet und es anläuft, aber im gleichen Moment 

ein gleichartiges und gleich weit entferntes Objekt seitlich erscheint. In dieser Situation 

verursacht das laterale Objekt eine um ein Vielfaches größere parallaktische Verschiebung auf 

dem Auge als das frontale Objekt, das bei der Annäherung zunächst nur geringfügig auf dem 

Auge expandiert („Looming“). Schuster et al. (2002) haben gezeigt, dass die Fliege fast 

ausschließlich die parallaktische Verschiebung von LM bewertet und „Looming“-Effekte nur 

dann ausgewertet werden, wenn der Fliege die Parallaxe künstlich genommen wird. In 

unserem Beispiel müsste demnach die Fliege das frontale Objekt aufgeben und sich dem 

lateralen Objekt zuwenden, da es die größere parallaktische Verschiebung verursacht, wenn 

das Auge isotrop bezüglich der Parallaxe ausgewertet wird. Für die Ausbildung von 

Präferenzen sollte es für Drosophila also nicht nur wichtig sein, wie weit ein Objekt entfernt 
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ist, sondern auch wo dessen Abbild auf der Retina präsentiert wird. Untersuchungen, die diese 

Vorhersage überprüfen, finden sich im Kapitel 3.4.  

Die Messung der parallaktischen Verschiebung von LM erfordert zudem die Einhaltung einer 

bestimmten Laufstrategie. Im Idealfall sollten die Trajektorien aus geraden Strecken 

(Translationsphasen) und eng gezogenen Kurven (Rotationsphasen) bestehen. Der Vorteil 

dieses Verhaltens liegt darin, dass der Anteil an Rotationsphasen, die keine Informationen 

über die Distanzen von Objekten enthalten, da sich alles mit der gleichen Winkel-

geschwindigkeit auf der Retina bewegt, zeitlich gering ist im Vergleich zu den Translations-

phasen, in denen die Bewegung der Objekte auf der Retina mit ihrer Distanz natürlich 

gekoppelt ist (Land 1999). Untersuchungen des Zufallslaufs unter Ausschluss von LM haben 

ergeben, dass Drosophila tatsächlich eine solche Strategie zu besitzen scheint, wobei in 

diesem speziellen Fall die mittlere freie Weglänge mit der Zeit zunimmt (Götz und Biesinger 

1985, Schuster et al. 2002). Konfrontiert man eine laufende Drosophila mit LM, dann stellt 

sich die Frage, in welchem Zusammenhang die Präsentation von Objekten und die Dauer der 

Bewertung des optischen Flusses während der Translationsphase stehen. Ist die Zeit stets 

konstant oder variiert sie mit Abstand, Azimut oder Anzahl der Objekte? Auf diese Fragen 

wird im Kapitel 3.5 eingegangen.  

Die Präferenz für nahe Objekte wirft noch weitere Fragen auf. Angenommen, wir zeigen der 

Fliege in einem weiteren Experiment nicht nur zwei, sondern vier oder gar acht Objekte 

gleichzeitig, die sich jeweils in ihrer Distanz zur Fliege unterscheiden. Kann Drosophila sie 

alle als Entitäten wahrnehmen und sie einzeln bewerten, um das näheste dieser Objekte 

auszumachen? Eine alternative Möglichkeit wäre es, visuelle Information über größere 

Sehbereiche zusammenzufassen, wobei jedoch Informationen über individuelle Objekt-

eigenschaften verloren gehen würden. Dieser Aspekt der visuellen Orientierungsleistung wird 

im Kapitel 3.6 untersucht.  

Erlauben wir nun der Fliege, sich einem Objekt zu nähern, bis sie kurz vorher von einer 

Wasserbarriere aufgehalten wird. Die Fliege wird schon nach kurzer Zeit dieses Objekt 

aufgeben und es verlassen, um sich eventuell einem neuen Objekt zuzuwenden (Götz 1980). 

Allein hier finden sich zwei Prozesse, die jeder für sich von wissenschaftlichem Interesse 

sind. Der erste Prozess ist das Aufgeben eines unbelohnenden, da nicht erreichbaren Objektes. 

Der zweite stattfindende Prozess ist das erfolgreiche Verlassen eines Objektes. Die 

interessanten Fragen, die sich hier stellen, sind, welche Gehirnregionen am Prozess des 

Aufgebens eines zuvor ausgewählten Ziels beteiligt sind und ob die Zeit zum Aufgeben 
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konstant oder mit der Attraktivität des Objektes, z. B. seiner Nähe, variiert. Diese Fragen wird 

im Kapitel 3.7 nachgegangen.  

Nehmen wir nun an, dass die Fliege das unbelohnende Objekt aufgegeben hat, sich abwendet 

und geradewegs auf ein anderes, aber weiter entferntes Objekt zusteuert. Wir wissen bereits, 

dass die Fliege eine Präferenz für nahe Objekte besitzt. Wie kann sie dann ein Objekt 

verlassen, das sich zwangsläufig näher zu ihr befindet, als irgend ein anderes Objekt? Warum 

wird sie nicht gleich wieder eingefangen? Schuster (1996) postulierte als Ergebnis von sog. 

Sprungexperimenten (ein rotierendes Objekt wurde über einen bestimmten Sichtbereich 

verdeckt) die Existenz eines ca. 40° breiten Erwartungsfensters, in dem ein Objekt wieder-

erkannt wird. Damit Drosophila eine erneute Wahl eines kurz zuvor besuchten Objektes 

vermeiden kann, müsste dieses Erwartungsfenster intern mit dem alten Objekt mitgeführt und 

das zu vermeidende Objekt darin „markiert“ werden. Ein direkter Nachweis eines solchen 

Fensters ist jedoch bisher nicht gelungen. Die Kapitel 3.5 und 3.8 beschäftigen sich mit dem 

Prozess des erfolgreichen Verlassens eines zuvor besuchten Objekts. 

Schließlich soll gefragt werden, ob Drosophila eine Objektrepräsentation bzw. ein Gedächtnis 

für die Lage von Objekten im Raum besitzt. Wie bereits in Kapitel 1.4 erwähnt, favorisierte 

Schuster (1996) aufgrund seiner Ergebnisse das Vorhandensein einer internen Repräsentation. 

Für eine visuelle Navigation wäre selbst ein kurzfristiges Objektgedächtnis hilfreich, da in 

einer realen Umwelt markante Orientierungspunkte möglicherweise während des Laufens 

bzw. Fliegens von anderen Objekten verdeckt werden könnten (Strauss und Pichler 1998). In 

Kapitel 3.8 wird dieser Frage nachgegangen. 

Die Ergebnisse dieser Untersuchungen führten zur Bildung eines minimalistischen Modells 

und dessen Implementierung in einem Roboter. Das Modell und das Orientierungsverhalten 

des Roboters im Vergleich zu Drosophila wird ab Kapitel 3.9 vorgestellt. 

Ziel dieser Arbeit ist es, einige grundlegende Mechanismen des visuellen Orientierungs-

verhaltens in laufenden Fliegen aufzuzeigen, zu beschreiben und ihre Funktionalität an einer 

Roboterplattform zu testen. 
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2.  Material und Methoden 
 

2.1  Versuchstiere und Präparation 
 

Jeder in dieser Arbeit verwendete Fliegenstamm wurde in speziellen Futtergläsern von 35 mm 

Durchmesser und 81 mm Höhe gehalten und gezüchtet. Der Nahrungsbrei der Tiere ist eine 

Mixtur aus Wasser, Maismehl, Melasse, Malzextrakt, Sojamehl, Hefe und Methyl-4-

Hydroxybenzoat. In der Zeit, in der keine Versuche stattfanden, wurden die Taufliegen 

(Drosophila melanogaster) in einem 14/10 Std. Hell/Dunkel-Rhythmus bei 25°C aufbewahrt 

(Hellphasen-Beginn um 07:00 Uhr MEZ). In der Regel wurden die Versuche mit 

wildtypischen, drei bis fünf Tage alten weiblichen Fliegen mit dem genetischen Hintergrund 

„Wildtyp (Berlin)“ durchgeführt. Am Tag vor dem Experiment wurden den Versuchstieren 

die Flügel unter Kälte-Anästhesie gestutzt und sie über Nacht futterdepriviert bei freiem 

Zugang zu Wasser in Einzelgläschen aufbewahrt. 

 

 

2.2  Verwendete Fliegenstämme 
 

Wildtyp (Berlin):    WT(B) 

WT(B) ist der Referenzstamm für alle verwendeten Mutanten; er entspricht dem 

genetischen Hintergrund der meisten hier untersuchten Mutanten. 

 

Canton S     CS 

CS ist ein weiterer Wildtyp-Stamm und der genetische Hintergrund für einige der in 

dieser Arbeit verwendeten Mutanten. 

 

central complex deranged    ccdKS135 

 Lokalisation: X-15 (Heisenberg et al. 1985). 

 

ellipsoid body open    eboKS263 

Lokalisation: X-0,6 (Strauss und Heisenberg 1993).  
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no bridge singed    nobKS49 sn3 

Lokalisation: X-12; nobKS49 sn3 wird über C(1)DX,y w f / Y balanciert gehalten. singed3 

führt zu veränderten Borsten und dient als externer Marker (Strauss et al. 1992). 

 

ocelliless     oc1 

oc1 weist neben dem Fehlen der Ocellen auch Strukturdefekte in der Protozerebral-

brücke auf (Hirth et al. 1995). oc1 wird über C(1)DX,y w f / Y balanciert gehalten. 

 

Q81 
Q81 wurde als Laufmutante isoliert. Die Noduli des Zentralkomplexes (ZX) sind 

fragmentiert. Der Ellipsoidkörper besitzt eine ventrale und der fächerförmige Körper 

eine dorsale Kerbe (mündliche Mitteilung R. Strauss, Würzburg). 

 

mushroom body miniature   mbmN337 

Olfaktorisches Lernen ist in mbmN337 gestört, nicht aber z. B. operantes Lernen mit 

visuellen Reizen (Heisenberg et al. 1985). 

 

neither inactivation nor afterpotential E17 ninaE17  

ninaE17 kodiert ausschließlich für das Opsin des Rhodopsin 1 in den Rhabdomeren der  

Rezeptorzellen R1-6. Der Verlust des Photopigments führt zu einer Degradiereung der  

Rhabdomere. ninaE17 entspricht der Defizienz Df(3R)oI17 (O'Tousa et al. 1985). 

 

P[GAL4]c232 

Das Expressionsmuster ist größtenteils auf den Ellipsoidkörper des ZX beschränkt 

(Zars et al. 2000). 

 

P[Dmef2-GAL4]mb247-36y 

Das Expressionsmuster scheint ausschließlich auf die Pilzkörper (PK) beschränkt zu 

sein (Zars et al. 2000). Eine Zählung der markierten Kenyonzellen ergab im Mittel 

711 ± 17 Zellen in männlichen und 825 ± 22 Zellen in weiblichen Fliegen (Mader 

2001). 
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P[GAL4]201y 

Das Expressionsmuster ist größtenteils auf die γ−Loben der PK beschränkt, jedoch gibt 

es auch Expression des verwendeten Markers im Ellipsoidkörper und in den 

Pedunkeln der PK (Zars et al. 2000). Eine Zählung der markierten Kenyonzellen ergab 

im Mittel 702 ± 35 Zellen in männlichen und 622 ± 69 Zellen in weiblichen Fliegen 

(Mader 2001). 

 

P[GAL4]ok107  

Das Expressionsmuster ist sehr weitläufig. Es betrifft alle Loben des PK, sowie die 

Medulla, die Basis der Antennalloben als auch die große Kommissur (Connolly et al. 

1996; mündliche Mitteilung A. Jenett, Genetik Würzburg). P[GAL4]ok107 ist eine 

Insertion in der regulatorischen Region des Gens eyeless (Kurusu et al. 2000). 

 

P[GAL4]H24 

Das Expressionsmuster ist größtenteils auf die γ−Loben der PK beschränkt, jedoch 

findet sich auch Expression des verwendeten Markers im Ellipsoidkörper und in 

Antennalloben (Zars et al. 2000). 

 

P[GAL4]c772 

Das Expressionsmuster ist größtenteils auf die γ−Loben der PK beschränkt, jedoch 

findet sich auch Expression des verwendeten Markers im Ellipsoidkörper und in 

Antennalloben (Zars et al. 2000). Eine Zählung der markierten Kenyonzellen ergab 

853 Zellen in einer weiblichen Fliege (Mader 2001). 

 

P[GAL4]TH 

Das Expressionsmuster ist auf dopaminerge Zellen beschränkt, die sich auch im PK 

und im Zentralkomplex befinden (Friggi-Grelin et al. 2003). 

 

P[UAS-TNT-E] 

Die Expression von Tetanustoxin führt zur einer Blockierung der chemischen 

Synapsen (Sweeney et al. 1995). 
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P[UAS-Pin7-2] 

Pin7-2 ist auf einem der drei Autosomen lokalisiert, wahrscheinlich auf dem zweiten 

oder dem dritten Chromosom. Im Labor von H. Scholz (UC San Francisco) wurde das 

Tetanustoxin exprimierende P-Element des TNT-E Stammes erneut aktiviert und neu 

inseriert, um Insertionseffekte an der früheren Insertionsstelle zu unterbinden. 

 

P[UAS-shits1] 

shibire (shits1) codiert für Dynamin, welches für die Endocytose von Vesikeln 

notwendig ist. Diese wird normal initiiert, aber die Abtrennung der Vesikel findet 

nicht statt. Dies führt ebenfalls zur einer Blockierung der chemischen Synapsen. Die 

Expression ist temperatursensitiv (Schwaerzel et al. 2003). 

 

P[UAS-rpr] 

Die Expression des Gens Reaper (rpr) leitet die Zellapoptose ein (Zhou et al. 1997). 

 

 

2.3  Die Hydroxy-Harnstoff-Methode 
 

Die PK der Fliege Drosophila melanogaster bestehen aus ca. 2500 Kenyon-Zellsträngen, die 

aus vier PK-Neuroblasten entstehen (Crittenden et al. 1998). Das Zeitfenster, in dem die 

Neuroblasten mitotisch aktiv sind, liegt in den ersten fünf Stunden nach dem Schlüpfen des 

ersten Larvenstadiums. Am Beginn dieser Zeitspanne müssen die Larven mit Hydroxy-

Harnstoff (HU) gefüttert werden; durch die Verdauung wird der Stoff rechtzeitig vor Ende des 

Zeitfensters ausgewaschen bzw. umgesetzt. Eine erfolgreiche Behandlung der Tiere mit HU 

führt, bis auf ca. 50 Kenyon-Zellen, die aus dem Larvalstadium die Metamorphose 

überdauern, zu einer Ablation der PK (de Belle und Heisenberg 1994). Die Überlebensrate der 

mit HU behandelten Larven ist hoch und liegt über 90 %. Für die vorliegende Untersuchung 

wurden ausschließlich die Stämme WT(B) und Canton S dieser Prozedur unterzogen. Da 

dieses Verfahren sehr umfangreich und auch strapaziös für die Larven ist, wurden bei jedem 

Ansatz 50 % der frisch geschlüpften Larven nicht mit HU gefüttert, erfuhren aber sonst die 

gleiche Behandlung. Diese Tiere wurden regelmäßig als Kontrollgruppe für die mit HU 

behandelten Fliegen benutzt. Im Folgenden werden Fliegen, die mit HU behandelt wurden, als 

HU-Fliegen bezeichnet. 
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2.4  Simulation virtueller Objekte 
 

Das LED-Panorama (LED: light-emitting diode) ist aus 180 Kolumnen zu 32 Leuchtdioden 

und damit aus 5760 Bildpunkten aufgebaut. Die Projektionsfläche bildet einen geschlossenen 

Zylinder von 224 mm Höhe und einen Durchmesser von 400 mm (Abb. 2; Strauss et al. 

1997). Mittels einer Rechner gestützten Ansteuerung können beliebige Muster erzeugt 

werden, indem einzelne Bildpunkte dunkel oder hell geschaltet werden. Der erreichbare 

Kontrast beträgt 0,94, die maximale Helligkeit 60 cd m-2 (Grünlicht: 565 nm). Jedes Pixel ist 

7 mm x 7 mm groß und entspricht für einen im Zentrum stehenden Beobachter einer 

Auflösung von 2° x 2°. Im Falle von Drosophila melanogaster bedeutet dies, dass jedes der 

auf das Panorama gerichteten Ommatidien im Mittel von mehr als vier Pixeln beleuchtet wird. 

Die Laufplattform aus mattiertem Plexiglas wird von unten mit Rotlicht beleuchtet und 

befindet sich im Zentrum der Arena auf der Höhe der Unterkante der bildgebenden Einheiten. 

Der gleichzeitige Betrieb aller LED führt zur einer schnellen Erwärmung der LED-Arena. Um 

die Temperatur in der Arena konstant auf 26°C zu halten, wird die erwärmte Luft über einen 

Lüftungsring nach unten hin abgesaugt. Die komplette Anordnung ist mit einem schwarzen 

Stofftuch gegen Raumlicht abgeschirmt. Die Simulation von virtuellen Objekten erfordert die 

genaue räumliche Erfassung der Position und Ausrichtung des Versuchstieres. Die 

Detektierung der Fliege erfolgt durch eine Schwarz-Weiß-CCD-Kamera (Bildübertragungs-

Chip VALVO NXA1101 im non-interlaced-Modus), die oberhalb des Zentrums der LED-

Arena in einer Höhe von 237 mm befestigt ist. Ein vor der Kamera installierter Rotlichtfilter 

verhindert das Auftreten von Lichtintensitätsschwankungen, die durch das grüne LED-

Panorama während der Simulation von Objekten stets produziert werden. Um die 

Lichtintensität und damit den Kontrast zu stabilisieren, wird die Lauffläche von unten mit 

dem Rotlicht einer Dunkelkammerlampe beleuchtet, das für die Fliege praktisch nicht sichtbar 

ist. Das Videobild wird von einer Bildverarbeitungskarte (Matrox PCI-Framegrabber 

Meteor2-Mc/4) in einem 2.6-GHz-PC-Rechner digitalisiert. Das Computerprogramm 

verwendet die Bildverarbeitungsbibliotheken der Firma Matrox (Matrox Imaging Library 

6.2), um die Position und Längsachse der Fliege durch eine „Blob-Analyse“ zu ermitteln. 

Diese Daten werden benutzt, um die Musterverteilung auf dem LED-Panorama neu zu 

berechnen. Die Panorama-Ansteuerung erfolgt über eine 32 bit I/O Karte (Meilhaus 

Electronic ME-1000 PCI). Die Bildwiederholrate der simulierten Objekte betrug 10 Hz. Da 

laufende Fliegen in der Regel nicht schneller als 20 mm/s werden, kann ein kontinuierliches 

Nachführen der Objekte bei der verwendeten Bildwiederholrate garantiert werden. Die Skizze  
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Abbildung 2: Die Photographie links im Bild zeigt die LED-Arena, aufgenommen mit einer Weitwinkel-Linse 
(Fischauge). In der Mitte befindet sich die häufig verwendete Vierarm-Plattform. Oben und unten im Bild sind 
die Landmarken (LM) im Abstand von 200 mm vom Zentrum der Arena; sie erscheinen in der Abbildung durch 
die extreme Weitwinkelaufnahme leicht verzerrt. Die Graphik rechts im Bild veranschaulicht für zwei 
aufeinander folgende Zeitpunkte die Simulation einer virtuellen LM, die sich in einem bestimmten Abstand zum 
Zentrum der LED-Arena befindet. Die Helligkeitsverteilung auf dem LED-Panorama wird in Abhängigkeit von 
der Fliegenposition kontinuierlich korrigiert, um z. B. den Eindruck von nahen LM zu erzeugen (aus Schuster 
1996). 

 

 

in Abb. 2 zeigt die notwendigen Bedingungen, um ein virtuelles Objekt zu simulieren. 

Dargestellt ist ein virtueller Zylinder mit einem deutlich kleineren Radius als der des LED-

Panoramas, auf dem eine einzelne Ladmarke simuliert werden soll. Das auf dem LED-

Panorama simulierte Objekt muss entsprechend der aktuellen Position der Fliege angepasst 

und nachgeführt werden, um den Eindruck eines stationären, in einer bestimmten Entfernung 

sich befindenden Objektes hervorzurufen. Diese Berechnungen werden nach dem folgenden 

Prinzip durchgeführt: Man verbindet den Schwerpunkt der Fliege mit den virtuellen 

Eckpunkten des zu simulierenden Objektes und verlängert diese Gerade bis zum Zylinder des 

LED-Panoramas. Schneidet nun diese Gerade den virtuellen Zylinder an einer Stelle, an der er 

infolge seiner Musterbelegung schwarz sein soll, so wird die entsprechende LED 

ausgeschaltet bzw. wieder eingeschaltet, wenn die Belegung hell sein soll. Grundsätzlich 

werden LM durch dunkle Objekte repräsentiert, die sich vom hellen Hintergrund abheben. 

Mit diesem Werkzeug ist dem Experimentator die Möglichkeit gegeben, den virtuellen 

Objekten weitere Attribute zuzuweisen. Beispielsweise lassen sich damit invers gekoppelte 

Objekte simulieren, aber auch nahe und gleichzeitig oszillierende Objekte darstellen. Die 

Höhe des virtuellen Zylinders wurde nicht mit der Bewegung der Fliege geändert. Auf die 

Simulation der Elevationsveränderungen wurde verzichtet, da die Fliegen diesen distanz-

abhängigen Effekt kaum beachten (Strauss et al. 1997). Ausschlaggebend für die Bewertung 
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von nahen Objekten ist die hier korrekt simulierte parallaktische Verschiebung (Schuster 

1996, Wehner und Horn 1975) und zweitrangig die ebenfalls korrekt simulierten Größen-

veränderungen (Schuster 1996). Eine detaillierte technische Beschreibung einer baugleichen 

Apparatur und ihrer prinzipiellen Funktionsweise kann in Strauss et al. (1997) nachgelesen 

werden. 

 

 

2.5  Messgrößen und Laufplattformen 

 

Für die Experimente wurden grundsätzlich zwei Varianten von Laufplattformen verwendet. In 

einigen Experimenten wurde eine kreisrunde Lauffläche benutzt, die die Fliegen in ihrer 

Entscheidung, eine LM in einer bestimmten Art und Weise anzulaufen, nicht durch 

Wasserbarrieren behinderte. Der Nachteil dieser Variante bestand darin, ein Kriterium für die 

erfolgte Wahl eines Objektes zu finden. In der zweiten Variante wurden für die Versuche 

erhöhte, vom Wasser umgebene dreiarmige bzw. vierarmige Laufplattformen verwendet, die 

die Fliegen zwar in ihrer „Freiheit“, einen bestimmten Kurs einzuschlagen, einschränkten, 

gleichzeitig jedoch die Wahl eines bestimmten Objektes durch die Anordnung der Arme 

erzwangen. 

 

 

2.5.1  Die Methode der erzwungenen Landmarkenwahl 
 

Präsentiert man Drosophila mehrere gleichartige Objekte, die sich nur in ihrem Abstand vom 

Mittelpunkt einer Vierarm-Lauffläche unterscheiden, dann wählen wildtypische Fliegen mit 

hoher Wahrscheinlichkeit das nächstgelegene Objekt aus und laufen es an (Schuster et al. 

2002). Abb. 3 verdeutlicht die Wahlsituation, in der sich die Fliege befindet. Drosophila kann 

zwischen zwei realen Referenzobjekten (B bzw. B’) und zwei virtuellen Objekten (A bzw. 

A’) wählen, die sich nur durch ihre scheinbare Nähe unterscheiden. Die Standardeinstellung 

für den nahen virtuellen Zylinder betrug 50 mm und für die fernen realen LM 200 mm. 

Sowohl die Referenzobjekte als auch die virtuellen LM haben vom Mittelpunkt der Arena aus 

gesehen eine Höhe von 48° und eine Breite von 18°, wobei sich die Objekte in der 

Verlängerung der jeweiligen Arme befinden. Sobald sich die Fliege translatorisch bewegt, 

erzeugen verschieden weit entfernte Objekte unterschiedlich starke parallaktische 

Verschiebungen auf der Retina der Fliege. Diese Eigenschaft macht sich Drosophila zu nutze,  
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Abbildung 3: Zur Messung der Präferenz für nahe Objekte wurde die vierarmige Laufplattform verwendet. Im 
Bild ist die Methode der erzwungenen Landmarkenwahl dargestellt, wie sie von Götz (1994) verwendet wurde. 
Die Anlaufwahrscheinlichkeit errechnete sich aus einer Folge von maximal 20 gültigen Anläufen. Dabei musste 
die Fliege die Ringzone (gestrichelter Kreis, Vergrößerung der Plattform rechts im Bild) von innen nach außen 
durchquert haben und die Randzone (gestrichelte Linie) des ausgewählten Armes erreicht haben. Die durch 
Eigenbewegung induzierte parallaktische Verschiebung der Objekte erlaubt der Fliege, die nächst gelegene LM 
zu finden und anzulaufen. Sowohl die virtuellen Streifen A/A’ (Radius 50 mm) als auch die realen 
Referenzstreifen B/B’ (Radius 200 mm) sind vom Zentrum der Arena aus gesehen 18° breit und 48° hoch. Ihre 
gestutzten Flügel und der mit Wasser gefüllte Graben verhinderten ein Entkommen der Fliege (aus Schuster 
1996, verändert). 

 

 

um Tiefenwahrnehmung zu erlangen, da binokulares Sehen aufgrund ihrer Augenstellung nur 

im Millimeterbereich möglich ist. Die Messung der Präferenz für nahe Objekte basiert auf der 

Methode der erzwungenen Landmarkenwahl (forced choice), die durch eine vierarmige 

Plattform realisiert wird. Eine Skizze der Lauffläche (nach Schuster 1996) ist in Abb. 3 

gezeigt. Die Laufplattform ist von einem Wassergraben umgeben, um die Fliege am Erreichen 

der LM zu hindern. In der Verlängerung der jeweiligen Arme befinden sich die anzulaufenden 

LM in unterschiedlicher Entfernung zur Mitte der Plattform. Die Lauffläche hat einen Radius 

von 27 mm und ist aus lichtdurchlässigem, milchglasgetrübtem Kunststoff gefertigt. Wird ein 

Objekt ausgewählt, dann läuft die Fliege grundsätzlich bis zum Rand des dem Muster 

zugewandten Armes. Auf diese Weise wird eine Entscheidung erzwungen. In der Regel 

verweilt die Fliege nicht lange an einem für sie unerreichbaren Objekt, sondern wendet sich 

bereits nach kurzer Zeit einem neuen Objekt zu. Die Anlaufwahrscheinlichkeit für die nahen 

bzw. fernen LM wird aus einer Serie von Anläufen bestimmt. Ein Experiment wurde beendet, 

sobald die Fliege 20 gültige Anläufe produziert hatte. Für einen gültigen Anlauf musste sie 

die Ringzone (als gestrichelter Kreis in Abb. 3 eingezeichnet) von innen nach außen 
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passierten und den Rand eines der vier Arme erreicht haben. Der Rand galt als erreicht, wenn 

die Fliege eine weitere Zone durchquert hatte, die in Abb. 3a als gestrichelte Linie am Ende 

des jeweiligen Armes eingezeichnet ist. Sprang die Fliege während des Experiments in den 

Wassergraben, so wurde dieser Anlauf ebenfalls nicht registriert und die Fliege wieder in das 

Zentrum der Lauffläche zurückgesetzt. Die Anlaufwahrscheinlichkeit errechnete sich aus der 

Anzahl der gültigen Anläufe auf die nahen bzw. fernen Objekte. Für jedes einzelne 

Versuchstier wurde die Summe der Anläufe auf die fernen Objekte subtrahiert von der 

Summe der Anläufe auf die nahen Objekte und durch die Summe aller Anläufe dividiert. Um 

negative Anlaufwahrscheinlichkeiten zu vermeiden, wurden alle Werte in den positiven 

Bereich der Skala zwischen 0 und 1 transformiert. Auf diese Weise wurde für jedes 

Versuchstier ein Mittelwert errechnet. Den Gesamtmittelwert gewann man aus der Mittelung 

der Einzelmittelwerte. Ein Wert von 0,5 entspricht demnach einer Gleichwahl. Werte 

zwischen 0,5 und 1 bedeuten eine Präferenz für das nahe Objekt und Werte zwischen 0 und 

0,5 weisen auf eine Präferenz für die fernen Objekte hin. 

 

 

2.5.2  Verwendung einer runden Plattform zur Messung von Erstwahlen 
 

Einige der Experimente wurden auf einer kreisrunden Lauffläche aus durchsichtigem, 

milchglasgetrübtem Kunststoff mit einem Durchmesser von 360 mm durchgeführt (Abb. 4). 

Ein Wassergraben und gestutzte Flügel hinderten die Fliege am Entkommen. Der Sichtbereich 

der Kamera ist jedoch mit 105 mm x 82 mm deutlich kleiner als die zur Verfügung stehende 

Lauffläche. Die Verwendung einer großen Lauffläche verbesserte jedoch enorm die 

Messbedingungen. Auf kleinen Laufflächen führte der häufige Kontakt mit dem Wasser oft zu 

einer Unterbrechung des freien Laufs und der Initiierung von Putzverhalten. Unter Umständen 

liefen die Fliegen kurz weiter und begannen sich dann erneut zu putzen. Durch die größere 

Plattform findet dieses Verhalten eher im Randbereich statt als beim Durchqueren der 

Plattformmitte. Für viele der Messungen war es jedoch eminent wichtig, dass die 

Versuchstiere beim Durchqueren des Zentrums der Lauffläche eine relativ konstante 

Geschwindigkeit einhielten. Während dieser Arbeiten entstand der Eindruck, dass die Fliegen 

durchaus in der Lage sind, Objekte auch zu ignorieren und sie nicht zielgerichtet anzulaufen. 

Möglicherweise werden die Fliegen dabei durch andere, vom Experimentator nicht 

kontrollierte Ereignisse abgelenkt. Deshalb wurde eine Maßnahme ergriffen, um zu 

garantieren, dass die Fliegen sich zum Zeitpunkt des eigentlichen Experiments in einem  
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Abbildung 4: Einige der Experimente in der LED-Arena wurden auf einer großen Plattform (Radius 180 mm) 
durchgeführt. (A) Die Fliege läuft im gezeigten Beispiel eine einzelne, von der Mitte der Plattform aus gesehen 
12° breite LM frontal an. Sobald sie die ungefähre Mitte (gestrichelter Kreis – Radius 15 mm) der Plattform 
erreicht hat, wird diese LM ausgeschaltet und zum gleichen Zeitpunkt eine andere Landmarkenkonfiguration 
dargestellt. (B) Rechts im Bild ist als ein Beispiel einer möglichen Konfiguration eine lateral positionierte LM 
gezeigt. Das Einschalten einer beliebigen Konfiguration erfolgt durch den Computer. Eine Wahl durch die Fliege 
wurde dann gewertet, wenn sie den Rand der Plattform erreicht hatte (gestrichelter Bogen) und dabei die LM um 
nicht mehr als ±15° verfehlt hatte. Die Situation, wie sie in (A) dargestellt ist, war obligatorisch für alle 
Experimente, die auf dieser Plattform durchgeführt wurden. 

 

 

Zustand befinden, in dem sie freiwillig auf die Präsentation von LM reagieren. Dieser Zustand 

wurde erreicht, indem einer Testfliege zunächst nur ein Objekt präsentiert wurde. Sobald die 

Fliege freiwillig ihren Kurs zu dieser LM hin korrigierte und dabei durch das ungefähre 

Zentrum der Plattform lief, wurde das eigentliche Experiment, nämlich die Präsentation einer 

bestimmten Landmarkenkonfiguration gestartet.  

Die Durchführung eines entsprechenden Versuchs ist in Abb. 4 skizziert. Vor dem 

eigentlichen Experiment wird eine, von der Mitte der Plattform aus betrachtet, 12° breite und 

48° hohe LM auf dem LED-Panorama präsentiert. Noch bevor die Fliege das Zentrum der 

Plattform erreicht (Abb. 4A gestrichelter Kreis) wird vom Computer die Position und die 

Körperachse der Fliege erfasst. Sobald die Fliege das Zentrum passiert und dabei eine 

Mindestgeschwindigkeit von 10 mm/s einhält sowie die Körperachse auf ± 20° genau auf die 

sich vor ihr befindende LM ausgerichtet ist, wird die zu testende Objektkonfiguration 

eingeschaltet. Der in Abb. 4A beschriebene Vorgang war obligatorisch für alle Versuche, die 

auf einer runden Laufplattform stattfanden. Ein Beispiel einer möglichen Konfiguration ist in 

der Abb. 4B skizziert. Zum Zeitpunkt des Einschaltens der Testkonfiguration wird die 

Information über Körperachse und Position des Tieres benutzt, um eine LM unter einen 

bestimmten Sichtwinkel und einer definierten Entfernung zum Tier zu präsentieren. Nach 
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dem Einschalten der zu testenden LM behält die Fliege ihren ursprünglichen Kurs noch kurz 

bei und korrigiert dann ihre Laufrichtung zur LM hin. Eine LM galt dann als gewählt, wenn 

die Fliege die Randzone erreicht (Abb. 4B - gestrichelter Halbkreis) und dabei die LM um 

nicht mehr als ±15° verfehlt hatte. Diese Bedingungen galten für alle Objekte, die direkt auf 

dem LED-Panorama gezeigt wurden. Virtuelle Objekte konnten hingegen nur solange 

simuliert werden, bis die Fliege sich aus dem Sichtbereich der Kamera entfernt hatte. 

Dementsprechend war die Randzone in den Versuchen mit virtuellen Objekten die Randzone 

des Sichtbereiches der Kamera. Wenn sich die Fliege im Erfassungsbereich der Kamera 

befand, wurde ihre Blickrichtung kontinuierlich aus ihrer aktuellen Position und ihrer 

Körperachse im Bezug auf den Radius des virtuellen Zylinders berechnet (siehe Kap. 2.5.3). 

Damit ließ sich relativ exakt bestimmen, wie zielgerichtet die Fliege ein bestimmtes Objekt 

anlief. Aufgrund der oben erwähnten Maßnahmen kam es nur sporadisch vor, dass Fliegen auf 

die Testkonfiguration nicht reagierten und geradeaus weiterliefen oder etwa stehen blieben. 

Solche Fälle wurden in die Statistik nicht aufgenommen. Jede Fliege musste mindestens zehn 

Anläufe produzieren, aus denen ein Mittelwert gebildet wurde. Der Gesamtmittelwert 

errechnete sich aus der Mittelung der Einzelmittelwerte. Bestand die Testkonfiguration aus 

einer Wahlsituation zwischen zwei Objekten A und B, berechnete sich der Mittelwert der 

Präferenz für A wie folgt: Anzahl der Entscheidungen für A dividiert durch die Summe aus 

den Einzelentscheidungen für A und B. Die Laufspur der Versuchstiere sowie die Winkel der 

Körperachse, die Blickrichtung und die Messzeit wurden stets aufgezeichnet. Aus diesen 

Daten ließ sich die Dauer von Laufabschnitten sowie auftretende Kursänderungen ermitteln. 

Teilweise wurden einige Methoden verändert, um sie der jeweiligen Fragestellung besser 

anzupassen. Jede Abweichung von der hier vorgestellten prinzipiellen Methodik wird im 

laufenden Text kenntlich gemacht und erläutert. 

 

 

2.5.3  Bestimmung der Blickrichtungen 
 

Im Falle der Fliege berechnete sich die momentane Blickrichtung aus der momentanen 

Position der Fliege und den Schnittpunkt ihrer Körperachse mit dem Präsentationszylinder. 

Ein Blickrichtungsäquivalent wurde im Falle des Roboters (siehe Kap. 2.6) jeweils aus zwei 

aufeinander folgenden Positionspunkten ermittelt. Die prinzipielle Berechnung der Blick-

richtungen ist an einer Beispielspur des Roboters in Abb. 5 gezeigt. Legt man eine Gerade 

durch diese zwei Punkte und betrachtet sie in Fahrtrichtung des Roboters an einem Punkt, an 
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dem sie einen gedachten Kreis schneidet, dann lässt sich aus dem Schnittpunkt und dem 

Mittelpunkt des Kreises in Bezug zur einer Referenzgeraden der momentane Blickwinkel 

berechnen. Die Berechnung der Blickrichtungen kann sich immer nur auf einen Kreis mit 

einem bestimmten Radius beziehen und dient als Maß für die Fixationsgüte von LM bei 

Drosophila wie auch beim Roboter. Für die statistische Auswertung wird eine 

Häufigkeitsverteilung aller aufgetretenen Blickwinkel erstellt. Damit kann gezeigt werden, 

wie häufig eine LM aus beliebigen Richtungen angefahren bzw. angelaufen wurde. In der 

Beispielspur der Abb. 5 sieht man die Fahrspur des Roboters wie er nacheinander drei LM an 

den festen Winkelpositionen 90°, 180° und 270° anfährt. Da sich die LM in der Roboter-

Arena in einer Distanz von 100 cm vom Zentrum befanden, wurde ebenfalls ein Kreis mit 

dem Radius von 100 cm für die Bestimmung der Blickrichtungen gewählt. In der LED-Arena 

der Fliegen befanden sich die LM für die Vergleichsexperimente mit dem Roboter dagegen 

auf einem virtuellen Zylinder mit einem Radius von 50 mm und somit wurde der Kreis für die 

Bestimmung der Blickrichtungen mit einem Radius von 50 mm gewählt. 
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Abbildung 5: Um das Fixationsverhalten des Roboters ebenso wie das der Fliege zu bestimmen, wurde ein 
Blickrichtungsanalogon zu jedem Zeitpunkt berechnet. Die Blickrichtung des Roboters wurde aus zwei 
aufeinander folgenden Positionen ermittelt und auf einen Kreis mit einem Radius von 100 cm bezogen. Zum 
Beispiel ergibt sich aus den Koordinaten 1 und 2 eine Blickrichtung von 48°. Für die Berechnung des 
Blickwinkels der Fliege wurde ein Punkt sowie die Körperachse herangezogen, bezogen auf einem Kreis mit 
dem Radius von 50 mm. 
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2.6  Konstruktion des Roboters 
 

Das in dieser Arbeit entstandene minimalistische Orientierungsmodell wurde auf einem 

eigens für diesen Zweck gebauten Roboter getestet, der DRO-O-BOT (Drosophila 

Orientation Robot) getauft wurde. Dabei wurden einige wichtige Anforderungen an den 

Roboter gestellt. Aus Platzgründen sollte der Roboter nicht zu groß werden und sich frei ohne 

störende Kabel bewegen können. Um diesen Ansprüchen zu genügen, war es erforderlich, das 

Steuerprogramm auf einen separaten Computer zu verlagern, der über eine drahtlose 

Verbindung zum Roboter bidirektional in Verbindung steht.  

Der Roboter musste in der Lage sein, einen eventuell stattgefundenen Kontakt mit einem 

Hindernis sowie ein kontinuierliches Videobild der Umgebung an den Computer zu senden 

und dabei gleichzeitig Steuerbefehle zu empfangen. Die Abb. 6 zeigt den Roboter in 

verschiedenen Ansichten. Die Konstruktion ist ca. 22 cm lang, 16 cm breit, 22 cm hoch und 

besteht aus blau gefärbtem Plexiglas. Im Zentrum des Roboters wurde senkrecht eine 

Progressive-Scan-Kamera (Sony XC-55) installiert mit einem Objektiv mit 4,2 mm 

Brennweite (Cosmicar), auf dem ein Fischauge-Konverter (Nikon FC-E8) montiert wurde. 

Auf diese Weise wurde ein Blickwinkel von 360° Azimut ermöglicht, wobei alles, was sich 

unterhalb der Ebene des Fischauges befindet, nicht mehr sichtbar ist. Die Kamera sendet das 

Videobild über eine 4,2-Ghz-Funkverbindung (ProfiLink-Outdoor-Kit, 25 mW Sendeleistung) 

an den Computer. Die Bildwiederholrate beträgt 30 Hz. Der Computer verarbeitet diese 

Information und sendet seinerseits Steuerbefehle (links, rechts oder geradeaus) über ein 

serielles Bluetooth-Modul (PICO-Plug) an den Roboter, der ebenfalls ein solches Modul 

besitzt. Das PICO-Plug-Modul des Roboters wird von einem 8-bit-Atmel-Mikrokontroller 

(AT90S4433) ausgelesen, der wiederum die Richtungsinformation über zwei synchronisier-

bare D/A-Wandler in eine Spannung umwandelt, die direkt an den Antriebsmotoren anliegt. 

Der einer Panzersteuerung entsprechende Antrieb erfolgt durch zwei 12 V-Getriebemotoren 

(Maxon DC), die im hinteren Bereich des Roboters montiert sind. Die Hinterräder aus 

Aluminium haben einen Durchmesser von 40 mm und sind jeweils mit einem Gummiring 

bespannt. Anstelle eines Vorderrads befindet sich eine Metallkugel, die lose in einer Fassung 

sitzt und damit in jede Richtung frei beweglich ist. In der Geradeausfahrt werden beide 

Motoren mit einer Spannung von 12 V versorgt. Die Maximalgeschwindigkeit beträgt ca. 

17 cm/s. In der Drehphase wird bei einem der Motoren die Polung umgeschaltet, so dass er 

sich zum gegenüberliegenden Motor entgegengesetzt dreht. Der Roboter erreicht dabei eine 

maximale  Drehgeschwindigkeit  von ca. 87°/s.  Stößt der Roboter  gegen ein  Hindernis, wird  
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Abbildung 6: Das in dieser Arbeit entwickelte Orientierungs-Modell wurde auf einer Roboter-Plattform 
getestet, die in den Werkstätten des Biozentrums entstand. Im Bild ist der Roboter von verschiedenen Seiten 
gezeigt und die wesentlichen Bauteile benannt. Die Funktionsweise des Roboters wird vollständig im Text 
erklärt. 
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dies über acht frontal sitzende, symmetrisch angeordnete Taster, die mit dem Mikrokontroller 

verbunden sind, registriert. Die Information über die Seite, die mit dem Hindernis Kontakt 

hatte (links oder rechts), wird über das PICO-Plug-Modul zum Computer gesendet, der 

umgehend ein Abwendemanöver einleitet. Die Energieversorgung der Systeme erfolgt über 

acht Akkus (Panasonic NiMH-3000) und reicht für ca. 1 h. 

 

 

2.7  Arenen des Roboters 
 

Der Roboter operierte grundsätzlich in einer 200 cm x 200 cm großen Arena. Die 70 cm 

hohen Wände der Arena bestanden aus mit weißem Kunststoff beschichteten 

Sperrholzplatten. Eine digitale Kamera (Logitech QuickCam) mit einer Auflösung von 

320 x 240 Pixeln, die 2,60 m hoch über der Arena montiert war, zeichnete die Bewegungen 

des Roboters auf. Die „Tracking-Software“ basierte auf dem Prinzip der Subtraktion von 

aufeinander folgenden Einzelbildern. Damit werden nur die sich im Bild bewegenden Objekte 

detektiert. Der Mittelwert aller sichtbaren Pixel in der X- und Y-Achse wurde als 

Näherungswert herangezogen, um den tatsächlichen Mittelpunkt des Roboters zu bestimmen. 

Aufgrund der geringen Maximal-Geschwindigkeit des Roboters wurde die „Tracking-

Software“ mit 1 Hz betrieben. Die Dauer eines Experimentes betrug 5 min, danach wurde 

eine neue zufällige Startposition gewählt und erneut für 5 min gemessen. Diese Prozedur 

wurde 15 mal wiederholt. Die aufgezeichneten Positionsdaten wurden in das Statistik-

Programm Origin (Version 6.0) importiert und nach Blickrichtungen (siehe Kap. 2.5.3) 

ausgewertet. Die berechneten Blickrichtungen wurden als Maß für die Fixationsgüte des 

Roboters verwendet. Für jedes Teilexperiment wurde eine Häufigkeitsverteilung der 

aufgetretenen Blickrichtungen (gruppiert in 20°-Bereiche) erstellt. Die Ergebnisse der 15 

Teilexperimente wurden anschließend gemittelt.  

Ferner wurden die Aufenthaltswahrscheinlichkeiten des Roboters bestimmt. Hierzu wurden 

jeweils die Koordinaten der Fahrspur eines Teilexperiments in eine Matrix umgewandelt 

(Elementgröße: 10 cm x 10 cm), die Matrizen aller Teilexperimente addiert und anschließend 

auf ihre Summe normiert. Die Aufenthaltswahrscheinlichkeiten der normierten Matrix 

wurden in späteren Abbildungen aufsteigend von blau über grün nach rot farbcodiert. 
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2.7.1  Quadratische Arena 
 

Für die Vergleichsexperimente zwischen Roboter und Fliege wurde aus praktischen Gründen 

eine quadratische Grundform der Arena gewählt. Um das Orientierungsverhalten des 

Roboters zu testen, wurden LM aus schwarzem Karton direkt an den Wänden mit Klebeband 

befestigt (Abb. 7 oben). Von der Mitte der Arena aus betrachtet waren alle Objekte stets 12° 

breit und im Zentrum der jeweiligen Seitenwand angebracht (Abb. 7 unten). Trotz LM kam es 

mitunter vor, dass der Roboter sich aus den Ecken der Arena nicht selbstständig befreien 

konnte, da jede Abwendungsreaktion sofort zu einem Kontakt mit der gegenüberliegenden 

Wand führte. Die Ecken wurden deshalb mit einem schräggestellten Brettchen „entschärft“. 

Der Roboter wurde hinsichtlich verschiedener Objektkonfigurationen getestet und die 

Ergebnisse mit dem entsprechenden Verhalten der Fliege verglichen. 

200 cm

200 cm

12°

70
 c

m

WebCam

Computer running
a tracking software

 

Abbildung 7: Zur Messung des Fixationsverhaltens des Roboters wurde eine Arena mit einer quadratischen 
Grundform gebaut, die eine Seitenlänge von 200 cm und einer Höhe von 70 cm aufweist. Im Bild oben ist ein 
Teil der Arena, zwei LM sowie der Roboter zu sehen. Die LM bestanden aus schwarzem Karton, der direkt an 
den weißen Wänden befestigt wurde. Alle LM waren von der Mitte aus gesehen 12° breit. Der Roboter wurde 
von oben mit einer Logitech „QuickCam“-Kamera aufgezeichnet, die über einen USB-Anschluss mit dem 
Computer verbunden war. Die vorn am Roboter angebrachten Schalter reagieren auf den Kontakt mit einem 
Hindernis. Fährt der Roboter gegen die Wand, dreht er sich umgehend von ihr weg. Damit sich der Roboter in 
den Ecken der Arena nicht festfährt, wurden die Ecken mit kleinen Brettchen „entschärft“ (oben im Bild). 
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2.7.2  Vierarm-Arena 
 

Der Roboter wurde ebenfalls auf seine „Präferenz“ für nahe Objekte getestet. Um die 

Bedingungen zur Vierarm-Arena der Fliege (siehe Abb. 3) vergleichbar zu gestalten, wurden 

speziell für diesen Zweck schmale Holzlatten mit einer Kantenlänge von 60 cm angefertigt, 

um ein vierarmiges Gerüst innerhalb der Arena zu erstellen (Abb. 8 - oben). Um die Kanten 

der Holzlatten wurden Plexiglasstreifen verschraubt, damit die Taster des Roboters unter allen 

Stoßwinkeln ausgelöst werden konnten. Stefan Schuster (1996) hatte in seiner Arbeit gezeigt, 

dass die Präferenz der Fliegen für nahe Objekte sich nicht auf die Absolutdistanz von LM 

bezieht, sondern auf die relative Distanz von Objekten zur Fliege. Deshalb war es wichtig, 

dass in beiden Fällen, sowohl für die Fliege als auch für den Roboter, das gleiche Verhältnis 

von nahen zu fernen Objekten für die Vergleichsexperimente gewählt wurde. 

WebCam

Computer running
a tracking software

60 cm

10 cm

Black
felting

Black painted
Styrofoam

Stripes of plexiglass
bend around
the corners to prevent
the robot from
being traped.

 
Abbildung 8: Zur Messung der „Präferenz“ für nahe Objekte wurde ein Vierarm-Paradigma entworfen, das 
genügend Ähnlichkeiten aufweist, um die hier gewonnen Ergebnisse mit den Resultaten der Fliegen zu 
vergleichen. Die Photographie zeigt einen Ausschnitt der Landmarkenkonfiguration in der Vierarm-Arena des 
Roboters. Die Arme bestehen aus schmalen Brettern, deren Kanten mit Plexiglas-Streifen geglättet wurden, um 
ein mögliches Verfahren des Roboters zu verhindern. Die nahen LM waren aus schwarz angemaltem Styropor, 
das auf eine Holzkonstruktion 24 cm über den Boden montiert wurde. Sobald der Roboter unterhalb der LM 
durchfuhr, war diese für ihn nicht mehr sichtbar, da nur ein schmaler horizontaler Streifen des Gesamtbildes 
tatsächlich ausgewertet wird (siehe Abb. 9). Um dieses Problem zu umgehen, wurde am unteren Rand des 
Styropors ein wenig schwarzer Filzstoff befestigt, der sich nach oben bog, wenn der Roboter darunter 
hindurchfuhr. Die Graphik unten im Bild zeigt schematisch die Gesamtkonstruktion. 
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Die fernen Objekte wurden direkt an der Wand befestigt. Die nahen Objekte bestanden aus 

schwarz bemaltem Styropor, an dessen Unterkante ein kleiner schwarzer Filzstofflappen 

befestigt wurde. Diese Objekte wurden 24 cm über dem Boden (Unterkante des Styropors) an 

Holzkonstruktionen montiert, die verschieden weit in die Arena hineinreichten (Abb. 8 –

 unten). Die Filzstofflappen waren notwendig, da nur ein schmaler horizontaler Streifen des 

Gesamtbildes tatsächlich ausgewertet wird (siehe Abb. 9). Bei der Annäherung an eine nahe 

LM würde sie sonst zu hoch sein, um vom Roboter gesehen zu werden. Der Stofflappen ist 

außerdem ausreichend flexibel, um den Roboter an einer Durchfahrt nicht zu hindern. Alle 

LM waren vom Zentrum der Arena aus betrachtet 12° breit. 

 

 

2.8  Software des Roboters 
 

Die Software, die den Roboter steuert, wurde mit Hilfe der Bildbearbeitungsbibliotheken der 

Firma Matrox (Version 7.0) erstellt. Die Bilddigitalisierung wird von einer Bildverarbeitungs-

karte (Matrox PCI-Framegrabber Meteor2-Mc/4) an einem 1,8-GHz-PC-Rechner 

durchgeführt. Der Randbereich des zirkulären Panorama-Videobildes (Abb. 9a), das der 

Roboter an den Computer sendet, wird im ersten Verarbeitungsschritt ausgerollt. Dieser 

Vorgang wird durch eine Polarkoordinatentransformation angenähert. Transformations-

bedingte Verzerrungen der LM sind gering genug, um sich nicht auf die weiteren 

Verarbeitungsstufen signifikant auszuwirken. Der transformierte Randbereich ist 18,4° hoch 

und 360° breit, wobei alle unterhalb der Linsenebene des Fischauges befindlichen 

Gegenstände von der Kamera nicht mehr erfasst werden (Abb. 9b). Für die Simulation der 

elementaren Bewegungsdetektoren (siehe Kap. 1.2) wurde ein 4,6° hoher und 360° breiter 

Streifen herangezogen, der sich 4,6° oberhalb der Sichtebene der Linse befindet. Dieser 

Bildstreifen wurde in 78 Rezeptoren unterteilt zu je ca. 4,6° x 4,6° und diente als 

Rezeptoreingang für elementare Bewegungsdetektoren (Abb. 9c). Eine Rezeptorgröße von 

4,6° entspricht dem natürlichen Öffnungswinkel der Ommatidien. Eine flächige Anordnung 

von Rezeptoren anstatt einer linearen Kette hätte zwar ein größeres Gesichtsfeld abgedeckt, 

jedoch hätte dies für die hier untersuchten Fragestellungen keinen Vorteil bedeutet. Vertikale 

Bewegungen der LM wurden nicht simuliert und die Objekthöhe war mit 70 cm ausreichend 

groß gewählt, um an jedem Punkt der Arena die Bewegungsdetektoren stimulieren zu können. 

Sobald der Roboter anfuhr, verschoben sich die Abbilder der LM auf der Linse des Roboters 
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entsprechend ihrer Position und Entfernung zum Roboter unterschiedlich schnell. Die 

Repräsentation der Ausgänge der Korrelationsbewegungsdetektoren ist in Abb. 9d gezeigt. 
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Abbildung 9: Rechts im Bild ist die Bedieneroberfläche der Software zu sehen, die den Roboter steuert. Das 
vom Roboter empfangene, zirkuläre Bild der Kamera (a) wird durch eine Polarkoordinaten-Transformation in 
ein Kartesisches Koordinatensystem überführt, wobei 18,4° in der Elevation und 360° im Azimut berücksichtigt 
werden (b). Dieses gewandelte Bild wird in vier Streifen unterteilt, die jeweils 4,6° hoch und 360° breit sind. Als 
Rezeptoreingang für die elementaren Bewegungsdetektoren wurde jedoch nur der dritte Streifen von oben 
verwendet. Dieser Streifen wurde unterteilt in 78 Rezeptoren zu je ca. 4,6° x 4,6°; er ist separat dargestellt (c). 
Jeweils benachbarte Rezeptoren dienen als Eingänge für einen Korrelationsdetektor (d). Links im Bild ist das 
Sichtfeld des Roboters durch einen grauen Keil angedeutet. Die Höhe der LM (70 cm) wurde so gewählt, dass 
sie jederzeit für den Roboter sichtbar sind, unabhängig von seinem aktuellen Standpunkt in der Arena.  

 

 

2.9  Versuchsdurchführung und statistische Auswertung 
 

Bei allen in dieser Arbeit durchgeführten Experimenten mit Fliegen wurde darauf geachtet, 

den Versuchsablauf zu randomisieren, um eventuelle Asymmetrien im Versuchsaufbau, die 

Einfluss auf das Ergebnis nehmen könnten, zu vermeiden. Jede Testfliege produzierte einen 

Mittelwert, der sich aus mindestens zehn Entscheidungen in der gegebenen Konstellation 

zusammensetzte. Der Gesamtmittelwert wurde aus der Anzahl „N“ der getesteten Tiere 

errechnet. Zu jedem Mittelwert wurde sein Standardfehler (SEM) berechnet. Die Summe aller 

getroffenen Entscheidungen über alle Fliegen in einer gegebenen Versuchsanordnung wurde 

mit „n“ bezeichnet. In einigen Versuchen wurden nicht die Mittelwerte und ihre SEM, 

sondern Mediane und ihre Standardfehler gezeigt. Dabei diktierte die Verteilung der Daten 



 34

die Entscheidung für die jeweilige Messgröße. Bei einer annähernden Gauß-Verteilung der 

Daten wurden stets Mittelwerte gebildet und die statistische Analyse konnte mit einem t-Test 

durchgeführt werden. Waren die Daten jedoch „schief verteilt“, erfolgte die Bildung des 

Medianes und der U-Test (Mann-Whitney-U-Test) wurde zur statistischen Analyse der 

Ergebnisse benutzt. Im Ergebnisteil dieser Arbeit wird in der Regel der Mittelwert sowie der 

dazugehörige Standardfehler angegeben. Abweichungen werden im laufenden Text gekenn-

zeichnet. Aus Gründen der Lesbarkeit wird das Ergebnis des statistischen Tests wie folgt 

präsentiert: p < 0,001 = höchstsignifikant, p < 0,01 = hochsignifikant, p < 0,05 = signifikant, 

p $ 0,05 = nicht signifikant. 

 

 

3.  Ergebnisse 
 

3.1 Mögliche Ablenkungs-Effekte in einer Vierarm-Arena mit  

„Scheinriesen“ 
 

Für die im Folgenden präsentierten Messergebnisse wurde derselbe Aufbau verwendet wie in 

der Arbeit von Stefan Schuster (1996). Aus einem seiner Experimente zur Messung der 

Präferenz für nahe Objekte ging hervor, dass Drosophila nahe, invers gekoppelte Objekte 

(siehe Kap. 1.4) meidet. Wenn sich die Fliege vorwärtsbewegt, so bewegen sich diese Objekte 

auf der Retina der Fliege ebenfalls nach vorne und zwar genau so weit, wie ein natürlich 

gekoppeltes Objekt sich auf dem Auge der Fliege nach hinten bewegen würde. In diesem 

speziellen Fall erzeugen bei gleichen Bedingungen sowohl invers als auch natürlich 

gekoppelte Objekte die gleiche absolute Menge an visueller Bewegung auf der Retina der 

Fliege. Deshalb schlussfolgerte Schuster, dass nicht die Stärke der visuellen Bewegung auf 

dem Auge maßgebend für die Präferenz für nahe Objekte ist, sondern, dass sie mit der 

Bewegung der Fliege natürlich gekoppelt sein muss. Diese Experimente wurden jedoch auf 

einer Vierarm-Plattform gewonnen. Aufgrund dieser Konstruktion kann die Fliege nur in der 

Mitte der Plattform ihren Kurs erfolgreich ändern. Wenn sie jedoch ein invers gekoppeltes 

Objekt auswählt und es anläuft, dann bewegt es sich von ihr weg. Eventuell kommt es so zu 

ungewollten Fehlentscheidungen. Um diese Möglichkeit zu überprüfen, wurde das Haupt-

experiment von Schuster (1996) wiederholt und einige zusätzliche Variationen dieses 

Experiments durchgeführt. Die Absicht dieser Experimente war es, mögliche Ablenkungs-
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effekte zu analysieren, die sich bei der Verwendung einer Vierarm-Plattform in Zusammen-

hang mit der Bestimmung der Präferenz für nahe Objekte ergeben, wenn sich Objekte 

unabhängig von der Fliege bewegen. Die Ergebnisse wurden in der LED-Arena mit einer 

Vierarm-Lauffläche gewonnen, wie sie in Unterkapitel 2.5.1 beschrieben ist. In einem 

Wahlexperiment wurden jeweils zwei Paare gleicher Objekte dargestellt, die sich gegenüber-

standen. Ein Paar war stationär auf dem LED-Panorama mit Radius 200 mm. Sein Abbild 

bewegte sich in natürlicher Weise auf dem Auge nach hinten, wenn die Fliege vorwärts lief. 

Das andere Paar wurde auf einem virtuellen Zylinder mit Radius 40 mm simuliert; seine 

Bewegung auf dem Auge der Fliege wurde so gesteuert, dass es sich mit natürlicher Ampli-

tude, jedoch mit jeweils umgekehrter Richtung bewegte. Bei Vorwärtsbewegung der Fliege, 

bewegten sich die Objekte mit entfernungsabhängig natürlicher Amplitude also ebenfalls nach 

vorne (Abb. 10A Rechteck-Symbol: Gezeigt ist die Anlaufwahrscheinlichkeit für die nahen, 

invers gekoppelten Objekte). In dieser Situation zeigte sich eine geringfügige, jedoch nicht 

signifikante Vermeidung für die invers gekoppelten, aber „nahen“ Objekte (PN = 0,46 ± 0,03; 

t-Test gegen 0,5: p > 0,05). Ersetzt man jedoch die „nahen“, invers gekoppelten durch nahe, 

natürlich gekoppelte Objekte, so bevorzugt Drosophila diese Landmarken (LM) mit 98%iger 

Wahrscheinlichkeit (PN = 0,98 ± 0,01; t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 10C Rechteck-

Symbol). Diese zwei Werte entsprechen etwa den Ergebnissen, die Schuster (1996) erzielt 

hatte. Er interpretierte den enormen Unterschied in der Präferenz für nahe, natürlich 

gekoppelte (ca. 95%; Schuster 1996) und „nahe“, invers gekoppelte (ca. 40%; Schuster 1996) 

Objekte als eine Vermeidungsreaktion von invers gekoppelten Objekten. Das würde bedeuten, 

dass Drosophila zwischen natürlich gekoppelten und invers gekoppelten Objekten unter-

scheiden kann. Es gibt aber auch eine alternative Erklärung für diesen Befund. Sobald die 

Fliege eine invers gekoppelte LM nur ein wenig seitlich anläuft und nicht exakt frontal, wird 

ihr diese LM vorauseilen (Abb. 10A Skizze). Diese Auslenkung ist um so größer, je kleiner 

der Radius des virtuellen Zylinders ist. Verfolgt sie nun konsequent die invers gekoppelte 

Landmarke, ist die Wahrscheinlichkeit, dass sie in die Arme der fernen, natürlich gekoppelten 

Referenzlandmarken läuft, sehr groß. Um diese Hypothese zu prüfen, wurde der Radius des 

virtuellen Zylinders vergrößert auf 100 mm. Die Auslenkung, bedingt durch die parallaktische 

Verschiebung, ist nun deutlich kleiner. Unter diesen Bedingungen kommt es nicht mehr zu 

einer Vermeidung, sondern zur einer geringen, aber ebenfalls nicht signifikanten 

Bevorzugung der invers gekoppelten Objekte (PN = 0,56 ± 0,05; t-Test gegen 0,5: p > 0,05; 

Abb. 10A Kreis-Symbol). Dennoch erreicht dieser Präferenzwert nicht das Niveau von 74%, 

das  mit  natürlich  gekoppelten   Objekten  bei  gleichbleibendem   Radius  zustande  kommt  
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Abbildung 10: Mögliche Ablenkungs-Effekte mit sogenannten Scheinriesen-Objekten in der Vierarm-Arena. 
Zwei Referenzlandmarken befanden sich in einer unveränderlichen Position auf dem LED-Panorama. Zwei 
andere gleichartige Objekte befanden sich je in einem virtuellen Abstand von 40 mm bzw. 100 mm und waren 
invers gekoppelt (-1) mit der Bewegung der Fliege. (A) Im ersten Fall kommt es zu keiner Bevorzugung der 
„nahen“, aber invers gekoppelten Objekte. Die Anlaufwahrscheinlichkeit beträgt nur 46% (Wiederholung des 
Experiments von Schuster (1996)). Im zweiten Fall hingegen gibt es mit einem Präferenzwert von 56% sogar 
eine geringe Bevorzugung der weniger nahen, aber ebenfalls invers gekoppelten Objekte. Wenn die Fliege die 
nahe, aber invers gekoppelten LM ein wenig seitlich anläuft, bewegt sich diese auf dem LED-Panorama in die 
Richtung des Arms mit der Referenzlandmarke. Diese Auslenkung ist umso größer, je näher die virtuelle LM ist. 
Durch eine konsequente Verfolgung dieses Objektes würde die Fliege demnach in den „falschen“ Arm gelangen. 
Das Ausmaß dieser „Ablenkung“ für invers gekoppelte Objekte nimmt mit abnehmenden Abstand zu. (B) 
Konfrontiert man die Fliege mit nur zwei gegenüber stehenden, invers gekoppelten LM (wobei der 
Präferenzwert weiterhin so berechnet wurde, als ob Referenzlandmarken vorhanden wären), zeigt die Fliege eine 
größere Präferenz für die weiter entfernten Objekte, da die Ablenkung aufgrund der geringeren Relativ-
Bewegung kleiner ist (je größer der Präferenzwert, desto häufiger liefen sie in die Arme, in deren Verlängerung 
sich LM befanden). (C) In der Kontrollsituation sind Referenzlandmarken und nahe Landmarken natürlich 
gekoppelt (+1) mit der Bewegung der Fliege und zeigen nach Schuster (1996) die zu erwarteten Werte von 98% 
bzw. 74% für die Abstände 40 mm bzw. 100 mm. Pro Experiment wurden mindestens 15 Weibchen verwendet, 
die insgesamt mindestens 150 Anläufe absolvierten. 

 

 

(PN = 0,74 ± 0,04; t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 10C Kreis-Symbol). Offenbar kommt der 

postulierte Ablenkungseffekt auch unter dieser Einstellung noch zum Tragen. Um diesen 

Effekt herauszuarbeiten, wurde zunächst ein Paar sich gegenüberstehender LM auf einem 

virtuellen Zylinder mit Radius 40 mm und in einem zweiten Experiment mit Radius 100 mm 

gezeigt. In beiden Fällen waren die Objekte invers gekoppelt mit der Bewegung der Fliege. Es 

wurden in diesem Teil des Experiments keine Referenzlandmarken gezeigt. Die Fliegen sind 

dafür bekannt, zwischen genau zwei Objekten hin- und herzulaufen und in einer solchen 

Situation keine Präferenzen zu entwickeln (Götz 1994). Um die Ablenkungseffekte in der 
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Vierarm-Lauffläche herauszuarbeiten, wurde der Präferenzwert weiterhin so berechnet, als ob 

Referenzlandmarken vorhanden wären. Je größer der Präferenzwert, desto häufiger liefen sie 

in die Arme, in deren Verlängerung sich LM befanden. Erwartungsgemäß ist für den 

virtuellen Zylinder mit dem kleineren Radius der Präferenzwert trotz Buridan-Effekt mit 71% 

(PN = 0,71 ± 0,03; t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 10B Rechteck-Symbol) kleiner als für 

den virtuellen Zylinder mit dem größeren Radius (PN = 0,86 ± 0,02; t-Test gegen 0,5: 

p < 0,001; Abb. 10B Kreis-Symbol). Diese Experimente deuten an, dass die „Vermeidung“ 

von invers gekoppelten Objekten ein Artefakt der erzwungenen Wahl auf der Vierarm-

Plattform sein könnte. 

 

 

3.2  Messung der Präferenz für oszillierende und blinkende Objekte 
 

Die folgenden Experimente untersuchen die Präferenz für Objekte, die sich zyklisch und 

unabhängig von der Fliege bewegen und dabei eine stärkere visuelle Bewegung auf der Retina 

verursachen als ihre Referenzobjekte. Die Wahlexperimente wurden auf einer Vierarm-

Lauffläche durchgeführt, wie sie bereits im Kapitel 3.1 verwendet wurde. Obgleich sich diese 

Plattform für Wahlexperimente mit invers gekoppelten LM als problematisch (siehe Kap. 3.1) 

erwies, stellt sie dennoch ein effizientes Verfahren zur Untersuchung von Spontan-

Präferenzen für unterschiedliche Objekte dar. In jedem Versuch wurden die Fliegen vor eine 

Wahl gestellt zwischen einem sich gegenüberstehenden Paar von stationären 

Referenzobjekten a und a’ und den zu testenden Objekten b und b’, die sich systematisch 

bewegten (Abb. 11 Skizze). Alle Objekte wurden auf dem LED-Panorama, also in einer 

Entfernung von 200 mm von der Arenamitte gezeigt. In einer Wahlsituation wurden zwei 

unbewegliche, 24° breite Referenzobjekte sowie zwei expandierende Objekte dargestellt, die 

zyklisch von 4° nach 24° Breite mit einer beidseitigen Winkelgeschwindigkeit von 6°/s 

expandierten, anschließend auf 4° kollabierten, um dann wieder erneut zu expandieren 

(Sägezahn-Profil). Drosophila bevorzugt mit 93%iger Wahrscheinlichkeit die expandierenden 

vor den stationären LM (PM = 0,93 ± 0,03; t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 11A). Präsentiert 

man an Stelle einer Expansion eine gleichartige Kontraktion, dann erreicht der Präferenzwert 

für dieses Bewegungsmuster PM = 0,79 ± 0,02 (t-Test gegen 0,5: p < 0,001) nicht das gleiche 

Niveau wie der für den Expansionsreiz, obwohl ein äquivalenter Betrag an Bewegungsreizen 

gezeigt wurde (Abb. 11B). Die Anlaufwahrscheinlichkeiten für den Expansionsreiz sind 

signifikant höher als für den Kontraktionsstimulus (p<0,001). In einem weiteren Wahlversuch 
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Abbildung 11: Wahlverhalten der Fliegen zwischen stationären und veränderlichen LM (A-D), stationären und 
oszillierenden LM (E-G) bzw. unterschiedlich oszillierenden LM (H). Alle Objekte a, a’ sowie b, b’ wurden in 
einer Entfernung von 200 mm gezeigt. In (A) expandierten die Objekte (b, b’) zyklisch von 4° nach 24° mit einer 
beidseitigen Winkelgeschwindigkeit von 6°/s, kollabierten zu 4°, um dann erneut wieder zu expandieren. Die 
Referenzobjekte (a, a’) waren dagegen unveränderlich 24° breit. Die Bevorzugung der expandierenden Objekte 
lag bei 93%. Wenn die Expansion in (B) in eine gleichwertige Kontraktion umgewandelt wurde, fiel die 
Präferenz geringfügig, aber signifikant auf 79% ab. Es zeigte sich ebenfalls eine starke Bevorzugung von 77% 
(C) für Objekte die rhythmisch blinkten (Intervall 333 ms) gegenüber stationären Objekten gleicher Breite von 
24° Sichtwinkel. Da im zeitlichen Mittel diese blinkenden Objekte nur halb so lang zu sehen waren wie ihre 
Referenzobjekte, wurden alle Objekte in gestreifte LM umgewandelt. Nun bewegten sich die Objekte in (D) 
(b, b’) im gleichen Rhythmus auf und ab während die Referenzobjekte unveränderlich waren. Die Präferenz 
erhöhte sich auf 90%. (E) Ließ man die Objekte b, b’ mit einer Amplitude von 22° und einer 
Winkelgeschwindigkeit von 6°/s oszillieren, ergab sich nur eine geringe Bevorzugung von 57% für diese LM; 
wahrscheinlich aufgrund der in Kap. 3.1 beschriebenen Ablenkungs-Effekte. (F) Verringerte man die Amplitude 
bei gleicher Winkelgeschwindigkeit, erhöhte sich die Präferenz für die oszillierenden LM signifikant auf 72%. 
(G) Verdreifachte man weiterhin nur die Winkelgeschwindigkeit, erhöhte sich die Präferenz nochmalig auf 94%. 
Da offensichtlich die Winkelgeschwindigkeit eine wichtige Rolle spielt, wurden zusätzlich die oszillierenden 
LM aus (F) und (G) im direkten Vergleich gemessen. (H) In diesem Experiment hat sich gezeigt, dass 78% der 
Fliegen unter diesen Bedingungen die Objekte mit der größeren Winkelgeschwindigkeit bevorzugten. Pro 
Experiment wurden mindestens 15 Weibchen verwendet, die zusammen pro experimenteller Bedingung 
mindestens 150 Anläufe absolvierten. 

 

 

wurden blinkende, 24° breite LM (b, b’) und ebenfalls 24° breite, stationäre Referenzobjekte 

(a, a’) dargestellt. Das Blinkintervall betrug 333 ms. Die Fliegen bevorzugten signifikant 

blinkende vor stationären Objekten (PM = 0,77 ± 0,05; t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 11C). 

In dieser Situation hatte eine blinkende LM sogar den Nachtteil, dass sie im Vergleich zur 

Referenzlandmarke nur die Hälfte der Zeit für die Fliegen sichtbar war. Werden 24° breite, 

gestreifte LM verwendet, die im gleichen Rhythmus wie zuvor um eine Streifenbreite jeweils 

nach oben bzw. nach unten versetzt werden, so erhöht sich die Anlaufwahrscheinlichkeit für 

blinkende Objekte nochmalig auf 90% (PM = 0,90 ± 0,02; t-Test gegen 0,5: p < 0,001), wenn 

die Referenzlandmarken ebenfalls gestreift, jedoch stationär waren (Abb. 11D). Die 
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Streifenmuster-Wellenlänge betrug 16°. Die nächsten drei Versuchsreihen wurden an 24° 

breiten, in Azimutalrichtung oszillierenden LM durchgeführt. Dabei oszillierten die LM b und 

b’ synchron, aber in entgegengesetztem Umlaufsinn, um optomotorische Effekte zu 

minimieren. Die 24° breiten Referenzlandmarken waren dagegen unbeweglich. Präsentierte 

man eine Oszillation mit einer Amplitude von 22° und einer Winkelgeschwindigkeit von 6°/s, 

ergab sich nur eine geringe, allerdings nicht signifikante Präferenz für die oszillierenden 

Objekte (PM = 0,57 ± 0,04; t-Test gegen 0,5: p > 0,05; Abb. 11E). Möglicherweise 

dominierten bei dieser großen Amplitude die in Kapitel 3.1 vorgestellten Ablenkungs-Effekte 

und bogen die eigentlich von der Fliege geplanten Anläufe auf die oszillierenden LM um. 

Verringerte man die Oszillationsamplitude von 22° auf 12° bei gleichbleibender 

Winkelgeschwindigkeit, dann erhöhte sich signifikant die Präferenz für diese bewegten 

Objekte im Vergleich zu den zuvor verwendeten, oszillierenden Objekten (PM = 0,72 ± 0,04; 

t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 11F). Die Erhöhung der Präferenz kann als Folge der 

Reduzierung der in Kapitel 3.1 besprochenen Ablenkungs-Effekte gedeutet werden. Eine 

weitere reale Erhöhung der Präferenz wurde durch eine Verdreifachung der vorherigen 

Winkelgeschwindigkeit bei gleicher Amplitude von 12° erreicht (PM = 0,94 ± 0,02; t-Test 

gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 11G). Ließ man Drosophila zwischen Paaren von LM wählen, die 

alle mit einer Amplitude von 12° oszillierten, ein Paar jedoch mit 6°/s und das andere mit 

18°/s, so bevorzugten sie die schneller oszillierenden LM (PM = 0,79 ± 0,03; t-Test gegen 0,5: 

p < 0,001; Abb. 11H). Damit zeigt Drosophila in allen Versuchen konsistent eine höhere 

Anlaufwahrscheinlichkeit für diejenigen Objekte, die eine größere visuelle Bewegung auf der 

Retina verursachen.  

 

 

3.3 Bestimmung der Präferenz für Objekte, deren Bewegungsrichtung auf 

 dem Auge mit der Laufrichtung der Fliege nicht natürlich gekoppelt ist 
 

Die Versuche aus Abb. 11 zeigen, dass Drosophila eine klare Präferenz für Objekte mit 

größerer Eigenbewegung hat. Jedoch wurden bei diesen Experimenten die Bewegungen der 

Fliege selbst nicht berücksichtigt. Die gezeigten Objekte bewegten sich nicht nur selbst, 

sondern ihre Abbilder bewegten sich zusätzlich in natürlicher Weise mit den Bewegungen der 

Fliege über deren Augen. Aus der Sicht der Fliege handelte es sich um Objekte, die zwar 

oszillierten, sich ansonsten jedoch insgesamt natürlich verhielten. Sie bewegten sich z. B. auf 

der Retina nach hinten, wenn die Fliege an ihnen vorbeilief. Die Experimente in diesem 
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Kapitel beschäftigen sich mit der Frage, inwieweit Drosophila Objekte, deren 

Abbildbewegungen mit ihrer Bewegung natürlich gekoppelt sind, gegenüber sich anderweitig 

bewegenden Objekten bevorzugt. 

 

 

3.3.1  Invers gekoppelte gegen natürlich gekoppelte Objektbewegung 
 

Aus den Experimenten in Abb. 10 geht hervor, dass die Vierarm-Lauffläche problematisch ist, 

um natürlich gekoppelte gegen invers gekoppelte LM zu testen, da die sogenannten 

Ablenkungs-Effekte auftreten können. Um zu prüfen, ob Drosophila zwischen solchen 

Objekten unterscheidet, wurde die Spontan-Präferenz in Erstwahlversuchen auf einer runden 

Plattform gemessen. Sobald die Fliege die Plattformmitte erreicht hatte, wurde unter einem 

Sichtwinkel von 90° in einer virtuellen Entfernung von 50 mm zu beiden Seiten eine 12° 

breite LM eingeblendet (vertikaler dunkler Streifen. Höhe 48° Sichtwinkel). Nach dem 

Einschalten der LM behielt die Fliege ihren vorherigen Kurs bei (siehe Abb. 12). Die 

Bewegung des einen Objektes war mit der Laufrichtung der Fliege natürlich gekoppelt. Bei 

Fliegenbewegung nach vorne bewegte es sich auf der Retina der Fliege nach hinten. 
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Abbildung 12: Spontanpräferenz für natürlich gekoppelte vs. invers gekoppelte Objekte. Präsentation einer 
nahen, mit der Bewegung der Fliege natürlich gekoppelten LM und einer gleichartigen, aber invers gekoppelten 
LM. Nach dem Einschalten der beiden Objekte bewegt sich das natürlich gekoppelte Objekt bei 
Fliegenbewegung nach vorne auf der Retina der Fliege nach hinten, während das invers gekoppelte Objekt sich 
gleich weit, aber auf der Retina nach vorne bewegt. Die Fliegen bevorzugen mit einer 68%igen 
Wahrscheinlichkeit signifikant das invers gekoppelte Objekt. Die Entfernung beider Objekte zur Fliege betrug 
jeweils 50 mm. Es wurden 15 Weibchen gemessen, die insgesamt 150 Anläufe absolvierten. 
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Das andere Objekt war invers gekoppelt mit der Bewegung der Fliege und bewegte sich mit 

dem gleichen Winkelgeschwindigkeitsspektrum wie das natürliche Objekt, jedoch in 

umgekehrter Richtung auf der Retina der Fliege (bei Vorwärtsbewegung nach vorne; Abb. 12 

Skizze). Überraschenderweise bevorzugte Drosophila signifikant in diesem Aufbau das invers 

gekoppelte Objekt (PI = 0,68 ± 0,05; t-Test gegen 0,5: p < 0,01; Abb. 12). 

 

 

3.3.2 Regressive gegen progressive, von der Fliegenbewegung abgekoppelte  

Objektbewegung 
 

Bereits vorherige Experimente hatten gezeigt, dass Drosophila oszillierende LM statischen 

vorzieht (Abb. 11). In diesem Versuch sollte untersucht werden, ob es einen Unterschied in 

der Spontan-Präferenz für sich selbstbewegende Objekte gibt, die sich auf der Retina von 

vorne nach hinten (progressiv) bzw. umgekehrt von hinten nach vorne (regressiv) bewegen. 

Nachdem die Fliege die Mitte der Lauffläche erreicht hatte, wurden zu beiden Seiten 12° 

breite LM in einer virtuellen Distanz von 50 mm gezeigt, die in Azimutrichtung sägezahnartig 

oszillierten (vertikale dunkle Streifen; Höhe 48° Sichtwinkel; Abb. 13). Da die Fliege stets 

ihren Kurs beibehielt bevor sie eine Entscheidung traf, war es notwendig, den virtuellen 

Zylinder mit der Fliege mitzubewegen (virtuell geöffneter Regelkreis; Kap. 1.2 oder Strauss 

et al. 1997).  
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Abbildung 13: Spontan-Präferenz bei Präsentation zweier LM, die von vorn nach hinten bzw. von hinten nach 
vorne oszillierten (sägezahnartige Oszillation – Amplitude: 12°, Breite der LM: 12°, virtuelle Distanz: 50 mm). 
Die Eigenbewegung der Fliege wurde durch ein „Mitführen“ des virtuellen Zylinders kompensiert. In dieser 
Situation bevorzugten die Fliegen signifikant LM, die sich von vorn nach hinten bewegten mit einer 
Wahrscheinlichkeit von 68%. Es wurden 15 Weibchen gemessen, die insgesamt 150 Anläufe absolvierten. 
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Dadurch konnte gewährleistet werden, dass die Eigenbewegungen der Fliege die regressive 

Objektbewegung auf der Retina der Fliege nicht verlangsamten oder die progressive 

Objektbewegung beschleunigten. Das eine Objekt startete unter einem Sichtwinkel von 78° 

und bewegte sich progressiv mit 20°/s nach hinten bis es einen Sichtwinkel von 90° erreichte, 

um dann einen neuen Zyklus bei 78° zu beginnen. Das gegenüberstehende Objekt oszillierte 

gleichartig, jedoch begann es seinen Zyklus unter einem Sichtwinkel von 90° und beendete 

ihn bei 78° (Abb. 13 Skizze). Unter diesen Umständen ergab sich eine signifikant höhere 

Anlaufwahrscheinlichkeit für eine progressive Oszillation (PFTB = 0,69 ± 0,04; t-Test gegen 

0,5: p < 0,001; Abb. 13). 

 

 

3.3.3 „Replay“-Experimente – Wiedergabe von fliegengenerierten  

  Objektbewegungen 
 

In den bisherigen Versuchen wurde Drosophila mit sich systematisch selbstbewegenden 

Objekten konfrontiert. In einem sog. „Replay“-Experiment wurden den Fliegen 

Objektbewegungen präsentiert, die nicht von ihnen, sondern von einer Vorgängerfliege 

erzeugt worden waren. In einer Vierarm-Arena wurden die Fliegen paarweise gemessen. 

Sobald die erste Fliege (Testfliege) in der Skizze von Abb. 14 von „b“ kommend die Position 

„x“ erreicht hatte, wurde durch den Computer die Standard-Situation von LM zur Messung 

der Präferenz für nahe Objekte erzeugt (50 mm vs. 200 mm; Abb. 14 Skizze). Diese Fliege 

konnte sich entweder für die nahen a, a’ oder die fernen b, b’ LM entscheiden. Zehn 

Sekunden nachdem ihre Entscheidung gefallen war (gestrichelte Linie am Ende der Arme), 

wurde das Experiment beendet und ihre Laufspur gespeichert. Sobald die zweite Fliege 

(Replay-Fliege) von „b“ kommend die Markierung „x“ passiert hatte, wurde wie zuvor der 

Standard-Landmarkenaufbau vom Computer geladen, jedoch „bewegten“ sich die LM über 

die Retina der Replay-Fliege nun nicht entsprechend ihrer eigenen Laufbewegung, sondern 

entsprechend den gespeicherten Laufbewegungsdaten der Testfliege. Die gleichen 

Startbedingungen synchronisierten die Testfliegen und die Replay-Fliegen größtenteils, 

weshalb die Anlaufwahrscheinlichkeiten für die nahen, natürlich gekoppelten Objekte der 

Testfliegen (PN = 0,73 ± 0,05; t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 14A) nicht signifikant 

verschieden sind von den „nahen“, nachgespielten Objekten der Replay-Fliegen 

(PN = 0,74 ± 0,05; t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 14B). Jedes Paar produzierte je zehn 

Erstentscheidungen. Diese Mittelwerte wurden dann über 15 Fliegen gemittelt und die 
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Signifikanz mit einem t-Test (abhängig) berechnet. In einem zweiten Experiment wurden die 

Fliegen nach der gleichen Methode wie oben, allerdings über eine Zeitdauer von je zehn 

Minuten kontinuierlich gemessen. Die Präferenz für nahe Objekte wurde wie im 

Unterkapitel 2.5.1 beschrieben ausgerechnet. Die Anlaufwahrscheinlichkeit für die nahen, 

natürlich gekoppelten Objekte der Testfliegen erreichte den nach Schuster (1996) erwarteten 

Präferenzwert für nahe LM (PN = 0,88 ± 0,01; t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 14C). Die 

Präferenz für die „nahen“, nachgespielten LM der Replay-Fliegen war signifikant geringer 

(p < 0,001) als die der Testfliegen für natürlich gekoppelte Objekte (PN = 0,67 ± 0,02; t-Test 

gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 14D). Der Verlust der Synchronisation kann jedoch schon nach 

kurzer Zeit zu ähnlichen „Ablenkungs-Effekten“ führen, wie sie bereits im Kapitel 3.1 

beschrieben wurden und damit zu einer Reduktion der Präferenz für „nahe“ Objekte. Dieser 

Umstand wird in der Diskussion ausführlicher erläutert. 
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Abbildung  14: Präferenz aus sog. „Replay“-Experimenten, in denen vorher aufgezeichnete, von Fliegen 
generierte Objektbewegung auf der Retina vorgespielt wurde. In (A) und (B) wurden ausschließlich die 
Erstwahlen der Fliegen ausgewertet. Die Fliegen wurden paarweise gemessen. Sobald die erste Fliege von (b) 
kommend auf (b’) zulief, wurden an der Stelle (x) die beiden nahen LM (Distanz: 50 mm) eingeschaltet. Diese 
Erstwahlpräferenzen sind in (A) gezeigt. Der Bewegungsverlauf der LM wurde aufgezeichnet und jeweils einer 
zweiten Fliege vorgespielt, sobald sie den Punkt (x) passiert hatte. Die Bewegung der nahen LM war damit recht 
gut mit dem Lauf der Fliege synchronisiert, aber nicht vollständig gekoppelt (B). Die Präferenz für die nahen 
LM war in beiden Fällen nicht signifikant unterschiedlich und betrug 73% bzw. 74%. (A, B): In einem weiteren 
„Replay“-Experiment wurden die Fliegen ebenfalls paarweise gemessen. Im Unterschied zu (A) wurde die erste 
Fliege für zehn Minuten in der Vierarm-Arena gemessen, die Bewegung der LM über diesen Zeitraum 
aufgezeichnet und der zweiten Fliege für ebenfalls zehn Minuten vorgespielt. Die Präferenz für die nahen LM 
erreichte in der natürlich gekoppelten Situation den erwarteten Wert von 88% (C), während in der nicht natürlich 
gekoppelten Situation, aufgrund der mit der Zeit verloren gehenden Synchronisation, die Fliegen nur noch eine 
Präferenz von 67% erreichten (D). Pro Experiment wurden mindestens 15 Weibchen gemessen, die insgesamt 
mindestens 150 Anläufe absolvierten. 
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3.3.4  Präferenz für nahe oder oszillierende Objekte in ninaE17 

 

Drosophila besitzt zwei Photorezeptor-Systeme. Das blau/grün-sensitive Farbsehsystem, 

bestehend aus den zentralen Retinazellen 7 + 8, sowie das farbendblinde Sehsystem der 

peripheren Retinazellen 1–6. Die visuelle Bewegungsinformation wird ausschließlich von den 

Retinazellen 1–6 vermittelt (Bausenwein et al. 1992). Es wurde jedoch gezeigt, dass mutierte 

Fliegen (ninaE17), die nicht mehr in der Lage sind, das photorezeptorspezifische Opsin RH1 

im bewegungssensitiven Sehsystem R1-6 zu exprimieren, dennoch zu einem bestimmten Grad 

noch Objekte fixieren können (Strauss et al. 2001). Damit Drosophila die Distanz von 

Objekten ermitteln kann, muss sie ja die parallaktische Verschiebung des 

Landmarkenabbildes auf dem Auge bestimmen können. Unabhängig vom bewegungs-

sensitiven Pfad könnte die Fliege das Objekt an zwei verschiedenen Azimutpositionen jeweils 

wiedererkennen und daraus seine relative Verschiebung ermitteln. Da die letztere Vorgehens-

weise nicht unmittelbar auf Bewegungsinformation basieren muss, könnte sie prinzipiell von 

den zentralen Retinazellen R7 + R8 alleine vermittelt werden. Fliegen des Stammes ninaE17 

wurden zunächst im Standardaufbau zur Messung der Präferenz für nahe Objekte getestet 

(siehe Unterkapitel 2.5.1). ninaE17 zeigte in diesem Aufbau eine geringe, aber signifikante 

Präferenz für ferne Objekte (PN = 0,45 ± 0,02; t-Test gegen 0,5: p < 0,05; Abb. 15A). 
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Abbildung 15: Spontanwahlverhalten in der Standard-Situation zur Bestimmung der Präferenz für nahe LM 
bewegungsblinder Fliegen. Die Photorezeptoren R1-R6 der mutanten ninaE17-Fliegen sind degeneriert; die 
Fliegen zeigen auf der Vierarm-Lauffläche keine Präferenz für nahe (A; gegen stationär) oder oszillierende LM 
(B; Amplitude 10°, Winkelgeschwindigkeit 20°/s; gegen stationär). Die Präferenz für nahe Objekte wurde wie 
im Unterkapitel 2.5.1 beschrieben ausgerechnet. Pro Experiment wurden mindestens 15 Weibchen gemessen, die 
insgesamt mindestens 150 Anläufe absolvierten. 
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Wurden an Stelle der virtuellen, nahen Objekte in Azimutrichtung oszillierende LM 

(Amplitude 10°, Winkelgeschwindigkeit 20°/s) verwendet, so war die Präferenz für die 

oszillierenden Objekte nicht signifikant verschieden von einer Gleichwahl (PN = 0,50 ± 0,02; 

t-Test gegen 0,5: p > 0,05; Abb. 15B). Diese Ergebnisse zeigen, dass das bewegungssensitive 

Sehsystem notwendig ist, um Tiefensehen zu ermöglichen. 

 

 

3.4  Bevorzugung frontaler Objekte vor lateralen Objekten 
 

Die durch Eigenbewegung induzierte parallaktische Verschiebung von Objektabbildern auf 

dem Auge ist für Drosophila der wichtigste Parameter, um die Entfernung von stationären 

LM zu bestimmen (Schuster et al. 2002). Die Amplitude der Parallaxe wird maximal unter 

einem Sichtwinkel von 90° und minimal in der frontalen bzw. caudalen Augenregion. Wenn 

Drosophila frontal auf ein Objekt zuläuft, dann expandiert dessen Abbild auf der Retina, 

wobei die Expansionsrate allerdings erst dann nennenswert groß wird, wenn das Tier sich 

dem Objekt bereits stark genähert hat. Es sollte also ein zusätzlicher Mechanismus existieren, 

der der Fliege erlaubt, in der Gegenwart eines lateralen Objektes ein frontales anzulaufen. Mit 

den folgenden Experimenten wurde der Einfluss von lateralen und frontalen Objekten auf das 

Orientierungsverhalten der Fliegen untersucht.  

 

 

3.4.1 Präferenz für frontale Objekte bei Anwesenheit dreier gleichartiger 

Objekte auf einer dreiarmigen Plattform 
 

In diesem Experiment wird der Einfluss einer frontalen LM auf die Wahl einer lateralen LM 

auf einer dreiarmigen Plattform untersucht. Die Armlänge betrug 35 mm und die Armbreite 

19 mm. In der Verlängerung dieser Arme wurden 12° breite LM auf dem LED-Panorama 

gezeigt. Wenn Drosophila, wie in Abb. 16 gezeigt, auf das frontale Objekt „b“ zulief und 

dabei die Markierung „x“ passierte, hatte sie die Wahl zwischen dem lateralen oder dem 

frontalen Objekt. Die Fliege hatte gewählt, sobald sie den Rand des Armes „a“ oder „b“ er-

reicht hatte (gestrichelte Linie). Eine erneute Wahl konnte erst dann wieder stattfinden, wenn 

die Fliege die Markierung „x“ in Richtung „b“ passiert hatte (Abb. 16 Skizze: A). Drosophila 

bevorzugte das frontale Objekt „b“ mit einer Wahrscheinlichkeit von 86% (PF = 0,86 ± 0,03; 

t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 16A). Wurde das frontale Objekt „b“ in einem Kontrollver- 
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Abbildung 16: Spontan-Präferenzen für frontale Objekte. Alle Objekte waren 12° breit und 200 mm weit vom 
Zentrum der Plattform entfernt. Wenn die Fliegen die unsichtbare Markierung (x) passiert hatten, hatten sie die 
Wahl zwischen einem lateralen oder einem frontalen Objekt. (A) Obwohl das laterale Objekt (a) die deutlich 
größere parallaktische Verschiebung erzeugt, bevorzugte Drosophila dennoch das frontale Objekt (b) mit einer 
Wahrscheinlichkeit von 86%. (B) Wurde das frontale Objekt (b) beim Passieren der Markierung (x) nach (a) 
umgeschaltet, so bevorzugte Drosophila das laterale Objekt. (C) Das plötzliche Erscheinen einer zusätzlichen 
lateralen LM hat keinen Einfluss auf die Bevorzugung der frontalen LM. Das Kontrollexperiment (D) hatte 
gezeigt, dass die Fliegen mit einer Präferenz von nur 55% etwa gleich häufig in beide Arme laufen, wenn 
offensichtliche LM fehlen. Pro Experiment wurden 15 Weibchen verwendet, die insgesamt 150 Anläufe 
absolvierten. 

 

 

such ohne Verzögerung an die Position „a“ umgeschaltet, sobald die Fliege die Markierung 

„x“ erreicht hatte, so war sie durchaus in der Lage, in den Arm „a“ zu laufen. Die 

Anlaufwahrscheinlichkeit für das jetzt nicht mehr vorhandene Objekt „b“ fiel im 

Kontrollexperiment auf 28% ab (PF = 0,28 ± 0,03; t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 16B). 

Um die Attraktivität der lateralen LM zu erhöhen, wurde sie erst kurz vor dem Erreichen der 

Plattformmitte eingeblendet. Der sogenannte „Novelty“-Effekt wurde erstmals bei 

Konditionierungsexperimenten im Flug am Drehmomentkompensator beschrieben. Es wurde 

gezeigt, dass eine neue, in der Testphase präsentierte LM, von der Fliege bevorzugt 

angeflogen wird (Dill und Heisenberg 1995). In der hier verwendeten LED-Arena hatte dieser 

Effekt allerdings keinen Einfluss auf die Bevorzugung des lateralen Objektes „a“, da die 

Anlaufwahrscheinlichkeit für das frontale Objekt (PF = 0,83 ± 0,03; t-Test gegen 0,5: 

p < 0,001) sich gegenüber der Messung „A“ nicht signifikant verändert hatte (Abb. 16C). Um 
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auszuschließen, dass die Konstruktion der Plattform Entscheidungen der Fliege eventuell 

beeinflusst hätte, wurden in einem Kontrollexperiment beide LM ausgeschaltet. Es zeigte 

sich, dass unter diesen Bedingungen die Fliegen die Arme „a“ und „b“ erwartungsgemäß etwa 

gleich oft besuchen (PF = 0,55 ± 0,05; t-Test gegen 0,5: p > 0,05; Abb. 16D). 

 

 

3.4.2 Präferenz für frontale Objekte bei Präsentation dreier gleichartiger 

Objekte auf einer runden Plattform 
 

Die in Unterkapitel 3.4.1 durchgeführten Experimente haben den Nachteil, dass sie der Fliege 

schon vorzeitig eine Laufrichtung aufzwingen können. Wurde an Stelle einer dreiarmigen 

Lauffläche jedoch eine runde Plattform (Durchmesser 85 mm) bei unveränderter Land-

markenkonfiguration (siehe Abb. 16A) verwendet, so schien Drosophila die Objekte nun 

nacheinander anzulaufen (Abb. 17 Skizze). Betrachtet man eine Fliege, die wie in der Skizze 

gezeigt von „c“ kommend nach „b“ läuft an der Stelle „x“, dann könnte ihre nächste Wahl 

entweder das Objekt „a“ oder „c“ sein. Die Wahl galt dabei als getroffen, wenn die Fliege den 

markierten Randbereich der Lauffläche erreicht hatte (Abb. 17 gestrichelte Linie). Eine 

erneute Wahl konnte erst dann wieder getroffen werden, wenn die Fliege wieder von „c“ 

kommend „b“ erreicht hatte. Jede Fliege wurde 5 min lang aufgenommen und die Spur 

anschließend ausgewertet. Je nachdem ob die Fliege im Uhrzeiger- oder gegen den 

Uhrzeigersinn lief wurde die Entscheidung entweder von „b“ (wie in der Skizze gezeigt) oder 

von „a“ aus betrachtet. Für jede Fliege wurde ein Mittelwert gebildet. Der Gesamtmittelwert 

setzt sich aus den Einzelmittelwerten zusammen. Schuster (1996) hatte gezeigt, dass die 

Präferenz für nahe Objekte von ihrem relativen Distanzverhältnis und nicht von ihrer 

Absolutdistanz abhängt (dF – dN / dN; dN = Distanz zur nahen LM, dF = Distanz zur fernen 

LM). Damit lässt sich für jedes Verhältnis von Objektdistanzen zur Fliege der Präferenzwert 

für das nahe Objekt vorhersagen (der zugehörige Präferenzwert für das verwendete 

Distanzverhältnis muss an der Funktionskurve in Schuster (1996) abgelesen werden). 

Allerdings wurden diese Daten in einer Vierarm-Plattform mit einem nahen und einem fernen 

Paar LM ermittelt. Basierend auf dieser Formel beträgt der theoretische Präferenzwert für das, 

von „x“ aus betrachtet, nähere Objekt „c“ ca. 64% (Abb. 17B). Die tatsächlich gemessene 

Präferenz für die nähere LM „c“ beträgt jedoch nur 23% (PN = 0,23 ± 0,03; t-Test gegen 0,5: 

p < 0,001; Abb. 17A). Selbst wenn die Fliegen für eine korrekte Einschätzung der Entfernung 

auf eine kurze „Translationsphase“ angewiesen waren, würde man zumindest Gleichwahl 
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erwarten, da von der Mitte der Plattform aus gesehen, beide Objekte gleich weit entfernt 

waren. 
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Abbildung 17: Präferenzverhalten bei Präsentation dreier LM – runde Arena. Es wurde die gleiche 
Landmarkenkonfiguration verwendet wie in Abb. 16A, jedoch war Drosophila hier in der Lage, aufgrund einer 
runden Plattform (Durchmesser 80 mm) die LM direkter anzulaufen (Graphik rechts im Bild). Wenn Drosophila 
von (c) kommend nach (b) läuft, sich daraufhin von (b) wieder abwendet, dann ist die nächste Objektwahl mit 
hoher Wahrscheinlichkeit das frontale Objekt (a) und nicht das zumindest an der Position (x) nähere Objekt (c). 
Wenn die Fliegen am Punkt (x) ihre Entscheidung treffen, dann ergibt sich nach Schuster (1996) eine 
theoretische Anlaufwahrscheinlichkeit für das nähere Objekt (c) von 64% (B). Die tatsächlich gemessene 
Präferenz beträgt jedoch nur 23% (A). Es wurden 15 Weibchen verwendet, die insgesamt mindestens 150 
Anläufe absolvierten. 

 

 

3.4.3  Präferenz für Objekte mit unterschiedlicher frontolateraler Position 
 

Die in Abb. 16 und Abb. 17 durchgeführten Versuche zeigten, dass der frontalen Augenregion 

eine besondere Bedeutung zukommen muss, damit es zu einer Präferenz für frontale Objekte 

kommen kann. In diesem Versuch sollte nun die folgende, naheliegende Frage untersucht 

werden: Werden stets solche LM bevorzugt, die sich im Sichtfeld der Fliege näher zum 

frontalen Augenbereich befinden? In den drei folgenden Teilexperimenten wurde immer 

zunächst eine einzelne LM (Z in Abb. 18) präsentiert. Erreichte die Fliege die Mitte der 

Laufplattform, wurde in einem Wahlversuch eine frontolaterale Referenzlandmarke (D; 

Azimutposition immer 45°) gegen eine gegenüberstehende LM getestet, die zeitgleich 

entweder an einer Azimutposition von „A“ 135°, „B“ 90° oder „C“ 45° erschien (Abb. 18 

Skizze). Die LM „Z“ wurde zeitgleich abgeschaltet. Alle LM waren jeweils 12° breite, 48° 

hohe dunkle Streifen, die auf dem LED-Panorama präsentiert wurden (die prinzipielle 

Methode ist in Unterkapitel 2.5.2 beschrieben; die Präsentationsseiten wurden randomisiert). 
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Obwohl in diesem besonderen Fall die Amplitude der parallaktischen Verschiebung sowohl 

für die Referenzlandmarke als auch für die caudolaterale LM „A“ etwa gleich groß ist, 

bevorzugt Drosophila die frontolaterale LM „D“ (PF = 0,84 ± 0,02; t-Test gegen 0,5: 

p < 0,001; Abb. 18A). Die Präferenz für das frontolaterale Objekt „D“ ist geringfügig kleiner, 

wenn gegen das laterale Objekt „B“ getestet wird (PF = 0,73 ± 0,05; t-Test gegen 0,5: 

p < 0,001; Abb. 18B) und sie erreicht schließlich Gleichwahl, wenn zwei frontolaterale 

Objekte zur Wahl stehen (PF = 0,52 ± 0,04; t-Test gegen 0,5: p > 0,05; Abb. 18C). 
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Abbildung 18: Präferenzen für Objekte mit unterschiedlicher azimutaler Position. Um die Bedeutung der 
frontalen Augenregion genauer zu untersuchen, wurden jeweils zwei gleichartige LM links und rechts der Fliege 
präsentiert (12° breit, 200 mm entfernt), die eingeschaltet wurden, sobald die Fliege die Mitte der Plattform 
passierte. Die vorher sichtbare „Lock“-Landmarke (Z) wurde gleichzeitig abgeschaltet. Die frontolaterale 
Referenzlandmarke (D) erschien immer an einer Azimutposition von 45°; eine zweite, gegenüberliegende LM 
wurde hingegen entweder unter einem Winkel von 135°, 90° oder 45° gezeigt (Graphik rechts im Bild). (A) Die 
Fliegen ignorierten caudolaterale Objekte und wählten mit einer hohen Wahrscheinlichkeit von 84% das 
frontolateralere Objekt (D) aus. Die Bevorzugung des frontolateralen Objektes gegenüber eines lateralen 
Objektes war mit 73% ebenfalls signifikant über Gleichwahl (B) und erreichte in der Kontrollsituation mit je 
zwei frontolateralen Objekten erwartungsgemäß Gleichstand (C). Pro Experiment wurden 15 Weibchen 
verwendet, die insgesamt mindestens 150 Anläufe absolvierten. Die Präsentationsseiten wurden randomisiert. 

 

 

3.4.4 „Titration“ der Präferenzen für ein nahes, laterales Objekt gegen ein 

   frontales, fernes Objekt 
 

Die Ergebnisse aus Abb. 11 zeigen, dass Drosophila Objekte bevorzugt, die eine stärkere 

Bewegung auf der Retina verursachen. Wenn die Fliege die Wahl zwischen einem frontalen 

und einem lateralen Objekt hat, wobei beide den gleichen Abstand zum Tier haben, so 

bevorzugt sie das frontalere Objekt, obwohl das lateralere Objekt die größere Bewegung auf 

der Retina verursacht. Die parallaktische Verschiebung ist ja gerade unter einem Sichtwinkel 
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von 90° maximal! In diesem Versuch sollte untersucht werden, ob die Präferenz für das 

frontale Objekt durch eine nähere, laterale LM unterdrückt werden kann, denn die Stärke der 

parallaktischen Verschiebung nimmt auch mit der Nähe des Objektes zu. Befand sich zum 

Zeitpunkt der Wahl (Abb. 19 Skizze: gestichelter Kreis) die laterale LM in einem Abstand 

von 100 mm und die frontale LM in einer Entfernung von 145 mm, dann bevorzugte 

Drosophila das frontale Objekt mit einer Wahrscheinlichkeit von 92% (PF = 0,92 ± 0,03; t-

Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 19A). Verringerte man den Abstand des lateralen Objektes 

zum Tier von 100 mm auf 50 mm, so reduzierte sich auch die Präferenz signifikant 

(p < 0,001) für das frontalere Objekt von 92% auf 57% (PF = 0,57 ± 0,06; t-Test gegen 0,5: 

p < 0,001; Abb. 19B).  
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Abbildung 19: „Titration“ einer nahen, lateralen LM gegen eine frontalere Landmarke. Aus den Experimenten 
in Abb. 11 - F, G, H und aus den Experimenten von Schuster (1996) geht hervor, dass die azimutale 
Winkelgeschwindigkeit (Parallaxe) eine wichtige Rolle in der Auswahl von Objekten spielt. (A) Wenn die 
parallaktische Verschiebung des lateralen Objektes (12° breit, 100 mm entfernt) bedingt durch seine große 
Distanz, klein war, dann bevorzugte Drosophila das frontalere Objekt (12° breit, 140 mm entfernt) mit einer 
Wahrscheinlichkeit von 92%. (B) Erhöhte man nun die Parallaxe dieses Objektes, indem man seine Distanz 
verringerte (12° breit, 50 mm entfernt), so verminderte sich die Bevorzugung des frontalen Objektes auf nur 
noch 57%. Pro Experiment wurden 20 Weibchen verwendet, die insgesamt 200 Anläufe absolvierten. 

 

 

Dieser Versuch war im Rahmen eines Studenten-Praktikums durchgeführt worden und fand 

nicht in der LED-Arena statt, sondern in einem hell ausgeleuchteten Zylinder mit einem 

Durchmesser von 290 mm und einer Höhe von 285 mm. Alle LM waren, von der Mitte der 

Arena aus betrachtet, 12° breit und 63° hoch und bestanden aus schwarzem Karton. Der 
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Durchmesser der Lauffläche betrug 85 mm. Die frontale LM war stets zu sehen, wohingegen 

die laterale LM auf einem Drehkreuz montiert war und mit einer schnellen, gleichmäßigen 

Bewegung von einer, aus der Sicht der Fliege, caudalen Position in eine laterale Position 

bewegt wurde, sobald die Fliege die Plattformmitte erreichte. Die schnelle Bewegung dieses 

Objektes löste bei den Fliegen keine erkennbare Reaktion aus. Wie in der LED-Arena 

behielten sie ihren vorherigen Kurs für kurze Zeit bei und reagierten dann entsprechend der 

Landmarkenkonstellation. Eine Wahl galt als getroffen, wenn eine Fliege den Randbereich 

erreicht hatte (Abb. 19, Skizze: gestichelte Linie). Auch in diesem Versuch bestätigte sich 

nicht der von Schuster (1996) gezeigte Zusammenhang zwischen der Präferenz für nahe 

Objekte und ihrem relativen Abstand (siehe auch Unterkapitel 3.4.2). Aus dem Verhältnis von 

ferner LM zu naher LM (Abb. 19B) ergibt sich ein theoretischer Präferenzwert von etwa 85%. 

Die tatsächlich gemessene Anlaufwahrscheinlichkeit für das nahe Objekt in der hier 

verwendeten Konstellation beträgt jedoch nur 43% (auf der Y-Achse in Abb. 19 ist die 

Präferenz für das frontale Objekt aufgetragen, deshalb: 1-0,57=0,43).  

 

 

3.5 Bestimmung der Reaktionszeit der Fliege und der Art der Reaktion in 

Abhängigkeit vom Präsentationsazimut eines Objekts 
 

Aus den bisher gewonnenen Daten kann man schließen, dass insbesondere zwei Parameter 

des optischen Flusses eine wichtige Rolle bei der Entscheidung für ein Objekt spielen. Zum 

einen ist es die Amplitude der parallaktischen Verschiebung bzw. die Stärke der visuellen 

Bewegung, die das Objekt auf der Retina verursacht, zum anderen die azimutale Position, 

unter dem es auf dem Auge erscheint. In allen bisherigen Untersuchungen dieser Arbeit 

standen Drosophila stets mehrere Objekte zur Wahl, die möglicherweise eine Untersuchung 

des grundsätzlichen Mechanismus der Objektwahl erschwerten. Deshalb wurden in dem 

folgenden Versuch die basalen Reaktionen des Tieres auf nur eine LM hin gemessen. Diese 

LM wurde der Fliege unter verschiedenen Azimutalpositionen und Entfernungen präsentiert. 

Registriert wurde die Zeit, die verging bis das Tier auf das Objekt reagierte und die Art der 

Reaktion - Hinwendung oder Abwendung. Es wird angenommen, dass die Reaktionszeit ein 

Maß für die Dauer der Bewertung des optischen Flusses ist. Der Versuch wurde nach dem 

folgenden Prinzip durchgeführt: Sobald die Fliege die Mitte der Lauffläche erreicht hatte, 

wurde eine „Lock“-Landmarke ausgeschaltet und aus der Sicht der Fliege stets eine 12° breite 

LM unter einem der Azimutalwinkel von 20°, 90° oder 120° eingeblendet. Die Distanz des 
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Objektes zur Fliege betrug dabei entweder 5 mm, 20 mm, 50 mm oder 200 mm. Nach dem 

Einschalten der zweiten LM behielt die Fliege ihren ursprünglichen Kurs für kurze Zeit bei 

und änderte dann ihre Laufrichtung. Um die Änderung der Kursrichtung feststellen zu 

können, wurde zunächst ein Referenzwert (Mittelung der ersten drei gemessenen 

Körperachsrichtungen) gebildet und mit jedem nachfolgenden Wert für die 

Körperachsrichtung verglichen. Eine Abweichung von mehr als 20° zum Referenzwert wurde 

als Kurskorrektur deklariert. Die Reaktionszeit ergab sich aus der zeitlichen Verzögerung 

vom Umschalten der LM bis zur Kurskorrektur. Die Hin- oder Abwendungsreaktion wurde 

aus der Richtung der Kursänderung ermittelt (Abb. 20 Skizze). Wurde Drosophila eine 

frontolaterale LM unter einem Azimutalwinkel von 30° präsentiert, so ergaben sich eine 

100%ige Hinwendungsreaktionen zur LM, sowohl bei einem Abstand von 200 mm 

(PT = 1,0 ± 0,0), als auch bei 20 mm (PT = 1,0 ± 0,0; Abb. 20A Rechtecksymbol / Kreis-

symbol). Bei einer Distanz von 5 mm kam es jedoch nur noch in 34% aller Fälle zur einer 

Hinwendungsreaktion (PT = 0,34 ± 0,06; Abb. 20A Dreiecksymbol). Interessanterweise sank 

die Reaktionzeit von ca. 1 s bei 200 mm Abstand (TR = 1,02 s ± 0,05 s; Abb. 20B 

Rechtecksymbol) auf etwa 0,5 s bei 20 mm (TR = 0,52 s ± 0,03 s; Abb. 20B Kreissymbol) und 

stieg wieder auf fast 1 s bei einem Abstand von 5 mm (TR = 0,95 s ± 0,06 s; Abb. 20B 

Dreiecksymbol). Präsentierte man den Fliegen nun eine laterale LM bei einem Azimut von 

90°, so war die Wahrscheinlichkeit einer Hinwendungsreaktion bei einer Distanz von 200 mm 

bereits etwas geringer (PT = 0,88 + 0,03 / -0,05; Abb. 20A Rechtecksymbol) als unter einem 

Azimutalwinkel von 30°. Reduzierte man den Abstand weiterhin von 200 mm auf 50 mm 

(PT = 0,85 + 0,03 / -0,05 Abb. 20A Rautensymbol), 20 mm (PT = 0,73 + 0,04 / -0,05; 

Abb. 20A Kreissymbol) oder 5 mm (PT = 0,18 ± 0,04; Abb. 20A Dreiecksymbol), so wurde es 

zunehmend wahrscheinlicher, dass Drosophila sich von dieser LM abwendete. Die 

Reaktionszeit für eine Distanz von 200 mm betrug bei diesem Präsentationswinkel etwa 1,4 s 

(TR = 1,40 s ± 0,12 s; Abb. 20B Rechtecksymbol) und war damit etwas länger als bei einem 

Azimut von 30°. Auch hier verringerte sich die Reaktionszeit mit der Abnahme der 

Objektdistanz und erreichte mit etwa 0,7 s bei einer Distanz von 50 mm (TR = 0,79 s ± 0,04 s; 

Abb. 20B Rautensymbol) bzw. 20 mm (TR = 0,67 s ± 0,04 s; Abb. 20B Kreissymbol) die 

kürzeste zeitliche Verzögerung. Eine Ausnahme dieser Tendenz ergab sich jedoch bei einem 

Objektabstand von 5 mm, bei dem die Reaktionszeit wieder auf etwa 1 s anstieg 

(TR = 1,04 s ± 0,06 s; Abb. 20B Dreiecksymbol). Wurde eine LM caudolateral präsentiert 

(Präsentationswinkel: 120°), dann kam es am häufigsten zu einer Abwendungsreaktion 

sowohl bei einem Objektabstand von 200 mm  
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Abbildung 20: Die Reaktionszeit auf einen visuellen Reiz sowie die Art der darauf folgenden Änderung der 
Laufrichtung sind abhängig von der Entfernung des Objektes und dessen Präsentationswinkel (Azimut). Sobald 
die Fliegen die Mitte der Plattform erreichten, wurde eine 12° breite LM in einer Entfernung eingeschaltet die 
zwischen 200 mm und 5 mm variierte und deren Azimut entweder 30°, 90° oder 120° betrug. Eine vorher 
sichtbare „Lock“-Landmarke wurde zeitgleich abgeschaltet. Nach dem Einschalten der LM behalten die Fliegen 
ihre ursprüngliche Laufrichtung eine gewisse Zeit bei und ändern dann ihren Kurs entweder zur LM hin oder von 
ihr weg. (A) Wahrscheinlichkeit für eine Richtungsänderung zur LM hin in Abhängigkeit vom 
Präsentationsazimut. Drosophila wendete sich spontan von LM ab, die in der caudolateralen Augenregion 
gezeigt wurden. Frontolaterale Objekte bewirkten dagegen eine fast 100%ige Hinwendungsreaktion. (B) Zeit, 
die vom Einschalten der LM bis zur tatsächlichen Kursänderung vergeht, in Abhängigkeit vom 
Präsentationsazimut. Die zeitliche Verzögerung für die jeweilige Distanz erhöht sich mit dem Azimut. Die 
weitere, ausführlichere Interpretation dieser Daten (A, B) findet sich im laufenden Text. Jeder Datenpunkt bildet 
einen Mittelwert von mindestens 15 Fliegen mit insgesamt mindestens 150 Anläufen. Die weißen Balken im 
Hintergrund repräsentieren die Ergebnisse von 62 Fliegen, die insgesamt 281 Anläufe absolvierten, wobei die 
Entfernung der LM unveränderlich 200 mm betrug. Als Referenzwert für eine Kursänderung wurden nach dem 
Einschalten der LM die ersten drei Winkelstellungen der Körperlängsachse gemittelt und dann bis zu einer 
Abweichung von größer als 20° gewertet (Graphik rechts im Bild).  
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(PT = 0,38 ± 0,02; Abb. 20A Rechtecksymbol) als auch bei 20 mm (PT = 0,33 ± 0,05; 

Abb. 20A Kreissymbol). Das Gesamtniveau für die Reaktionszeit schien im caudolateralen 

Bereich nochmals angehoben zu sein. Die zeitliche Verzögerung bis die Fliegen auf diese LM 

reagierten, war bei 200 mm Objektabstand etwa 1,7 s (TR = 1,67 s ± 0,07 s; Abb. 20B 

Rechtecksymbol) und bei 20 mm etwa 1,2 s (TR = 1,21 s ± 0,06 s; Abb. 20B Kreissymbol).  

Jede Fliege wurde ausschließlich unter einer Kombination aus Azimut und Entfernung 

gemessen und produzierte zehn Einzelentscheidungen, die gemittelt wurden. Der 

Gesamtmittelwert berechnete sich aus den Einzelmittelwerten. In einem Vorexperiment 

wurde den Fliegen eine LM unter variierendem Azimut (25°-165°), aber konstanter 

Entfernung (200 mm) gezeigt. Die Mittelwerte von 62 Fliegen mit insgesamt 281 Anläufen 

sind in Abb. 20A/B als Balken dargestellt. Im Unterschied zu der zuvor beschriebenen 

Methode wurde der Präsentationswinkel einer LM zufällig ausgewählt. Aufgrund dieser 

Vorgehensweise können für diese spezielle Messreihe keine Standardfehler der Mittelwerte 

gezeigt werden. Da die Verteilungen der Einzelwerte für einige Anlaufwahrscheinlichkeiten 

signifikant von einer Normalverteilung abwichen, wurden sie für die Fehlerrechnung einer 

Transformation mit arc-tanh unterzogen (Fisher Z-Transformation; Sachs 1999) und 

anschließend rücktransformiert. Durch die Rücktransformation werden die Mittelwertfehler 

asymmetrisch. 

 

 

3.6  Räumliche Integration über mehrere Objekte 
 

Aus den Experimenten der Abb. 15 geht hervor, dass bewegungsblinde Fliegen nicht willens 

oder nicht in der Lage sind, das nähere von zwei Objekten zu bestimmen. 

Bewegungswahrnehmung spielt demnach vermutlich eine wichtige Rolle bei der 

Entscheidungsfindung für ein nahes Objekt. Ist das Objekt mit der geringsten Distanz zur 

Fliege für sie einfach das Objekt, das die größte Bewegungsparallaxe erzeugt? Diese Frage 

wird im folgenden Unterkapitel 3.6.1 beleuchtet. Ein schwarz-weiß gestreiftes Objekt wurde 

gegen ein solides schwarzes Objekt gleicher Breite zur Wahl gestellt. Die größte Anzahl von 

Kontrastkanten im gestreiften Objekt erzeugt mehr Bewegungsreize bei Eigenbewegung der 

Fliege. Im darauffolgenden Unterkapitel wurden Gruppen von LM gegen eine einzelne LM 

getestet. Werden sie getrennt wahrgenommen oder werden sie hinsichtlich ihres kumulierten 

Bewegungsreizes bewertet, der wiederum bei Eigenbewegung der Fliege entsteht? 
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3.6.1  Präferenz für vertikal gestreifte Objekte 
 

Ein Hinweis auf möglicherweise größere Kompartimente, in denen visuelle Bewegungs-

information wahrscheinlich zusammengefasst werden könnte, lieferten die vorstehenden 

Versuche zur Untersuchung der Reaktionszeit und der Hin- oder Abwendungsreaktion in 

Abhängigkeit vom Präsentationsazimut des Objekts (Abb. 20). Ein Großteil dieser 

Reaktionszeit könnte als eine zeitliche Integration der Bewegungsreize gedeutet werden. 

Wurde Drosophila ein Objekt im frontolateralen Gesichtsfeld präsentiert, kam es zur einer 

Hinwendungsreaktion, wohingegen im caudolateralen Bereich eine Abwendungsreaktion 

wahrscheinlicher war (Abb. 20A Balken). Im einfachsten Fall könnte in lediglich zwei 

Kompartimenten pro Körperseite Bewegung getrennt integriert werden und die Reaktion der 

Fliege aus dem Vergleich dieser vier Kompartimente resultieren. Wenn eine Anzahl von 

EMDs in einem Kompartiment zusammengefasst werden sollte, dann würde der 

Erregungszustand für dieses Kompartiment größer werden, wenn mehr EMDs zum „Feuern“ 

gebracht werden. Ein EMD reagiert auf zeitliche Kontrastunterschiede. Ändert sich der 

Zustand zweier benachbarter Rezeptoren nicht (z. B. aufgrund des Betrachtens einer homo-

genen Fläche), dann kommt es auch nicht zu einem Signal im EMD. In einem Wahl-

experiment wurde Drosophila deshalb mit einer 40° breiten, vertikal hell-dunkel gestreiften 

LM (Streifenbreite: 5 x 8°, 3 dunkle, 2 helle Streifen) und einer 40° breiten, solide dunklen 

LM konfrontiert (Abb. 21 Skizze). Beide Objekte wurden auf dem LED-Panorama bei 

200 mm gezeigt und erstreckten sich in linken und rechten Gesichtsfeld der Fliege jeweils von 
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Abbildung 21: Spontanwahl zwischen einer 40° breiten, solide dunklen LM und einer gegenüberstehenden 40° 
breiten, vertikal gestreiften LM (Streifenbreite: 5 x 8°, Distanz beider Objekte: 200 mm). Eine vorher sichtbare 
„Lock“-Landmarke wurde zeitgleich abgeschaltet (gestrichelt). Die Präsentationsseiten der beiden Objekte 
wurde randomisiert. Drosophila bevorzugte mit einer Wahrscheinlichkeit von 87% signifikant das gestreifte 
Objekt. Es wurden 15 Weibchen gemessen, die insgesamt 150 Anläufe absolvierten.  
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einer lateralen Position bei ± 90° bis zu einem frontolateralen Bereich von ± 50°. Eine vorher 

sichtbare „Lock“-Landmarke wurde zeitgleich abgeschaltet. Die Präsentationsseiten der 

beiden Objekte wurde randomisiert. Drosophila zeigte eine ausgeprägte Präferenz für das 

gestreifte Objekt (PS = 0,87 ± 0,03; t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 21).  

 

 

3.6.2  Erkennung von Objekten als Entitäten vs. räumliche Integration über 

parallaktische Bewegungsreize 
 

In der Vierarm-Arena ergibt sich eine starke Präferenz von etwa 95% für nahe, vom Zentrum 

der Lauffläche 50 mm weit entfernte Objekte, wenn die Referenzlandmarken sich in einer 

Distanz von 200 mm befinden (Schuster et al. 2002). Die LM sind in diesem Versuch aber 

räumlich sehr weit getrennt. Wenn nahe und ferne Objekte jedoch direkt nebeneinander der 

Fliege präsentiert werden, dann könnte die Distanzinformation des einzelnen Objektes 

verloren gehen, wenn über ein größeres Gesichtsfeld räumlich integriert wird. Sobald die 

Fliege die Mitte der Lauffläche erreicht hatte, wurde die „Lock“-Landmarke abgeschaltet und 

vier nebeneinander befindliche Objekte gezeigt. Alle Objekte, sowie die Zwischenräume, 

waren 12° breit. Die Distanz des äußersten, lateralsten Objektes zur Arenamitte betrug 

50 mm, wohingegen die verbliebenen drei frontolateralen LM sich in einem Abstand von 

200 mm befanden (Abb. 22B). Nach dem Einschalten der Landmarkenkonfiguration behielt 

die Fliege kurzfristig ihren vorherigen Kurs bei. In dieser Zeit war sie in der Lage, den 

optischen Fluss, der von den vier Objekten auf dem Auge verursacht wurde, zu bewerten und 

dann mit einer Kurskorrektur zu reagieren. Der Blickwinkel der Fliegen wurde zu jedem 

Zeitpunkt festgestellt und als Winkel in Bezug auf einen Kreis vom Radius 50 mm 

gespeichert. Wurde eine laterale LM unter 90° einzeln präsentiert, kam es gelegentlich vor, 

dass die Fliegen sich von ihr abwendeten (ca. 10% Wahrscheinlichkeit; siehe auch Abb. 20A). 

Diese Daten wurden nicht in die Statistik aufgenommen. Da die Präsentationsseiten der 

Objekte randomisiert wurden, wurden alle Blickwinkel auf den in Abb. 22B gezeigten Fall 

normiert. Die Pfeilköpfe in der Abb. 22A/B markieren den Startpunkt, ab dem alle 

Blickwinkel, die die Fliege produzierte, über einem Zeitraum von 2,3 s aufgenommen und 

später gemittelt wurden. Aus Darstellungsgründen wurde dieser Startpunkt in der Abb. 22A 

als Nullpunkt festgelegt. Er wurde für jedes Ereignis auf 200 ms vor der eigentlichen 

Kurskorrektur festgelegt. Die Kurskorrektur errechnete sich aus der stets gemessenen 

Ausrichtung der Körperlängsachse der Fliegen (siehe Abb. 20 Skizze). Für den Beginn einer 
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Kurskorrektur wurde dasselbe Kriterium verwendet, wie bereits in Kap. 3.5 beschrieben. Jede 

Fliege produzierte unter beiden Bedingungen jeweils zehn Anläufe, deren Blickwinkel für 

jeden Zeitpunkt gemittelt wurden. Die Gesamtmittelwerte, die sich aus den Mittelwerten der 

einzelnen Fliegen errechneten, sind in Abb. 22A (schwarze Rechtecksymbole) dargestellt und 

erstreckten sich über eine Zeitspanne von 2,3 s. Die Fliegen beendeten ihre Kurskorrektur im 

Mittel schon bei etwa 120°. Das bedeutet, dass sie ungefähr in die Mitte der 

Gesamtanordnung liefen. Eine einzelne Beispielspur einer Fliege ist in Abb. 22B (schwarze 

Spur) zu sehen. Die nahe LM wurde im Mittel zu keinem Zeitpunkt angesteuert. Im 

Kontrollexperiment wurde den Fliegen nur die nahe, laterale LM präsentiert. Die 

Gesamtmittelwerte sind in Abb. 22A gezeigt (rote Dreiecksymbole). In diesem Fall beendete 

Drosophila ihre Kurskorrektur erst bei etwa 140° und bewegte sich dann zielgerichtet auf die 

nahe, vorher laterale LM zu. Eine einzelne Beispielspur einer Fliege ist in Abb. 22B (rote 

Spur) zu sehen. 
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Abbildung 22: Drosophila nimmt ein Objekt während des Laufens bei Anwesenheit weiterer Objekte nicht 
notwendigerweise als eine Entität wahr. Präsentierte man Drosophila gleichzeitig vier LM, von denen die 
äußerste, laterale LM sich viermal näher als die übrigen LM am Tier befand, so liefen die Fliegen nach ihrer 
ersten Kurskorrektur auf einem mittleren Kurs, etwa in die Mitte der Anordnung, anstatt auf die äußerste, 
näheste LM (B – schwarze Spur). Die Tatsache, dass Drosophila in dieser Situation nicht das nahe Objekt 
wählte, obwohl es in einer Vierarm-Situation mit einer Wahrscheinlichkeit von etwa 95% angelaufen worden 
wäre, spricht dafür, dass die visuelle Information über einen größeren Bereich des Gesichtsfelds integriert wird. 
Zeigte man den Fliegen allerdings nur die nahe Landmarke, dann waren sie durchaus in der Lage, direkt auf sie 
zuzulaufen (B – rote Spur). Sowohl die rote als auch die schwarze Spur in B sind Einzelspuren derselben Fliege 
für die jeweilige Landmarkenkonfiguration. Sobald die Fliegen die Mitte der Arena erreichten, wurde die 
jeweilige Konfiguration eingeschaltet und eine zuvor sichtbare „Lock“-Landmarke abgeschaltet. Die Fliegen 
liefen kurz weiter und korrigierten dann ihren Kurs. Ab 200 ms vor der Kurskorrektur (roter bzw. schwarzer 
Pfeilkopf in A und B) wurde ihre Blickrichtung zu jedem Zeitpunkt bestimmt, bis sie aus dem Sichtbereich der 
Kamera hinausliefen (A). Die Blickrichtung errechnete sich aus ihrer Position und der Ausrichtung ihrer 
Körperlängsachse bezogen auf einen Kreis mit dem Radius 50 mm. Pro Experiment wurden 15 Weibchen 
gemessen, die insgesamt 150 Anläufe absolvierten. Jedes Weibchen absolvierte zehn Anläufe mit vier Objekten 
und zehn Anläufe mit einem nahen Objekt. 
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3.7  Perseveranz in Fliegen mit defekten Pilzkörpern 
 

Die bisherigen Untersuchungen haben einige wichtige Faktoren des optischen Flusses 

aufgezeigt, die für die Wahl eines Objektes eine große Bedeutung haben. Eine weitere 

besondere Situation ergibt sich für Drosophila, wenn das gewählte Objekt wieder verlassen 

werden muss, etwa weil es nicht erreichbar ist. In den hier vorgestellten Paradigmen wird das 

Objekt durch einen Wassergraben unerreichbar, der die Lauffläche umgibt. In diesem Kapitel 

wird der Prozess des Aufgebens einer begonnenen Verhaltensweise näher untersucht. 

 

 

3.7.1  Beschreibung des Phänotyps 
 

Normalerweise laufen WT(B)-Fliegen im Vierarm-Paradigma zur Messung der Präferenz für 

nahe Objekte zwischen den nahen Streifen hin und her und „ignorieren“ dabei weitestgehend 

die fernen Balken. Die Präferenz für nahe Objekte wurde auch an Fliegen untersucht, deren 

Pilzkörper (PK) chemisch zum größten Teil ablatiert waren. Die chemische Ablation der PK 

wird durch das Verfüttern von Hydroxy-Harnstoff (HU) an Larven erreicht. Mit Hilfe der 

HU-Methode können die PK von Drosophila bis auf ca. 50 Kenyon-Zellen, die aus dem 

Larvalstadium die Metamorphose überdauern, entfernt werden (de Belle und Heisenberg 

1994). Fliegen, die mit dieser Methode behandelt wurden, werden im Folgenden als HU-

Fliegen bezeichnet. Die PK des Fliegengehirns sind essentielle Strukturen für das 

olfaktorische Lernen (Zars et al. 2000). Ihre spezifische Ablation verändert auch die 

Zeitstruktur von Laufaktivität (Martin et al. 1999) und vergrößert die Kontextabhängigkeit 

von visuellen Lernleistungen (Liu et al. 1999).  

Bei der Bestimmung der Präferenz für nahe LM fiel auf, dass sich die HU-Fliegen 

verhältnismäßig lange in der Randzone eines Armes der Vierarm-Lauffläche aufhielten, in 

dessen Verlängerung sich ein naher Streifen befand. Hingegen beendeten wildtypische 

Fliegen einen Anlauf fast unverzüglich, sobald sie die Wasserbarriere erreicht hatten und 

kehrten um (Mronz 2000). Man gewann den Eindruck, als ob die HU-Fliegen nicht in der 

Lage wären, ihre Anläufe auf für sie nicht erreichbare Objekte normal schnell zu beenden. In 

Extremfällen versuchten sie minutenlang, sich dem ausgewählten Balken zu nähern. Dabei 

vollführten sie paddelartige Bewegungen mit den vorderen und mittleren Beinpaaren über der 

Aufwölbung der Wasserbarriere aus deionisiertem Wasser mit hoher Oberflächenspannung. 

Dieses Verhalten wird im Folgenden als Perseveranz bezeichnet. Die Kontrollfliegen 
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hingegen berührten das Wasser in der Regel ein oder zweimal nur kurz mit dem vorderen 

Beinpaar und wendeten sich dann von dem nicht erreichbaren Objekt ab. Alle Kontrollfliegen 

erfuhren als Larven die gleiche strapaziöse Behandlung wie die Larven der HU-Fliegen, 

jedoch wurde kein Hydroxy-Harnstoff an sie verfüttert.  

 

 

3.7.2  Perseveranz in Abhängigkeit von der Distanz zur Landmarke 
 

Um dieses auffällige Fehlverhalten der PK-ablatierten Fliegen näher zu untersuchen, wurden 

nur an den Enden zweier gegenüberliegender Arme der Vierarm-Lauffläche jeweils zwei 

gleichartige und gleich weit entfernte LM gezeigt. Jede einzelne Fliege durchlief dabei in 

zufälliger Reihenfolge verschiedene Situationen, die nur bzgl. des Abstandes der LM zur 

Plattformmitte variierten. Die Simulation der virtuellen LM erfolgte bei 3 mm, 23 mm, 

173 mm sowie bei ausgeschalteten LM für jeweils 5 min. Die LM waren vom Zentrum der 

Plattform stets 18° breit und 48° hoch. Um das Verhalten der HU-Fliegen mit den 

Kontrollfliegen zu vergleichen, wurde nur die insgesamt aktiv verbrachte Zeit über eine 

Versuchsdauer von 300 s am Plattformrand gemessen (Abb. 23, Skizze: gestrichelte Linie). 

Um die aktiv verbrachte Zeit besser gegen das normale Anlaufverhalten abzugrenzen, wurde 

die Messung der Zeit am Plattformrand jedoch erst nach einer 3 s dauernden, aktiven Phase 

aufgenommen. Die Ergebnisse zeigen eine Anti-Korrelation zwischen dem Abstand der 

beiden LM vom Plattformmittelpunkt und der Dauer der aktiv verbrachten Zeit in der 

Randzone (Abb. 23 graue Balken). Da die Daten nicht normal verteilt sind, werden mediane 

Zeiten sowie der Standardfehler der Mediane dargestellt. Die Präferenz für nahe Objekte 

führte bei den HU-Fliegen zu einem beständigem Versuch, diese auch zu erreichen. Dies gilt 

insbesondere für die virtuell nahen Objekte die 3 mm bzw. 23 mm vom Plattformrand entfernt 

waren. Unter diesen Bedingungen verbrachten sie etwa 68% (TR = 205 s ± 26 s) bzw. 63% 

(TR = 190 s ± 30 s) der Messzeit am Rand der Plattform. Für Objekte, die in einem Abstand 

von 173 mm direkt auf dem LED-Panorama gezeigt wurden, verringerte sich die 

Aufenthaltsdauer der HU-Fliegen am Plattformrand erheblich auf etwa 16% der gesamten 

Messzeit (TR = 50 s ± 9 s). Die geringste Zeit am Plattformrand verbrachten die HU-Fliegen 

bei ausgeschalteten LM (TR = 5 s ± 4 s). Die Kontrollfliegen hingegen zeigten eine leichte 

Tendenz, sich mit zunehmender Nähe der LM, sich immer länger am Plattformrand 

aufzuhalten. Jedoch verbrachten sie beim geringsten Objektabstand von 3 mm im Gegensatz 

zu den HU-Fliegen trotzdem nur etwa 4% (TR = 13 s ± 10 s) der gesamten Versuchsdauer 
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damit, das Objekt vergeblich zu erreichen (Abb. 23 weiße Balken). Für die weiteren 

Objektabstände ergaben sich die folgenden Werte: Distanz 50 mm: TR = 2 s ± 2 s, Distanz 

200 mm: TR = 0 s ± 0 s, keine LM: TR = 0 s ± 0 s. Eine mediane Zeit von 0 s kann sich 

ergeben, wenn die Fliegen ihren vergeblichen Versuch, die LM zu erreichen, noch vor dem 

Ablauf des drei Sekunden-Kriteriums beendeten. Für den jeweiligen Abstand wurde die 

Signifikanz mittels eines Mann-Whitney-U-Test zwischen den HU-Fliegen und den 

Kontrollfliegen bestimmt. Für die Abstände 3 mm, 23 mm und 173 mm ergab sich ein 

signifikanter Unterschied (p < 0,001). Allerdings ist selbst in der Abwesenheit von LM noch 

ein signifikant längerer Aufenthalt am Plattformrand zwischen HU- und Kontrollfliegen 

festzustellen (p < 0,05). 
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Abbildung 23: Perseveranz in Fliegen, die mit Hydroxy-Harnstoff behandelt worden waren. Fliegen, die kaum 
noch PK besitzen, brauchten länger, um eine nahe LM aufzugeben und zu verlassen. Präsentierte man Fliegen 
zwei gegenüberliegende LM, die vom Plattformrand nur 3 mm entfernt waren, so verbrachten sie im Mittel fast 
zwei Drittel der Messdauer in der Randzone. Die Unfähigkeit, die LM aufzugeben, nahm mit der Distanz der 
Objekte ab (graue Balken). Allerdings wurde weder bei einer Distanz von 173 mm noch bei ausgeschalteten LM 
das Niveau der Kontrolltiere erreicht (weiße Balken). Jedes Experiment dauerte 300 Sekunden. Pro Experiment 
wurden mindestens 19 Weibchen gemessen, wobei jedes Weibchen unter allen vier Bedingungen gemessen 
wurde. Gezeigt sind Mediane und ihre Standardfehler. 

 

 

3.7.3  Perseveranz bei einer Pilzkörper-Strukturmutante 
 

Eine unabhängige Kontrolle stellt die PK-Strukturmutante mbmN337 dar. Mit den Messungen 

an mbmN337 sollte überprüft werden, ob tatsächlich der Verlust der PK der Grund für das 

Auftreten der Perseveranz ist, wenn die Fliegen mit nahen, unerreichbaren LM konfrontiert 

werden. Lernexperimente haben gezeigt, dass die Reduktion der PK in dieser Mutante 

ausreichte, um eine olfaktorische Konditionierung zu stören, wohingegen eine operante 
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visuelle Konditionierung weiterhin möglich war (Heisenberg et al. 1985). Zusätzlich muss bei 

mbmN337 ein Sexualdimorphismus beachtet werden, da nur die weiblichen Tiere die Struktur-

mutation besitzen. In Abb. 24A ist die mediane Zeit der Perseveranzdauer pro Anlauf 

dargestellt. Weibliche mbmN337-Fliegen aus dem Originalstamm wurden nach der gleichen 

Methode, wie im vorherigen Unterkapitel beschrieben, bei einem Objektabstand von 23 mm 

auf ihre Perseveranz getestet. Interessanterweise zeigte sich bezüglich der Fähigkeit zum 

Ablassen von nicht erreichbaren Objekten (TR = 4,46 s ± 0,24 s; Abb. 24A-d) kein 

signifikanter Unterschied zu WT(B)-Fliegen (TR = 3,6 s ± 0,30 s; Abb. 24A-a). Um das 

Ausmaß des Strukturdefektes bei mbmN337  zu überprüfen, wurden Paraffin-Schnitte 

(Heisenberg und Böhl 1979, Heisenberg et al. 1995) angefertigt und das Volumen der Calices 

der getesteten Tiere vermessen (Abb. 24B). Der beschriebene, fast vollständige Verlust der 

PK (Heisenberg et al. 1985) konnte im aktuellen Zustand des Stammes in keinem einzigen 

Tier gefunden werden (VC = (30 ± 4,3) x 103 µm3; Abb. 24B-d). Das Gesamtvolumen beider 

PK erreicht beinahe das Niveau der wildtypischen Fliegen (VC = (40 ± 2,7) x 103 µm3; 

Abb. 24B-a). Um den ursprünglichen Zustand der Strukturmutante wieder herzustellen, wurde 

eine Rückkreuzung angesetzt. Eventuelle „Modifikatoren“, die den tatsächlichen Gendefekt 

kompensierten, sollten durch Rekombination mit dem Wildtypstamm entfernt werden. 

Zunächst wurde die Mutante mbmN337 mit dem Wildtypstamm WT(B) gekreuzt, der den 

tatsächlichen genetischen Hintergrund dieser Mutante darstellt. Aus der F1-Generation 

wurden 78 Einzelpaarkreuzungen angesetzt. Die F2-Generation wurde auf ihren PK-Phänotyp 

selektiert. Einer der untersuchten Stämme aus der F2-Generation besaß den ursprünglich 

beschriebenen extremen PK-Zustand. Von diesem rückgekreuzten Stamm wurden 59 Tiere 

auf das Vorhandensein der Perseveranz untersucht und anschließend das Volumen der Calices 

bestimmt. Die zwölf Tiere, die eine den HU-Fliegen ebenbürtige (siehe Abb. 26B, weißer 

Balken) Perseveranz aufwiesen (TR = 14,90 s ± 4,89 s; Abb. 24A-b), besaßen in der Tat kaum 

PK (VC = (0,8 ± 0,8) x 103 µm3; Abb. 24B-b). Die Perseveranzdauer ist signifikant verschie-

den (p < 0,001) von der wildtypischen Kontrolle (Abb. 24A-a). Die restlichen 47 Tiere 

zeigten keinen signifikanten Unterschied in der Aufenthaltsdauer am Plattformrand im 

Vergleich zum Wildtyp (TR = 4,6 s ± 4,89 s). Allerdings waren im Median noch etwa 27% 

des Volumens der PK vorhanden (VC = (11 ± 2,0) x 103 µm3; Abb. 24B). Für die Bestimmung 

des Signifikanzniveaus wurde ein Mann-Whitney-U-Test verwendet. 
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Abbildung 24: Perseveranz in einer PK-Strukturmutante. Die PK-Mutante mbmN337 wies im Originalstamm nur 
noch eine geringe Reduzierung der PK auf (B, d). Die mediane Zeit, die diese Fliegen in der Randzone 
verbrachten bevor sie die nahe LM aufgaben, ist nicht signifikant verschieden von der wildtypischen Kontrolle 
(A, d). Nach Rückkreuzung gegen WT(B) konnte ein Stamm etabliert werden, bei dem gelegentlich einzelne 
Fliegen kaum PK besaßen. Diejenigen, die den gleichen Verhaltensphänotyp aufzeigten, wie die mit Hydroxy-
Harnstoff behandelten Fliegen (Abb. 23), besaßen auch kaum PK (A, B - outcrossed 1). Alle anderen Fliegen, 
die aus der gleichen Rückkreuzung stammten aber keine Verhaltensauffälligkeiten aufwiesen, hatten dann auch 
noch mehr als 12% des normalen PK-Volumens (A, B - outcrossed 2). Gezeigt sind Mediane und ihre 
Standardfehler. 

 

 

3.7.4 Perseveranz nach genetischer Blockade von Synapsen in Pilzkörper-

Kenyonzellen 
 

Eine weitere unabhängige Kontrollmöglichkeit, um einen ursächlichen Zusammenhang 

zwischen dem Fehlen der PK und dem Auftreten der Perseveranz zu prüfen, bieten 

verschiedene GAL4-Linien, bei denen Teilpopulationen der PK-Kenyon-Zellen über den 
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Transkriptionsfaktor GAL4 spezifisch adressierbar sind. Kreuzt man diese Stämme mit der 

Tetanustoxin-Linie P[UAS-TNT-E] (Sweeney et al. 1995) dann kommt es durch die 

Expression von UAS-Tetanustoxin in den GAL4-exprimirenden Kenyon-Zellen zur einer 

Blockade aller chemischen Synapsen. Die Expressionsmuster der hier verwendeten GAL4-

Linien können bei Zars et al. (2000) nachgelesen werden. Da der genetische Hintergrund der 

hier verwendeten PK-GAL4-Linien Canton S ist, wurde eine cantonisierte Tetanustoxin-Linie 

P[UAS-CNT-E] verwendet. Für die Messungen der Perseveranz wurde der gleiche 

Versuchsaufbau, wie in Unterkapitel 3.7.3 beschrieben, verwendet. Ebenso wurde für die 

Bestimmung des Signifikanzniveaus ein Mann-Whitney-U-Test verwendet. 

Von den zur Verfügung gestandenen PK-spezifischen GAL4-Linien zeigten nur weibliche 

Fliegen der Linie P[GAL4]201Y über P[UAS-CNT-E] einen den HU-Fliegen qualitativ 

vergleichbaren Phänotyp (TR = 6,14 s ± 1,40 s; Abb. 25). Die Dauer der Perseveranz pro 

Anlauf erreichte nicht das Niveau der mbmN337-Fliegen (Abb. 24A-b) oder der HU-Fliegen 

(Abb. 26B); dennoch ist sie signifikant (p < 0,001) verschieden von der homozygoten 

Kontrolle P[GAL4]201y (201Y/201Y; TR = 3,04 s ± 0,40 s). Expressionsstudien mit dem 

Reportergen P[UAS-LacZ] markieren in diese GAL4-Linie hauptsächlich die γ-Loben der PK. 

Zwei weitere getestete, PK-spezifische GAL4-Linien P[GAL4]mb247 und P[GAL4]H24 

verhielten sich beim Aufgeben einer unerreichbaren LM wildtypisch.  

Neben den PK stellt der Zentralkomplex (ZX) eine weitere prominente Struktur des 

Fliegengehirns dar. Er ist spiegelsymmetrisch zur Medianachse, besitzt eine repetitive 

Struktur und ist im Gegensatz zu allen anderen Neuropilstrukturen aber nur einfach 

vorhanden (Hanesch et al. 1989). Läsionen im ZX führen zur einer allgemeinen Verstärkung 

oder Reduzierung der Aktivität in Insekten (Übersicht: Homberg 1987) aber auch zu 

Ausfällen in der visuellen Orientierung und Kontrolle der Schrittlängen (Strauss et al. 1992). 

Mit der Verwendung von ZX-Mutanten sollte überprüft werden, ob diese Struktur ebenfalls 

am Perseveranz-Phänotyp beteiligt ist. Weder die hier verwendeten ZX-Strukturmutanten 

(eboKS263, Q81, nobKS49, oc1) noch eine ZX-spezifische GAL4-Linie P[GAL4]c232 zeigten 

Perseveranz in Zusammenhang mit nahen Objekten. Die P[GAL4]c232 x P[UAS-CNT-E] 

Kreuzung diente in diesem Versuch ebenfalls als eine interne Kontrolle für die Kreuzungen 

von PK-GAL4-Linien zu P[UAS-CNT-E]. Ein Vergleich zwischen den verwendeten PK-

GAL4-Linien und P[GAL4]c232 x P[UAS-CNT-E] zeigt, dass ausschließlich die Weibchen 

der P[GAL4]201 x P[UAS-CNT-E] Kreuzung signifikant verschieden sind (201Y/CNT-E; 

p < 0,05).  
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Abbildung 25: Perseveranz in einer PK-GAL4-Linie. Verschiedene PK-spezifische GAL4-Linien wurden mit 
Tetanus-Toxin gekreuzt (blockt chemische Synapsen). Allerdings zeigten nur die Weibchen der Linie 
P[GAL4]201y einen leichten Perseveranz-Phänotyp, wenn sie mit nahen LM konfrontiert wurden (siehe auch 
Abb. 20/21). Als Kontrolle dienten eine Zentralkomplex-GAL4-Linie P[GAL4]c232 sowie Zentralkomplex-
Strukturmutanten, die ebenfalls keinen Phänotyp hatten. Gezeigt sind Mediane und ihre Standardfehler. 

 

 

Weitere, mit Tetanustoxin gekreuzte GAL4-Linien konnten aus verschiedenen Gründen nicht 

auf Perseveranz getestet werden. So zeigte sich P[GAL4]ok107 (Connolly et al. 1996) über 

P[UAS-CNT-E] extrem bewegungseingeschränkt. Diese Fliegen waren kaum in der Lage zu 

laufen und saßen die meiste Zeit über leicht zitternd auf der Stelle. Allerdings beschränkt sich 

das Expressionsmuster von P[GAL4]ok107 nicht nur auf die PK, sondern erstreckt sich auch 

auf andere Regionen, wie z. B. die Augen oder die große Kommissur. Die Immobilität könnte 

also eine Folge der Expression von Tetanustoxin in anderen Regionen des zentralen 

Nervensystems sein. Ebenso verursachte die Blockierung der chemischen Synapsen in allen 

dopaminergen Zellen durch die Linie P[GAL4]TH (Friggi-Grelin et al. 2003) eine reduzierte 

Mobilität sowie eine eingeschränkte Objektfixation. Dopaminerge Zellen befinden sich auch 

in den PK und im ZX (Friggi-Grelin et al. 2003). Läsionen im ZX führen allerdings häufig zur 

einer eingeschränkten Laufaktivität (Strauss und Heisenberg 1993, Strauss et al. 1992). 

Speziell Defekte in der Protozerebralbrücke können sich auch auf die Objektfixation 

auswirken (Mronz 2000). Des Weiteren führte die Expression von Tetanustoxin in 

P[GAL4]c772 zu einer pupalen Letalität. Auch hier zeigen mit dem Marker P[UAS-LacZ] 

durchgeführte Expressionsstudien, dass sich neben den PK auch Expression im 

Ellipsoidkörper und den Antennalloben findet. Bei der P[GAL4]TH-Linie wurde eine 

konditionale Deaktivierung der Synapsen durch das mutante temperatursensitive Shibire 

UAS-shits1 (Schwaerzel et al. 2003) erreicht. Die Blockade der Synapsen wurde erst in den 

adulten Tieren aktiviert. Die Expression von Shibire führte bei der restriktiven Temperatur 
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von 33°C bei dieser GAL4-Linie ebenso zu einer geringen Aktivität und einem Mangel an 

Objektfixation. Da die Wirkung von Tetanustoxin sich ausschließlich auf chemische 

Synapsen beschränkt, wurde auch das die Zellapoptose einleitende Gen Reaper P[UAS-rpr] 

(Zhou et al. 1997) verwendet, um die betreffenden Neurone in der Linie P[GAL4]201y 

vollständig zu entfernen. Allerdings waren die Nachkommen dieser Kreuzung embryonal letal 

und konnten somit nicht getestet werden. Die Tabelle 1 beinhaltet die Zahlenwerte der in 

Abb. 25 präsentierten Daten. 

Genotyp Median Standard Error of the Median 
201y/201y 3.04 0.40 
201y/CNT-E female 6.14 1.40 
201y/CNT-E male 5.01 0.71 
mb247/mb247 3.04 0.55 
mb247/CNT-E female 4.18 0.56 
mb247/CNT-E male 5.26 0.72 
H24/H24 2.71 0.44 
H24/CNT-E female 3.90 0.93 
H24/CNT-E male 3.90 0.33 
Canton S (CS) 3.93 0.52 
c232/c232 4.75 0.68 
c232/CNT-E female 4.40 0.50 
WT(B) 4.00 0.51 
eboKS263 4.57 0.56 
Q81 4.17 0.37 
nobKS49 5.11 0.78 
oc1 4.52 0.27 
c772/CNT-E pupal lethal  
ok107/CNT-E immobile  
TH/CNT-E reduced object fixation; 

reduced locomotor activity
 

TH/shits1 reduced object fixation; 
reduced locomotor activity

 

201y/rpr embryonic lethal  
 
Tabelle 1: Übersicht der Median-Werte sowie deren Standardfehler für jeden Genotyp aus Abbildung 25, sowie 
der nicht auf Perseveranz testbaren Kreuzungen. 
 

 

3.7.5  Perseveranz bei extrem pilzkörperreduzierten Fliegen unter 

 verschiedenen Bedingungen 
 

In diesem Unterkapitel werden einige zusätzliche Experimente vorgestellt, die an extrem PK-

reduzierten Fliegen durchgeführt wurden, um zu erforschen, ob die Perseveranz ein isoliertes 

Phänomen des Landmarkenlaufs darstellt oder eine generelle Funktion der intakten PK 
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aufgezeigt werden kann. Zunächst war zu fragen, ob die PK-reduzierten Fliegen vielleicht nur 

das Wasser des Grabens sensorisch nicht erfassen konnten. Deshalb wurde die Qualität des 

Wassers verändert, das die Lauffläche umschließt. Es wurde Chinin zugesetzt, das bekannt ist 

für seine abstoßende Wirkung auf Drosophila. 50 mg des wasserunlöslichen Chinin-Pulvers 

wurde mit Hilfe von rauchender Schwefelsäure in 60 ml destilliertem Wasser gelöst (pH-Wert 

6). Zum Vergleich: das Getränk „Bitter Lemon“ enthält pro Liter etwa 80 mg des bitter 

schmeckenden Chinins. Mit diesem Versuch sollte überprüft werden, ob etwa das 

gustatorische System an den Tarsen der HU-Fliegen durch die HU-Prozedur beeinträchtigt 

worden war. Im Vergleich zu den Kontrollfliegen (TR = 4,45 s ± 0,35 s; Abb. 26B1) 

verbringen die HU-Fliegen bei unbehandeltem Wasser etwa die dreifache Zeit am 

Plattformrand (TR = 12,63 s ± 3,95 s; Abb. 26B2), bevor sie die LM aufgeben. In Gegenwart 

von gelöstem Chinin zeigten die HU-Fliegen eine um etwa die Hälfte reduzierte 

Perseveranzdauer (TR = 6,0 s ± 2,12 s; Abb. 26C2). Interessanterweise ging aber die Zeit, die 

wildtypische Fliegen am Plattformrand verbringen, unter den selben Bedingungen ebenfalls 

um etwa die Hälfte zurück (TR = 1,6 s ± ,30 s; Abb. 26C1).  

In einem weiteren Kontrollexperiment wurde die Dauer der Perseveranz bei unbehandeltem 

Wasser unter Rotlichtbedingungen gemessen, da die Sehrezeptoren der Fliegen für diesen 

Wellenlängenbereich des Lichts nicht sensitiv sind und sie somit Objekte visuell nicht 

wahrnehmen können. Die Spur der Fliege kann dann aber trotzdem aufgezeichnet werden. 

Mit diesem Versuch sollte überprüft werden, ob das Auftreten der Perseveranz ausschließlich 

von der Präsenz von sichtbaren Objekten abhängt. Es zeigte sich, dass unter diesen 

Bedingungen die Dauer der Perseveranz in HU-Fliegen (TR = 5,04 s ± 0,61 s; Abb. 26A2) 

annähernd das Niveau der Kontrollfliegen (TR = 3,71 s ± 0,25 s; Abb. 26A1) erreichte.  

Das Phänomen der Perseveranz in HU-Fliegen war ja zunächst dadurch definiert worden, dass 

sie für lange Zeiten versuchen, die LM zu erreichen. Ein naheliegendes Experiment bestand 

also darin, ihnen zu erlauben, die Objekte zu erreichen. Um dies zu ermöglichen, wurden auf 

einer runden Plattform mit dem Durchmesser von 85 mm zwei kleine Schlitze unter 180° vor 

dem Wassergraben in die Lauffläche gefräst, in die jeweils eine aus schwarzem Karton 

gefertigte, 15 mm breite und 55 mm hohe LM senkrecht eingefügt wurde (Abb. 26 Skizze 

rechts). Gemessen wurde die mediane Zeit, die die Fliegen auf dem Objekt pro Anlauf 

verbrachten sowie die mediane Anzahl der Landmarkenbesuche. Die HU-Fliegen verbrachten 

weniger Zeit auf den Objekten (TR = 7,90 s ± 0,60 s; Abb. 26D2) als die Kontrollfliegen 

(TR = 10,20 s ± 0,62 s; Abb. 26D1), jedoch besuchten sie diese Objekte mehr als zweimal so 

oft (NV = 53 ± 7; Abb. 26E2) wie die Kontrollfliegen (NV = 21 ± 2; Abb. 26E1). 
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Abbildung 26: Perseveranz in HU-Fliegen. Änderte man die Qualität des Wassers, indem man darin Chinin 
löste (abschreckend für Fliegen), dann reduzierte sich signifikant die Aufenthaltsdauer in der Randzone der 
Plattform bei den PK-reduzierten HU-Fliegen (C2) und den Kontroll-Fliegen (C1) um den gleichen Faktor. 
Damit reagierten zwar die extrem PK-reduzierten Fliegen auf die Chemikalie, jedoch hatten sie immer noch 
signifikante Probleme, die nahen LM aufzugeben. Im Dunkeln mit unbehandeltem Wasser verschwanden diese 
Unterschiede (A2). Die chemischen Rezeptoren für Chinin an den Tarsen sind demnach ausreichend funktionell. 
Erlaubt man den HU-Fliegen, die LM zu erreichen (Zeichnung oben rechts), dann laufen sie mehr als zweimal so 
oft (E2) die LM an als die Kontrollfliegen (E1). Die Signifikanzniveaus können der Tabelle 2 entnommen 
werden. Pro Experiment wurden mindestens 14 Weibchen gemessen. Gezeigt sind Mediane und ihre 
Standardfehler. 

 

 

Der Versuch mit erreichbaren LM wurde als Kontrolle auch mit mbmN337-Fliegen 

durchgeführt, die auf das Vorhandensein von Perseveranz bei nicht erreichbaren LM 

vorselektiert waren (Daten graphisch nicht gezeigt). Im Gegensatz zu HU-Fliegen ergab sich 

kein signifikanter Unterschied in der verbrachten Zeit auf der LM zwischen den PK-

Strukturmutanten mit (TR = 15,75 s ± 8,95 s) und ohne (TR = 15,75 s ± 1,59 s) Perseveranz in 

der Gegenwart von nahen Objekten und solchen, die keinen Phänotyp aufwiesen. Der große 

Fehler von 8,95 s kommt durch einmal längere, einmal kürzere Pausen auf der Landmarke 
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zustande, die sich in der Größenordnung bei HU-Fliegen allerdings nicht ergeben. Es ergab 

sich auch kein signifikanter Unterschied in der Anzahl der Besuche auf einer Landmarke, 

zwischen den PK-Strukturmutanten mit (NV = 17 ± 8) und ohne (NV = 22 ± 6) Perseveranz in 

der Gegenwart von nahen Objekten.  

Der für WT(B) beschriebene Perseveranz-Phänotyp in Gegenwart von unbehandeltem Wasser 

und unerreichbaren LM in einem Abstand von 50 mm wurde ebenfalls mit einem zweiten, mit 

HU behandelten Wildtypstamm (Canton S (CS)) durchgeführt, um zu zeigen, dass dieser 

Phänotyp unabhängig von dem jeweiligen genetischen Hintergrund ist (Daten graphisch nicht 

gezeigt). Es hat sich herausgestellt, dass HU-CS-Fliegen ebenfalls Perseveranz in Gegenwart 

von nahen LM zeigen. Es ergab sich kein signifikanter Unterschied zwischen HU-CS 

(TR = 9,63 s ± 4,63 s) und HU-WT(B) (Abb. 26B2). HU-CS-Fliegen waren jedoch signifikant 

verschieden (p < 0,001) von CS-Kontrollfliegen (TR = 3,93 s ± 0,52 s). Die Tabelle 2 zeigt die 

Signifikanzniveaus zwischen den wichtigsten Kombinationen der in Abb. 26 präsentierten 

Ergebnisse. Für die Bestimmung des Signifikanzniveaus wurde ein Mann-Whitney-U-Test 

verwendet. 

 
Combination Level of significance Combination Level of significance 
A1 vs. A2 P < 0.01 E1 vs. E2 P < 0.001 
B1 vs. B2 P < 0.01 B1 vs. C1 P < 0.001 
C1 vs. C2 P < 0.01 B2 vs. C2 P > 0.05 (n.s.) 
D1 vs. D2 P < 0.05 A2 vs. B1 P > 0.05 (n.s.) 
 
Tabelle 2: Darstellung der Signifikanzniveaus zwischen den wichtigsten Kombinationen der in Abb. 26 
präsentierten Ergebnisse. Für die Bestimmung des Signifikanzniveaus wurde ein Mann-Whitney-U-Test 
verwendet. 
 

 

3.7.6 Erzeugung einer Konfliktsituation für extrem pilzkörperreduzierte 

Fliegen 
 

In den bisher gezeigten Experimenten zur Messung der Perseveranz wurde stets nur ein nahes 

Objekt als ein attraktiver Stimulus präsentiert. PK-reduzierte Fliegen sind offenbar nicht 

unmittelbar in der Lage, den Anlauf auf eine nahe LM aufzugeben, obwohl sie das Wasser 

durchaus als Barriere wahrnehmen (Abb. 26C). Ziel dieses Versuches war es nun, PK-

reduzierte Fliegen (HU-Fliegen) in eine Konfliktsituation zu bringen, in der zwei attraktive 

Reize gleichzeitig präsent sind. In einer solchen Situation ist es notwendig, beide Reize intern 

zu vergleichen und eine Entscheidung zu treffen, welcher Verhaltensweise Vorrang gewährt 

wird. Hierfür wurde der gleiche Aufbau wie in Unterkapitel 3.7.2 verwendet und erweitert, 
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indem ein schmaler, für die Fliege nicht sichtbarer Streifen einer 50%igen Zuckerlösung auf 

die Lauffläche aufgebracht wurde (Abb. 27, Skizze: schwarzer Balken auf Lauffläche). Bevor 

die Messung begann, wurden die Fliegen 24h futterdepriviert. Die vorgehungerten Fliegen 

wurden einzeln in die Mitte der Plattform gesetzt und das erstmalige ungestörte Überqueren 

der Zuckerspur aufgezeichnet. Die Breite der Zuckerspur (ca. 4 mm) wurde so gewählt, das 

mindestens eines der Vorderbeine beim Überqueren der Zuckerlösung Kontakt hatte. Die 

Erstanläufe der PK-reduzierten Fliegen sowie der Kontrollfliegen sind in Abb. 27 gezeigt. 

49% der HU-Fliegen überquerten die Zuckerspur, ohne stehen zu bleiben (CS = 0,49; Abb. 27, 

weißer Balken), wohingegen bei den Kontrolltieren der Prozentsatz an ununterbrochenen 

Überquerungen nur 15% betrug (CS = 0,15; Abb. 27, grauer Balken). Dieser Versuch wurde 

zusätzlich mit auf Vorhandensein der Perseveranz vorselektierten mbmN337-Fliegen 

durchgeführt. Die Häufigkeit an ununterbrochenen Überquerungen war jedoch sowohl in den 

Gruppen der PK-Strukturmutanten mit wie ohne Perseveranz in Gegenwart von nahen 

Objekten gleich gering. Da in diesem Fall ausschließlich die erste Entscheidung einer Fliege 

berücksichtigt wurde, konnten keine Fehlerbalken berechnet werden. Hierfür wäre zunächst 

die Berechnung eines Mittelwertes für eine Fliege notwendig gewesen. Dann hätte jede Fliege 

mehrfach gemessen werden müssen und damit wäre der für dieses Experiment wichtige 

Hungerstatus nicht mehr kontrollierbar gewesen. 
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Abbildung 27: Entscheidung in Konfliktsituationen. Stark vorgehungerten, PK-reduzierten Fliegen wurde 
gleichzeitig eine nahe LM und eine unsichtbare Zuckerspur präsentiert (Zeichnung – schwarzer Balken), über die 
sie laufen mussten, wenn sie die LM erreichen wollten. Etwa die Hälfte der PK-reduzierten Fliegen überquerte 
die Zuckerspur, ohne stehen zu bleiben, wohingegen nur 15% der Kontrollfliegen weiterliefen. 85% der 
normalen Fliegen unterbrechen den Anlauf, um den Rüssel auszustrecken und zu fressen. Da in diesem Fall 
ausschließlich die erste Entscheidung einer Fliege berücksichtigt wurde, konnten keine Fehlerbalken berechnet 
werden. 
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3.8  Untersuchung zur Objektrepräsentation im Gehirn 
 

Die bisherigen Untersuchungen des visuellen Orientierungsverhaltens in Drosophila 

beinhalteten ihre Reaktionen auf stets sichtbare Objekte. Das hatte zur Folge, dass die Fliegen 

bei der Objektwahl und dem darauf folgenden Anlauf nicht notwendigerweise auf 

Gedächtnisinhalte zurückgreifen mussten, da die Objekte immer präsent waren. Jedoch wäre 

es möglicherweise von Vorteil, wenn die Positionen der Objekte im Raum zumindest 

kurzfristig im Gehirn der Fliege repräsentiert wären. 

 

 

3.8.1  Repräsentation des Ortes eines zuvor gesehenen Objektes  
 

Strauss und Pichler (1998) fanden bei laufenden Fliegen eine bemerkenswert lange 

Persistenzzeit für den ursprünglichen Kurs auf Objekte, die während des Anlaufs plötzlich 

verschwanden. In diesen Experimenten wurden Drosophila zwei gegenüberstehende oder eine 

einzelne LM präsentiert. Sobald sie jedoch die Plattformmitte der Lauffläche passiert hatten, 

verschwand das von ihnen gewählte Objekt. Unter diesen Bedingungen waren wildtypische 

Fliegen in der Lage, noch für einige Sekunden ihren Anlauf fortzusetzen, wohingegen ZX-

Strukturmutanten signifikant schneller die Richtung verloren. Diese Versuche beweisen 

allerdings nicht eindeutig die Existenz einer Objektrepräsentation in Drosophila, da es sich 

hier z. B. auch um eine Strategie der Vermeidung von häufigem Kurswechsel handeln könnte. 

Um einen eventuellen Einfluss der Objektrepräsentation auf die Beibehaltung einer 

Objektwahl untersuchen zu können, wurde der Versuchsaufbau von Strauss und Pichler 

(1998) in der folgenden Weise modifiziert. Zunächst lief die Fliege eine 12° breite, auf dem 

LED-Panorama frontal positionierte LM an. Nach einer Sekunde wurde diese LM 

ausgeschaltet und eine gleichartige LM unter einem Sichtwinkel von 90° gezeigt. Die 

Sequenz der Objektpräsentationen wurde vom Computer gesteuert. Die Blickwinkel der 

Fliege wurden sukzessive vermessen und für die Bestimmung einer erfolgten Kurskorrektur 

herangezogen. Nach kurzer Zeit änderte nämlich die Fliege ihren Kurs in Richtung der neuen 

LM. Sobald diese LM mit einer Abweichung von höchstens +/−15° fixiert wurde, blieb sie 

ebenfalls nur noch für eine Sekunde eingeschaltet. Gemessen wurde schließlich die Richtung 

der darauf folgenden Kurskorrektur ohne sichtbare LM. Diese konnte entweder in die 

Richtung der zuerst gezeigten LM stattfinden (Hinwendung) oder in die Gegenrichtung 

(Abwendung). Eine Wahl galt als getroffen, wenn die Körperachse mehr als 45° von ihrer 
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ursprünglichen Ausrichtung abwich (Mittelung der drei letzten Stellungen der Körper-

längsachsen vor dem Abschalten der zweiten LM; Abb. 28 Skizze). Fliegen, die auf die 

zweite LM nicht reagierten, indem sie z. B. stehenblieben oder ihren Kurs beibehaltend bis 

zum Rand der Plattform liefen, wurden von der Statistik ausgeschlossen. Sollten 

Gedächtnisinhalte bei dieser Entscheidung für die Fliegen keine Rolle spielen, dann wäre die 

Wahrscheinlichkeit für eine Hin- oder Abwendung zufallsverteilt gewesen. Die Ergebnisse 

dieser Versuche sind in Abb. 28 gezeigt. Wildtypische Fliegen wendeten sich mit 83%iger 

Wahrscheinlichkeit wieder der zuerst gesehenen LM zu (PV = 0,83 ± 0,03; t-Test gegen 0,5: 

p < 0,001). Die ZX-Strukturmutanten eboKS263 (PV = 0,58 ± 0,05; t-Test gegen 0,5: p > 0,05) 

und ccdKS135 (PV = 0,63 ± 0,04; t-Test gegen 0,5: p < 0,05) sowie Tiere mit der genetischen 
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Abbildung 28: Versuch zur Repräsentation von Objekten im Gehirn von Drosophila. Der Versuch bestand aus 
zwei aufeinander folgenden Schritten. Im ersten Schritt liefen die Fliegen auf eine 12° breite, 200 mm weit 
entfernte LM zu. Nach einer Sekunde wurde diese LM ausgeschaltet und eine gleichartige LM lateral 
eingeblendet. Nachdem die Fliege eine Sekunde lang auf diese LM zugelaufen war, wurde auch sie 
ausgeschaltet. Ausgewertet wurde die erste Kursänderung, die mehr als 45° vom zweiten Kurs abwich 
(Zeichnung oben). Wildtypische Fliegen wendeten sich mit 83%iger Wahrscheinlichkeit der zuerst gezeigten 
LM zu. Wurde als Kontrolle im ersten Schritt keine LM eingeblendet bzw. fand dieser Schritt im Dunkeln statt, 
dann sank die Wahrscheinlichkeit, die ursprüngliche Laufrichtung wieder aufzunehmen, auf 63% bzw. 58%. Die 
ZX-Strukturmutanten eboKS263 und ccdKS135 sowie die ZX-GAL4-Linie P[GAL4]c232 gekreuzt zu Tetanustoxin-
Linie P[UAS-PIN7] waren nicht signifikant verschieden von den WT-Kontrollen im Dunkeln. Damit könnte der 
Ort der Objektrepräsentation möglicherweise der ZX sein. Die homozygote P[GAL4]c232 sowie die 
heterozygote P[UAS-PIN7] Kontrolle waren nicht signifikant verschieden vom Wildtyp-Originalexperiment. Pro 
experimenteller Gruppe wurden 15 Weibchen gemessen, die insgesamt je 150 Anläufe absolvierten. 
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Konstitution P[GAL4]c232; P[UAS-TNT(PIN7)], in denen durch Tetanustoxinexpression die 

chemischen Synapsen von Ringneuronen im Ellipsoidkörper des ZX inaktiviert waren 

(PV = 0,59 ± 0,03; t-Test gegen 0,5: p < 0,05), zeigten eine gegenüber dem Wildtyp 

signifikant reduzierte Wahrscheinlichkeit einer Hinwendungsreaktion (in allen drei Fällen 

p < 0,001). Jedoch sank diese mit Ausnahme von eboKS263, die nicht signifikant verschieden 

von Gleichwahl wählten, in keinem Fall ganz auf Zufallsniveau ab. P[UAS-TNT(PIN7)] ist 

eine Tetanustoxin-Linie, die im Labor von H. Scholz (UC San Francisco) durch eine erneute 

Aktivierung des P-Elements im P[UAS-TNT-E]-Stamm (Sweeney et al. 1995) hergestellt 

wurde. Einen Überblick über die hier verwendeten ZX-Strukturmutanten findet sich in Strauss 

und Heisenberg (1993). eboKS263 und ccdKS135 wurden ausgewählt, weil sie in dem oben 

beschriebenen Experiment von Strauss und Pichler (1998) eine signifikant kürzere 

Persistenzzeit als der Wildtyp aufwiesen (Strauss 2003; mündliche Mitteilung). Die 

homozygote P[GAL4]c232-Kontrolle (PV = 0,78 ± 0,03; t-Test gegen 0,5: p < 0,001) sowie 

die heterozygote P[UAS-TNT(PIN7)] Kontrolle (P[UAS-TNT(PIN7)] über Canton S) 

(PV = 0,81 ± 0,04; t-Test gegen 0,5: p < 0,001) verhielten sich nicht signifikant verschieden 

vom Wildtyp, jedoch höchst signifikant verschieden von P[GAL4]c232 x P[UAS-TNT(PIN7)] 

(p < 0,001). 

Um zu prüfen, ob es sich hier tatsächlich um die Wirkung einer Objektrepräsentation oder um 

eine idiothetische Kurskontrolle bzw. Pfadintegration handelt (mit deren Hilfe z. B. 

Wüstenameisen navigieren; Übersicht: Wehner 2003), wurden zwei weitere Kontrollen 

durchgeführt. Denn wenn sich die Tiere ihren Pfad bzw. ihre Kurswechsel merken können, 

dann könnte es auch sein, dass sie einfach nur eine alternierende Kurswechselstrategie 

bevorzugen, die in diesem Versuch als Objektrepräsentation missinterpretiert werden könnte. 

Im ersten Kontrollversuch wurde die erste LM nicht gezeigt; das LED-Panorama blieb hell 

erleuchtet. Für die Versuchsdurchführung war es dann notwendig, dass die Fliege, kurz bevor 

sie die Plattformmitte erreichte, mindestens zwei Sekunden lang ein gerades Stück Weg 

zurücklegte. Erfüllte die Fliege diese Bedingung, dann wurde die zweite, laterale LM 

eingeblendet. Die weiteren Kriterien wurden, wie oben dargestellt, unverändert beibehalten. 

Unter diesen Bedingungen wendeten sich wildtypische Fliegen mit einer Wahrscheinlichkeit 

von 65% nach dem Abschalten der LM der ursprünglichen Laufrichtung zu (PV = 0,65 ± 0,03; 

t-Test gegen 0,5: p < 0,01). Dennoch kann man für diesen Versuch nicht ausschließen, dass 

sich die Fliegen nach LM orientiert haben, die zwar nicht auf dem LED-Panorama zu sehen 

waren, aber Teile der Konstruktion der Arena oberhalb des LED-Panoramas darstellen 

konnten. Deshalb fand im zweiten Kontrollversuch die erste Sequenz unter 
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Rotlichtbedingungen statt. Für die Kamera waren die Fliegen gut sichtbar, sie selbst konnten 

sich jedoch visuell nicht mehr orientieren, da sie für diese Wellenlänge des Lichts praktisch 

blind sind. In den Fällen, in denen die Fliegen auch hier mindestens zwei Sekunden lang ein 

gerades Stück Weg zurückgelegt hatten, wurde das LED-Panorma wieder vollständig 

erleuchtet und die laterale LM eingeblendet. Die weiteren Kriterien wurden unverändert 

beibehalten. Durch diese Maßnahme wurde eine Wahrscheinlichkeit für eine Hinwendungs-

reaktion zur ursprünglichen Laufrichtung ohne ursprüngliche Landmarkenwahl von nur noch 

58% festgestellt (PV = 0,58 ± 0,04; t-Test gegen 0,5: p > 0,05). 

 

 

3.8.2 Bestimmung der Vorzeichen-Sequenz für spontane Richtungswechsel 
 

Die Experimentdurchführung zur Untersuchung des Vorhandenseins einer Objektrepräsenta-

tion in Drosophila (siehe Unterkapitel 3.8.1) basierte auf der Annahme, dass die Sequenz der 

aufeinander folgenden Kurskorrekturen in laufenden Fliegen in Abwesenheit von LM 

prinzipiell zufallsverteilt ist. Würden die Fliegen mit höherer Wahrscheinlichkeit z. B. nach 

einer Kurskorrektur im Uhrzeigersinn als nächsten Richtungswechsel eine Drehung gegen den 

Uhrzeigersinn bevorzugen, dann ergäbe sich für den in Abb. 28 gezeigten Versuch eine 

größere Präferenz für die ursprüngliche Laufrichtung, die jedoch nicht auf einer 

positionsabhängigen Objektrepräsentation basieren würde, sondern auf einer Bevorzugung 

von alternierenden Richtungswechseln. Um die Zufälligkeit zu testen, wurden die Abfolgen 

spontaner Richtungswechsel auf einer runden Plattform mit einem Durchmesser von 85 mm 

gemessen. Über eine Zeitspanne von jeweils zehn Minuten wurden die Laufspuren von 34 

Fliegen unter Rotlichtbedingungen aufgenommen und nachträglich auf die Sequenz der 

Vorzeichen für Richtungswechsel ausgewertet. Jede Sequenz begann mit dem Verlassen der 

Randzone (Abb. 29 Skizze: gestrichelter Kreis) und endete wieder mit dem Eintritt der Fliege 

in die Randzone. Wenn die Fliege den Kreis verließ, wurde aus den ersten drei Winkeln der 

Körperachse ein Mittelwert als Referenz gebildet. Sobald der Winkel der Körperachse sich 

um mehr als 30° in einer Auswertung bzw. um 45° in einer zweiten Auswertung zum 

Referenzwert veränderte, galt das als Beginn einer Richtungsänderung. Sie galt als beendet, 

wenn sich die Körperachse der Fliege (Samplingrate: 10 Hz) zum vorherigen Wert um nicht 

mehr als 20° unterschied. Danach wurde ein neuer Referenzwert gebildet, der die Ermittlung 

der nächsten Kurskorrektur ermöglichte. Der häufigste Fall war, dass die Fliege die Randzone 

verließ und nach einer Kurskorrektur sie wieder erreichte. Sequenzen mit mehr als zwei 
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aufeinaderfolgenden Kurswechseln (vom Verlassen der Randzone bis zum Wiedereintritt) 

traten kaum auf. Für die Statistik wurden nur Sequenzen ausgewertet, in denen ausschließlich 

zwei Richtungswechsel stattfanden, wobei zwischen einer alternierenden Abfolge an 

Kurswechseln („Sequence: „AB“; Abb. 29 Skizze oben) und einer Abfolge von Kurswechseln 

die zweimal hintereinander in die gleiche Richtung stattfanden („Sequence „AA“; Abb. 29 

Skizze unten) unterschieden wurde. Drosophila hatte eine geringe, jedoch nicht signifikante 

Präferenz von 53% für eine alternierende Abfolge von Richtungswechseln (PA = 0,53 ± 0,02; 

t-Test gegen 0,5: p > 0,05; Abb. 29A). Unter diesen Bedingungen produzierten 34 Fliegen 

insgesamt 854 Ereignisse. Dieselben Laufspuren wurden nochmals ausgewertet, jedoch wurde 

als Kriterium für den Beginn eines Kurswechsels eine Änderung um 45° bezüglich des 

Winkels der Körperlängsachse vom Referenzwert festgelegt. Damit ergab sich eine 

geringfügig höhere, allerdings signifikante Präferenz von 60% für die Sequenz AB 

(PV = 0,60 ± 0,03; t-Test gegen 0,5: p < 0,01; Abb. 29B) als bei einem Kurswechsel-Kriterium 

von 30°. In diesem Fall wurden insgesamt 387 Ereignisse im Datenmaterial gefunden. 
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Abbildung 29: Bestimmung des Grades an Zufälligkeit für Richtungsänderungen. Die Laufspuren der Fliegen 
wurden für zehn Minuten im Dunkeln aufgezeichnet und anschließend ausgewertet. Sobald die Fliege eine 
definierte Randzone verließ (Zeichnung rechts im Bild; gestrichelter Kreis), wurde aus den ersten drei Winkeln 
der Körperachse ein Mittelwert als Referenz gebildet. Die erste Kurskorrektur galt als erfolgt, wenn eine 
Abweichung zur Referenz von mehr als 30° (A) bzw. 45° (B) stattgefunden hatte. Die Kurskorrektur galt als 
beendet, wenn sich die Körperachse der Fliege zum letzten Wert um nicht mehr als 20° unterschied. Danach 
wurde ein neuer Referenzwert gebildet, der die Ermittlung der nächsten Kurskorrektur ermöglichte. Die Sequenz 
der Richtungsänderungen wurde so lange bestimmt, bis die Fliege wieder die Randzone erreicht hatte. Die 
häufigste Sequenz bestand aus nur einer Kurskorrektur. Diese und Sequenzen mit mehr als zwei Kurskorrekturen 
wurden für die Statistik nicht berücksichtigt. Es wurden nur die zweithäufigsten Sequenzen, mit zwei 
aufeinander folgenden Kursänderungen in Betracht gezogen, wobei zwischen alternierenden Kurswechseln 
„Sequence: AB“ und Richtungsänderungen die aufeinanderfolgend in die gleiche Richtung wiesen „Sequence: 
AA“ (Zeichnung rechts im Bild). Es konnte eine geringe Präferenz von etwa 53% (A) bzw. 60% (B) für ein 
abwechselndes Vorzeichen der Kursänderungen gefunden werden. Diese Werte stimmen mit der in Abb. 28 
gefundenen sog. „Grundlinie“ überein. Es wurden 34 Weibchen gemessen. 
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Überraschenderweise entsprechen die Präferenzwerte für alternierende Kurswechsel etwa den 

in Abb. 28 gezeigten Präferenzwerten für die Dunkel-Kontrolle in WT-Fliegen, für die ZX-

Mutanten sowie für die Tetanustoxin exprimierende ZX-GAL4-Linie. Die hier gefundene 

geringfügige Präferenz für alternierende Kurswechsel bildet damit wahrscheinlich die 

tatsächliche Grundlinie (etwa 53% bis 60%) für die in Abb. 28 gezeigten Hinweise zur 

Existenz einer Objektrepräsentation. 

 

 

3.8.3  Vermeidung des zuletzt besuchten Objektes 
 

In den Kapiteln 3.2 und 3.3 wurde gezeigt, dass insbesondere die Geschwindigkeit der 

Objektbewegung auf der Retina (z. B. verursacht durch ein nahes Objekt) und die möglichst 

frontale Position eine wichtige Rolle für die Objektwahl spielten. Des Weiteren wurde 

gezeigt, dass, wenn sich das ausgewählte Objekt als unerreichbar herausgestellt hat, das 

Aufgeben dieses Objektes ein Prozess ist, der höhere Zentren des Gehirns involviert (die PK; 

siehe Kap. 3.7). In der Regel kann eine intakte Fliege ein unerreichbares Objekt nach kurzer 

Zeit aufgegeben, sich von ihm abwenden und es verlassen. Allerdings ist das zu verlassende 

Objekt gleichzeitig auch zu diesem Zeitpunkt das näheste Objekt. Aufgrund dieser Tatsache 

müsste die Fliege, bedingt durch ihre Präferenz für nahe Objekte von dieser LM sofort wieder 

eingefangen werden. Wie vermeidet Drosophila in einer solchen Situation eine Wiederwahl? 

Um hierauf eine Antwort zu finden, führte Schuster (1997) einige Experimente mit um die 

Fliege rotierenden Objekten durch, die teilweise auch noch maskiert wurden. Es hat sich 

herausgestellt, dass die Verfolgung dieser Objekte durch die Fliege abgebrochen wurde, wenn 

die Maske, die das rotierende Objekt kurzzeitig verdeckte, eine azimutale Breite von mehr als 

40° besaß. Diese Versuche führten in der Summe zu der Hypothese, dass Drosophila Objekte 

nur in einem Fenster wiedererkennt, das etwa eine Größe von 40° besitzt. Um eine 

Wiederwahl zu vermeiden, müsste Drosophila das Fenster mit dem zu verlassenden Objekt 

mitbewegen. Eine alternative Erklärungsmöglichkeit bieten die in dieser Arbeit gewonnen 

Erkenntnisse, wonach eine im hinteren Bereich des Auges präsentierte LM verlassen wird 

(Abb. 20A). In den meisten Fällen führte die Präsentation einer LM im caudolateralen 

Augenbereich von laufenden Fliegen zur einer spontanen Abwendungsreaktion. Diese 

Reaktion würde das Verlassen einer LM unterstützen. Wenn sich die Fliege zunächst 

stereotyp von der LM abwendet, gerät diese schnell in den hinteren Augenbereich. Die 

nächste Kurskorrektur wird dann nicht eine erneute Hinwendung, sondern wahrscheinlich 
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eine Abwendungsreaktion sein. Die in Abb. 28 gezeigten Daten sprechen aber auch für die 

Existenz eines Gedächtnisses für die Position der Objekte im Raum. Es wäre denkbar, dass 

Drosophila diese Fähigkeit benutzt, um eine Wiederwahl des zuletzt besuchten und damit 

nahen Objektes zu vermeiden.  

Mit dem folgenden Versuch wurde untersucht, ob Drosophila ein Gedächtnis für 

Landmarkenpositionen oder für Landmarkenformen benutzt, um eine Wiederwahl zu 

vermeiden. Jede Fliege wurde für eine Zeitspanne von fünf Minuten auf einer runden 

Plattform von 85 mm Durchmesser gemessen. Den Fliegen wurden zwei sich 

gegenüberstehende Objekte in 200 mm Entfernung vom Arenenmittelpunkt auf dem LED-

Panorama präsentiert, zwischen denen sie sich frei hin- und herbewegen konnten. Um die 

Objekte für die Fliegen unterscheidbar zu machen, bestand das eine Objekt aus zwei 12° 

breiten Streifen, die ebenfalls 12° voneinander separiert waren, das andere Objekt war ein 

einzelner 12° breiter Streife. Sobald die Fliege den Rand der Lauffläche verlassen hatte 

(Abb. 30A Skizze: gestrichelte Linie), wurden die Positionen der LM vertauscht. Wenn nun 

die eben verlassene LM sich unerwartet für die Fliege wieder vor ihr befand, wäre es möglich 

gewesen, dass Drosophila sie wiedererkannt hätte. Möglicherweise hätte sie sich dann sofort 

wieder abgewandt.  
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Abbildung 30: Vermeidung des zuletzt besuchten Objektes. Auf der einen Seite einer kreisrunden Plattform von 
85 mm Durchmesser befand sich eine 12° breite LM, wohingegen das gegenüberstehende Objekt aus zwei, 
ebenfalls 12° breiten LM bestand, die zudem 12° auseinander lagen (alle LM waren 200 mm weit vom 
Mittelpunkt der Plattform entfernt). Sobald die Fliegen die Randzone (Graphik - gestrichelte Linie) wieder 
verließen, wurde die LM-Konfiguration gespiegelt. Diese Maßnahme führte nicht zu einer Erhöhung der 
Wiederwahl (A) im Vergleich zu den Ergebnissen, die mit stationären LM gemessen wurden (B). In beiden 
Fällen ist die Wahrscheinlichkeit für eine Wiederwahl nur 14%. Pro Experiment wurden 15 Weibchen gemessen, 
die insgesamt je 150 Anläufe absolvierten. 
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Dieses Verhalten hätte zu einer erhöhten Wahrscheinlichkeit für Wiederwahl im Sinne der 

Objekt-Position geführt. Eine Wiederwahl galt dann als erfolgt, wenn die Fliege eine 

Randzone verlassen hatte und dieselbe Zone erneut betrat, ohne vorher die Mitte der 

Lauffläche passiert zu haben. Unter diesen Bedingungen erreichte die Wahrscheinlichkeit für 

eine Wiederwahl der gerade verlassenen Randzone etwa 14% (PV = 0,14 ± 0,03; Abb. 30A). 

Vergleicht man aber dieses Ergebnis mit dem unter stationären Bedingungen gewonnen, bei 

dem die LM an Ort und Stelle blieben, so betrug die Wahrscheinlichkeit für eine Wiederwahl 

des Objektes ebenfalls 14% (PV = 0,14 ± 0,04; Abb. 30B). Das Vertauschen von Objekten, 

während sie verlassen wurden, hatte demnach keinerlei signifikanten Einfluss auf die 

Häufigkeit für ihre Wiederwahl. 

 

 

3.9 Ein Minimalmodell für Orientierungsverhalten 

in laufenden Fliegen 
 

Im Folgenden wird ein Minimalmodell vorgestellt (Abb. 31), das mit allen hier gewonnenen 

Ergebnissen aus den Kapiteln 3.1 bis 3.6 konform ist, sofern man jeweils eine naheliegende 

Interpretation zulässt. Im ersten Schritt wird im vorgeschlagenen Modell die visuelle 

Bewegungsinformation durch die sogenannten elementaren Bewegungsdetektoren (EMD) 

herausgefiltert (Borst und Egelhaaf 1993). Diese grundsätzliche Möglichkeit, Bewegung 

wahrzunehmen, ist nicht nur im visuellen System der Fliege, sondern vermutlich in 

Invertebraten allgemein ebenso wie in Vertebraten verwirklicht (Borst und Egelhaaf 1989). In 

den Fliegen wurde der sog. Korrelationsdetektor gefunden, der die Information zweier 

benachbarter Photorezeptoren zeitversetzt vergleicht (Abb. 31A). Ein EMD besteht im 

Wesentlichen aus zwei spiegelsymmetrischen Halbkorrelationsdetektoren, deren Ausgänge 

am Ende subtrahiert werden. Der Ausgang jedes Halbdetektors berechnet sich wie folgt: Der 

Eingang an einem Rezeptor wird durch einen Hochpass gefiltert und mit dem Eingang des 

zweiten Rezeptors multipliziert, der ebenfalls durch einen Hochpass gefiltert und 

anschließend durch einen Tiefpassfilter zeitlich verzögert wurde (Borst und Egelhaaf 1993). 

Aus diesem Verrechnungsschema ergeben sich bestimmte Eigenschaften des EMD. Im 

Rahmen dieses Modells sind zwei Eigenschaften von besonderer Bedeutung. Zum einen wird 

durch die Subtraktion des Ausgangs der Halbdetektoren die Richtung der visuellen Bewegung 

bis auf wenige Ausnahmen zuverlässig bestimmt, da jeder Halbdetektor nur für eine 

Bewegungsrichtung sensitiv ist. Zum anderen ist der EMD sensitiv für die Stärke der 
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Bildverschiebung über die Retina bei geringen Winkelgeschwindigkeiten. Die Kodierung der 

Bildgeschwindigkeit ist jedoch über ein breites Spektrum an Winkelgeschwindigkeiten 

zweideutig. Aus den Ergebnissen in Abb. 13 wurde deutlich, dass Drosophila progressive 

visuelle Bewegung vor regressiver bevorzugt. Deshalb werden in dem hier vorgeschlagenen 

Modell Objekte, die sich von vorne nach hinten bewegen, geringfügig stärker gewichtet, als 

solche, die sich von hinten nach vorne bewegen (Abb. 31B). Die Präsentation einer LM im 

frontalen bis lateralen Bereich des Auges führte zur einer einheitlichen Hinwendungsreaktion 

sowie kurzen Reaktionszeiten. Die Präsentation einer LM im lateralen bis caudalen Bereich 

der Retina hingegen führte größtenteils zu Abwendungsreaktionen sowie zu langen 

Reaktionszeiten der Fliege (Abb. 20).  
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Abbildung 31: Minimalmodell zum Orientierungsverhalten auf LM. Die visuelle Information wird durch 
elementare Bewegungsdetektoren (A) über jeweils zwei, etwa gleich große Kompartimente pro Auge räumlich 
integriert (C). Der Ausgang der elementaren Bewegungsdetektoren wird etwas stärker für die progressive 
Richtung gewichtet (B). Ferner wird der frontolaterale Bereich der Retina stärker gewichtet als der caudolaterale 
Bereich (D). Der Ausgang jedes Kompartiments wird zeitlich integriert (E), bis eine konstante Schwelle erreicht 
wird, die für alle Kompartimente als gleich angenommen wird. Wenn eines der frontolateralen Kompartimente 
(1/1’) die Schwelle zuerst erreicht, kommt es zu einer Hinwendung, wenn eines der caudolateralen 
Kompartimente (2/2’) die Schwelle zuerst erreicht, zu einer Abwendung (F).  
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Die Reaktionszeiten der Fliege sollen ab jetzt mit den Integrationszeiten eines 

Bewegungsintegrationssystems gleichgesetzt werden. Zur Vereinfachung werden für jedes 

Auge zwei Kompartimente angenommen, in denen Bewegung integriert werden soll. Ein 

weiteres Ergebnis, das diese Annahme rechtfertigt, ist in Abb. 22 gezeigt. Eine nahe LM wird 

nicht sofort angelaufen, wenn sie zusammen mit fernen Objekten gesehen wird. Im hier 

vorgeschlagenen Modell wird jedes Auge in zwei zusammenhängende Bereiche unterteilt, die 

sich von 0° (frontal) bis 100° (lateral) sowie von 100° bis 170° (caudal) erstreckten. In jedem 

Kompartiment wird der Ausgang der EMD räumlich integriert (Abb. 31C). Da die 

gemessenen Reaktionszeiten aus Abb. 20B zeigen, dass die zeitliche Integration der 

Bewegung einer LM im frontolateralen Bereich etwa zweimal so schnell zu einer 

Verhaltensänderung führt als im caudolateralen Bereich, wird der Eingang der EMDs, die die 

beiden frontolateralen Kompartimente beider Augen versorgen, zusätzlich verstärkt 

(Abb. 31D). Der endgültige Ausgang eines jeden Kompartiments wird zeitlich integriert, bis 

eine Schwelle erreicht wird, die im Modell für alle Kompartimente den gleichen Wert besitzt 

(Abb. 31E). Im letzten Schritt kommt es zu einer Hin- bzw. Abwendungsreaktion nach dem 

„Winner takes all“-Prinzip. Wird die Schwelle in einem der frontolateralen Kompartimente 

zuerst erreicht, dann kommt es zur einer Hinwendung. Zu einer Abwendung kommt es 

hingegen, wenn die Schwelle von einem der caudolateralen Kompartimente zuerst 

überschritten wird (Abb. 31F).  

 

 

3.10  Implementierung des Minimalmodells in einem Roboter 
 

Um die Tragweite des in Abb. 31 vorgestellten Minimalmodells zu testen, wurde ein 

Computerprogramm für einen Roboter geschrieben, dass nach diesen Regeln den optischen 

Fluss prozessiert. Eine auf dem Roboter montierte Kamera sendet kontinuierlich Bilder an den 

Computer, der sie nach dem hier vorgestellten Modell berechnet und seinerseits Steuerbefehle 

an den Roboter sendet (siehe Kap. 2.6). In Abb. 32 ist ein Schaltplan gezeigt, der den Ablauf 

des Computerprogramms schematisch darstellt. Die Verarbeitungsschritte werden am Beispiel 

eines fahrenden Roboters erklärt. Die nach oben schauende Kamera, auf der eine Fischaugen-

Linse montiert ist, liefert ein 8 Bit tiefes, schwarz-weißes Panorama-Bild der Umgebung. 

Daraus wird ein 4,6° breiter und 360° langer Streifen in 78 (Azimut) Flächen für 

Photorezeptor-Analoga unterteilt, die je 4,6° x 4,6° groß sind. Für jede Fläche wird ein 

mittlerer Grauwert gebildet. Jeweils zwei benachbarte Flächenmittelwerte werden in einem 
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elementaren Bewegungsdetektor (EMD) weiter verarbeitet. Die Ausgänge der EMD werden 

nach einer Rechenvorschrift realisiert, die aus (Neumann und Bülthoff 2001) sowie (Iida 

2003) entnommen wurde: 

 

HP1

LP1

M

LP2

M

HP2

-

R1 R2

 

HP(t) = R(t) – R(t-1)    (Iida 2003) 

 

 

LP(t) = (1-1/τ)LP(t-1) + (1/τ)HP(t) (Neumann und Bülthoff 2001) 

  

 

 

 

Φ(1,2) = HP1 x LP2 – HP2 x LP1 (Neumann und Bülthoff 2001) 

Implementierung des EMD aus Abb. 31A 

 
Um konstante Beleuchtungsverhältnisse nicht als Bewegung zu erkennen, wird den 

Rezeptoren (R) jeweils ein Hochpassfilter (HP) nachgeschaltet. Eine einfache, zeitversetzte 

Subtraktion des Rezeptorausgangs sorgt dafür, dass nur tatsächlich stattgefundene visuelle 

Bewegung in die weitere Verrechnung eingeht. LP ist ein zeitlicher Tiefpassfilter mit der 

Konstanten τ = 1,25. Der Tiefpassfilter sorgt für eine zeitliche Verzögerung des 

Rezeptorsignals. Φ stellt die Größe des lokalen optischen Flusses dar und damit den Ausgang 

des EMD. Das Panoramabild wird in eine gleich große linke und rechte Seite unterteilt, die 

dem linken bzw. rechtem Auge der Fliege entspricht. Jede Seite wird wiederum in zwei 

unabhängige Kompartimente unterteilt. Auf das frontolaterale Kompartiment entfallen 22 

Rezeptorflächen, deren rezeptives Feld etwa 100° azimutal umfasst. Das caudolaterale 

Kompartiment setzt sich aus 15 Rezeptorflächen zusammen, die ein etwa 70° großes 

azimutales rezeptives Feld bilden. Die verbleibenden 9,8° im hinteren Bereich sind auch in 

der Fliege bewegungsblind. Die spiegelsymmetrischen Halbdetektoren reagieren generell auf 

jede Art von visueller Bewegung, wobei der „negative“ Anteil des EMD-Ausgangs 

(regressive Bewegung) arbiträr um 20% vermindert wird, damit dem Ergebnis aus Abb. 13 

Rechnung getragen wird. In Gegenwart von stationären Objekten führt die Eigenbewegung 

des Roboters zu einer parallaktischen Verschiebung und Größenänderung der Sehobjekte, die 

wiederum von den EMD erfasst wird. Die Größe dieser Verschiebung hängt von der Distanz 
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und vom azimutalen Präsentationswinkel des Objektes ab. Bei gleichbleibender Entfernung 

der LM ist die parallaktische Verschiebung gering im frontalen bzw. caudalen Sehbereich und 

erreicht ihr Maximum unter einem lateralen Sehwinkel von 90°. Damit der Roboter für 

frontolaterale bzw. caudolaterale Objekte nicht blind ist, wird diese Region stärker gewichtet. 

Da es sich um eine sinusabhängige Modulation handelt, wurde die folgende 

Gewichtungsfunktion gewählt: 1/(sin(φ))n, wobei „n“ als Potenz den Verstärkungsfaktor 

darstellt. Unter idealen Bedingungen sollte bei einem „n“ von 1 die parallaktische 

Verschiebung während der Translation des Roboters im gesamten Gesichtsfeld des Roboters 

etwa den gleichen Wert haben. Unabhängig von der Gewichtungsfunktion wird im Modell 

zusätzlich stets der Ausgang derjenigen EMD, die in die frontolateralen Kompartimente 

einspeisen, verdoppelt. Auf diese Weise verursacht eine LM, die sich um beispielsweise 20° 

im Blickfeld verschiebt, im caudolateralen Bereich nur den halben visuellen 

Bewegungsausgang, wie den, den sie im frontolateralen Bereich erzeugen würde (siehe auch 

Abb. 20B). Damit ergibt sich als Eigenschaft des Modells, dass eine LM im hinteren 

Sehbereich hauptsächlich beim Verlassen eines Objektes den Kurs des Roboters beeinflusst. 

Wie in Kap. 3.9 bereits ausgeführt, wird nun in jedem Kompartiment getrennt die jeweiligen 

EMD-Ausgänge zeitlich summiert, bis in einem Kompartiment eine für alle konstante 

Schwelle erreicht wird. Gleichzeitig werden alle Integratoren zurückgesetzt. Um den letzten 

Schritt des in Abb. 32 gezeigten Blockschaltbildes zu erklären, wird angenommen, dass sich 

der Roboter in einer Translationsphase befindet. Je nachdem, welches Kompartiment zuerst 

die Schwelle erreicht hat, wird er mit einer Rotation beginnen entweder auf ein Objekt zu 

oder von ihm weg. Gleichzeitig werden alle Integratoren zurückgesetzt. Der Roboter wurde 

nun so programmiert, dass während der Rotationsphase das visuelle Signal normal weiter 

verarbeitet wird. Das heißt, nach dem Wiedererreichen der gleichgebliebenen konstanten 

Schwelle stoppt der Roboter seine Rotation und beginnt eine erneute Translation, so dass sich 

Translation und Rotation immer abwechseln müssen. Das Beenden der Rotation hängt 

demnach nicht von der azimutalen Position einer LM ab, sondern nur vom Zeitpunkt des 

Erreichens der konstanten Schwelle. Dabei spielt es keine Rolle im welchen Kompartiment 

die Schwelle zuerst erreicht wird, da nach einer Drehung immer eine Translation stattfindet. 

Das Ergebnis des Versuches in Abb. 22 rechtfertigt eine solche Modellierung, da sich in 

diesem Experiment gezeigt hat, dass die Hinwendungsreaktion der Fliege auf eine LM nicht 

unabhängig von weiteren präsentierten Objekten ist. Der Ausgang der EMD muss während 

der Rotation aber verringert werden, da ein zu schnelles Erreichen der immer konstanten 

Schwelle die Drehphase des Roboters zu früh beenden würde.  Diese Vorgehensweise ist not- 
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Abbildung 32: Vereinfachtes Flussdiagramm des implementierten Modells für die Robotersteuerung. Die 
Details werden im laufenden Text erklärt. 
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wendig, da aufgrund der Drehgeschwindigkeit des Roboters (ca. 87°/s) die EMDs sehr viel 

effektiver stimuliert werden als während der Translationsphase, wo die Winkelgeschwindig-

keit der Objektabbilder auch von der Entfernung zum Roboter abhängt. Je größer der 

Verstärkungsfaktor „n“ der sinusmodulierten Gewichtungsfunktion gewählt wurde, desto 

stärker musste der EMD-Ausgang während der Rotation verringert werden. Des weiteren 

wurde eine konstante Mindestintegrationszeit von 400 ms eingebaut, die verhindert, dass 

vorher eine Kurskorrektur stattfindet. Die Mindestintegrationszeit wird gerechtfertigt durch 

die Versuche aus Abb. 20, die zeigen, dass die Integrationszeiten in Fliegen nicht beliebig 

klein sein können.  

Auf die Implementierung der Objektrepräsentation (siehe Kap. 3.8) wurde in diesem Modell 

noch verzichtet, um die Komplexität nicht unnötig zu erhöhen. Ebenso wurde das Aufgeben 

einer unerreichbaren LM (siehe Kap. 3.7) nicht simuliert, sondern durch frontal und seitlich 

angebrachte Schalter am Roboter in der Weise realisiert, dass beim Kontakt mit einem 

Hindernis eine augenblickliche Abwendungsreaktion ausgelöst wurde. Dabei unterscheidet 

der Roboter nur zwischen linker und rechter Seite. Wenn er relativ frontal auf ein Objekt 

trifft, dann hängt die Drehrichtung davon ab, welcher der beiden frontalen Schalter zuerst 

ausgelöst wurde. 

 

 

3.11  Vergleich von Fliegen- und Roboter-Verhalten  
 

Im folgenden Kapitel werden eine Reihe von Vergleichsexperimenten zum 

Orientierungsverhalten des Roboters und der Fliege vorgestellt, um das in Abb. 31 und 32 

präsentierte Modell auf seine Vergleichbarkeit mit dem Verhalten von Drosophila zu testen. 

Ziel dieser Versuche war es, zu prüfen, ob die Fahrspuren des Roboters mit den Laufspuren 

der Fliege unter den verschiedensten Landmarkenkonfigurationen korrelierten. In Abb. 33 

sind Ausschnitte zweier Beispielspuren des Roboters und einer Fliege gezeigt. Der Roboter 

fuhr und orientierte sich in einer quadratischen Arena, die eine Kantenlänge von 200 cm 

besaß (siehe Unterkapitel 2.7.1). Die LM aus schwarzem Karton wurden mittig und direkt auf 

den weißen Holzwänden aufgebracht. Für die Fliegenexperimente wurde ebenfalls eine 

quadratische, vom Wasser umgebene Grundfläche mit einer Seitenlänge von 80 mm gewählt. 

Die virtuellen LM für die Fliegen befanden sich in einem Abstand von 50 mm vom Zentrum 

der Plattform aus betrachtet. Alle LM, sowohl die für den Roboter, als auch die für die 

Fliegen, waren vom Zentrum der Laufflächen aus gesehen stets 12° breit. Die 
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Kamerasoftware, die die Position des Roboters errechnete, konnte das tatsächliche Zentrum 

des Roboters nicht zu jedem Zeitpunkt genau bestimmen. Dies führte manchmal zur einer 

scheinbar leicht gezackten Fahrspur, die aber vom Roboter so tatsächlich nicht gefahren 

wurde. Aus diesem Grund wurde jede Fahrspur mittels eines gleitenden Mittelwertverfahrens 

nachträglich geglättet, wobei tatsächliche Kurskorrekturen des Roboters nicht verloren 

gingen. Für jede Landmarkenkonfiguration wurden 15 Fliegen jeweils fünf Minuten lang 

getestet. Für die Auswertung wurden jedoch nur Spuren herangezogen, in denen die Fliegen 

aktiv waren, d. h. eine Mindestgeschwindigkeit von 0,5 cm/s besaßen. In der Regel liefen sie 

in dieser Arena mit einer Geschwindigkeit von etwa 1 bis 2 cm/s. Mit diesem Minimum-

Kriterium wurde hauptsächlich das Verhalten am Plattformrand sowie das Putzverhalten und 

gelegentliche Pausen ausgeblendet.  

Für den Roboter galt das folgende Messverfahren: Jede der 15 Messungen dauerte fünf 

Minuten. Danach wurde das Steuerungsprogramm des Roboters angehalten und der Roboter 

an eine neue, zufällig ausgewählte Anfangsposition gebracht und wieder gestartet. Der 

Roboter wurde dabei in drei verschiedenen Einstellungen getestet, die sich ausschließlich auf 

den in Abb. 32 vorgestellten Verstärkungsfaktor „n“ der Gewichtungsfunktion 1/(sin(φ))n 

beziehen. Damit die Ergebnisse untereinander vergleichbar blieben, wurden alle anderen 

Parameter nicht verändert. Allerdings musste der Faktor „a“ zur Verringerung des EMD-

Ausgangs während der Drehphase jeweils an den Verstärkungsfaktor „n“ angepasst werden. 

Es wurden die folgenden Einstellungen immer zusammen verwendet: 

Starke Gewichtung: n = 2,5  a = 16 

Mittlere Gewichtung: n = 1  a = 8 

Geringe Gewichtung: n = 0  a =1 

Als Kriterium für die Wahl dieser Parametersätze galt das Verhalten des Roboters an einer 

einzelnen LM. Der Roboter hatte unter allen drei Einstellungen in der Lage sein müssen, eine 

zuvor zentral angefahrene LM spontan, so zu verlassen, dass sie sich ungefähr im hinteren 

Sehbereich befand. Dieses Kriterium geht auf Beobachtungen an Fliegen zurück, die oft 

zentral angelaufene LM spontan, so verließen, dass sich die LM im caudalen Augenbereich 

befand. 

Um Fliegendaten, mit Daten des Roboters vergleichen zu können, wurden in jedem 

Experiment die Blickrichtungen (siehe Kap. 2.5.3) als Maß für die Fixationsgüte gemessen 

und als eine Häufigkeitsvereilung dargestellt, wobei als Breite der Häufigkeitskanäle 20° 

gewählt wurde. Zusätzlich wurden alle Spuren eines Experiments jeweils in einem 

Falschfarben-Bild dargestellt, um einen qualitativen Vergleich zwischen Fliegen und Roboter 
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zu erlauben. Dabei wird zunächst jede für fünf Minuten lang aufgezeichnete Spur in eine 

Matrix mit einer Zellengröße von 4 mm x 4 mm (im Fall der Fliegen) oder mit einer 

Zellengröße von 10 cm x 10 cm (im Falle des Roboters) umgewandelt. Damit besteht die 

Matrix in beiden Fällen aus 20 x 20 Zellen. Eine Spur besteht ohnehin aus diskreten, 

aufeinander folgenden Punkten, die für die Falschfarbenbilder in jeder Zelle zusammengefasst 

und als Zahl repräsentiert wurden. Dieses Verfahren entspricht einer zweidimensionalen 

Häufigkeitsverteilung der Aufenthaltswahrscheinlichkeiten. Die so gebildeten 15 Matrizen 

pro Experiment wurden addiert und auf ihre Summe normiert. 
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Abbildung 33: Ausschnitt einer Fliegenlaufspur (A) und einer Fahrspur des Roboters (B) in einer Situation mit 
drei LM. Die Pfeile deuten die Lauf- bzw. Fahrtrichtung an.  

 

 

3.11.1 Präsentation von drei gleichartigen, im Dreieck angeordneten 

Objekten 
 

In Abb. 34 ist das Verhalten von Fliegen und des Roboters in einer Situation mit drei LM 

dargestellt. In der linken Spalte der Abbildung sind alle Spuren falschfarbencodiert gezeigt. 

Die Skala des Farbcodes wurde so gewählt, dass sie bei Blau (0-0,15%) beginnt und in 

0,15%-Schritten über Hellblau, Hellgrün, Grün, Gelb bei Rot (1,50%) endet. Alles darüber 

Hinausgehende wird in weißer Farbe angezeigt. Der Farbcode entspricht im Wesentlichen 

einer Aufenthaltswahrscheinlichkeit.  
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Abbildung 34: Vergleich des Orientierungsverhaltens von Fliegen und Roboter in einer Situation mit drei LM. 
Links: Gezeigt sind zweidimensionale Häufigkeitsverteilungen der Aufenthaltswahrscheinlichkeiten für 
Drosophila bzw. Roboter. Der Roboter wurde in drei verschiedenen Einstellungen getestet (starke, mittlere, 
geringe Gewichtung des fronto- bzw. caudolateralen Sehbereichs). Mitte: Ein typisches Beispiel einer einzelnen 
Lauf- bzw. Fahrspur. Rechts: Darstellung der Häufigkeitsverteilungen aller aufgetretenen Blickrichtungen.  
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Je mehr Spuren und je dichter sie zusammenliegen, umso „wärmer“ ist die Farbe. Dies gilt 

insbesondere für die drei Positionen vor den LM (oben, links, unten), denn dort konzentrieren 

sich die Spuren am stärksten. In der mittleren Spalte sind jeweils typische Einzelspuren von 

jeweils 5 min Dauer gezeigt. In der dritten Spalte der Abbildung ist ein Häufigkeitsdiagramm 

für die Blickrichtungen dargestellt. Alle Blickrichtungen, die in den 15 Teilexperimenten des 

Roboters bzw. bei den 15 Fliegen während des Experiments aufgetreten sind, wurden auf die 

Summe normiert und anschließend Mittelwerte gebildet (Fehlerbalken zeigen SEM). Die 

Skizzen in der rechten Spalte der Abbildung 34 zeigen die Lauffläche und die Position der 

LM in Grad an. In der ersten Zeile ist das Verhalten von Drosophila dargestellt. Die nächsten 

drei Zeilen zeigen das Verhalten des Roboters mit einer starken, einer mittleren und einer 

geringen Gewichtung des frontalen und caudalen Sehbereichs. Durch die stärkere Gewichtung 

wird die physikalisch bedingte geringe parallaktische Verschiebung in der frontolateralen 

bzw. caudolateralen „Augenregion“ des Roboters ausgeglichen. Das Verhalten des Roboters 

wird dann nicht mehr zwingend durch lateral erscheinende Objekte mit ihrer hohen Parallaxe 

dominiert. Je geringer die zusätzliche Gewichtung ausfällt, desto schwieriger wird es für den 

Roboter, ein laterales Objekt zu passieren. Er wird stattdessen von ihm „eingefangen“ 

(Abb. 34 linke Spalte). Gleichzeitig ist dann aber die Fixation von Objekten schwächer 

ausgeprägt. Denn sobald ein laterales Objekt angefahren wird, verschwindet sein Einfluss, da 

es im vorderen Augenbereich kaum noch Parallaxe erzeugt. Mit einer geringen Gewichtung 

bleibt der Roboter also weniger lange auf LM ausgerichtet (Abb. 34 rechte Spalte: Die 

Verteilung aller Blickrichtungen wird pro LM breiter). 

 

 

3.11.2  Präsentation zweier, um 90° versetzter Objekte 
 

Für ein weiteres Vergleichsexperiment zwischen Drosophila und Roboter wurde eine der drei 

LM entfernt, so dass die beiden verbliebenen zwei Objekte 90° versetzt zueinander standen. 

Die Abb. 35 zeigt das Verhalten der Fliege und des Roboters unter diesen Bedingungen. In 

der linken Spalte der Abbildung sind wiederum die Summen aller Spuren je Experiment 

falschfarbencodiert gezeigt, in der mittleren Spalte typische Einzelspuren und in der dritten 

Spalte der Abbildung Häufigkeitsdiagramme der Blickrichtungen. Die Skizze in der rechten 

Spalte der Abbildung zeigt die Lauffläche und die Position der LM in Grad. In der ersten 

Zeile ist das Verhalten von Drosophila dargestellt. Die nächsten drei Zeilen zeigen das 

Verhalten des Roboters mit einer starken, einer mittleren und einer geringen Gewichtung der  
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Abbildung 35: Vergleich des Orientierungsverhaltens von Fliegen und Roboter in einer Situation mit zwei unter 
90° positionierten LM. Links: Zweidimensionale Häufigkeitsverteilungen der Aufenthaltswahrscheinlichkeiten 
für Drosophila und Roboter. Der Roboter wurde in drei verschiedenen Einstellungen getestet (starke, mittlere, 
geringe Gewichtung des frontalen und caudalen Sehbereichs). Mitte: Typische Beispiele von einzelnen Lauf- 
bzw. Fahrspuren. Rechts: Darstellung der Häufigkeitsverteilungen aller aufgetretenen Blickrichtungen.  
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frontalen und caudalen Augenregion. Die stärkere Gewichtung der frontolateralen bzw. 

caudolateralen „Augenregion“ des Roboters erlaubte ihm, präziser zwischen den zwei seitlich 

positionierten LM hin- und herzufahren (Abb. 35 linke Spalte). Damit kam er dem Verhalten 

der Fliegen relativ nahe. Die Verteilung der Blickrichtungen, die sich für die mittlere und die 

starke Gewichtung ergaben, sind dem Fixationsverhalten der Fliegen in dieser Situation 

ebenfalls ähnlicher als es für den Fall der geringen Gewichtung ist (Abb. 35 rechte Spalte). 

 

 

3.11.3  Präsentation von zwei sich gegenüberstehenden Objekten 
 

In einem weiteren Versuch wurde der Roboter in einer sogenannten Buridan-Situation 

getestet, in der sich zwei LM gegenüber stehen, und mit den Orientierungsleistungen der 

Fliegen verglichen. In Abb. 36 ist das entsprechende Verhalten des Roboters und von 

Drosophila dargestellt. Der Aufbau der Abbildung entspricht dem der Abb. 35. Auch in 

diesem Fall führt die stärkere Gewichtung des frontolateralen bzw. caudolateralen 

Sehbereichs des Roboters zur einer präziseren Fixation der einzelnen LM, die sowohl in 

zentralen, auf der Verbindungsachse gelegenen Fahrspuren (Abb. 36 linke Spalte) zum 

Ausdruck kommt als auch in der schärferen Verteilung der Blickrichtungen (Abb. 36 rechte 

Spalte). 

 

 

3.11.4  Präferenz für nahe Objekte 
 

Im Standardexperiment zur Messung der Präferenz für nahe Objekte werden auf einer 

Vierarm-Plattform die nahen und fernen LM paarweise in einem Abstand von 50 mm bzw. 

200 mm in der Verlängerung zweier sich gegenüberliegenden Arme gezeigt (siehe z.B. 

Kapitel 3.1). Unter diesen Bedingungen wurde für Drosophila eine Anlaufwahrscheinlichkeit 

für die nahen Objekte von etwa 95% gemessen. Es ist jedoch nicht die Absolutdistanz der 

Objekte von Bedeutung, sondern die relative Distanz der Objekte zueinander. Mit anderen 

Worten: Würden sich die nahen LM in einem Abstand von 25 mm und die fernen LM in 

einem Abstand von 100 mm befinden, so wäre die gleiche Anlaufwahrscheinlichkeit von etwa 

95% zu erwarten (Schuster 1996). Um eine „Präferenz“ für nahe Objekte beim Roboter 

bestimmen zu können, wurde eine Vierarm-Konstruktion in die Roboterarena montiert, die 

mit der Vierarm-Plattform der Fliegen vergleichbar ist.  
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Abbildung 36: Vergleich des Orientierungsverhaltens von Fliegen und Roboter in einer Situation mit zwei sich 
gegenüberstehenden LM. Links: Zweidimensionale Häufigkeitsverteilungen der Aufenthaltwahrscheinlichkeiten 
von Drosophila und Roboter. Der Roboter wurde in drei verschiedenen Einstellungen getestet (starke, mittlere, 
geringe Gewichtung des frontalen und caudalen Sehbereichs). Mitte: Typische Beispiele einzelner Lauf- bzw. 
Fahrspuren. Rechts: Darstellung der Häufigkeitsverteilungen aller aufgetretenen Blickrichtungen.  
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Die fernen LM waren von der Mitte aus gesehen 100 cm weit entfernt und die nahen LM 

50 cm, wobei diese LM über dem Boden angebracht wurden, damit der Roboter unter ihnen 

durchfahren konnte (siehe Unterkapitel 2.5.2). Um die Bedingungen so vergleichbar wie 

möglich zu gestalten, wurden im Fall der Fliegen die fernen virtuellen Objekte in einer 

Distanz von 50 mm simuliert und die nahen virtuellen Objekte in einem Abstand von 25 mm. 

Damit befanden sich die nahen LM auf der Plattform. Die Fliegen konnten jedoch „durch“ 

diese virtuellen Objekte hindurchlaufen. Da diese Objekte von der Mitte aus gesehen 12° breit 

waren, betrug ihre tatsächliche räumliche Ausdehnung etwa 5 mm. Damit waren die Fliegen 

ebenfalls in der Lage, um dieses Objekt herumzulaufen. Das galt ebenso für den Roboter; 

auch er war in der Lage, um die nahen Objekte herumzufahren. Sowohl der Roboter als auch 

Drosophila wurden somit in diesem Experiment mit dem gleichen Entfernungsverhältnis von 

naher zu ferner LM konfrontiert. Um die Präferenz für nahe Objekte in beiden Fällen nach der 

gleichen Methode berechnen zu können, wurden zwei geringfügige Veränderungen der im 

Unterkapitel 2.5.1 vorgestellten Kriterien vorgenommen: Eine Objektwahl galt jetzt als 

getroffen, wenn der Roboter oder die Fliege mindestens die Distanz in den Arm hineinfuhr 

bzw. lief, die der Distanz der nahen LM zur Arenamitte entsprach. Um eine Neuwahl treffen 

zu können, musste der Roboter oder die Fliege selbigen Arm vorher vollständig verlassen 

haben. Sollten sich Fliege oder Roboter nur um die nahe LM herum bewegt haben, wurde dies 

nicht als eine erneute Wahl gezählt. In Abb. 37 ist das Verhalten des Roboters und der Fliegen 

gezeigt. Die Konventionen für die Abbildung entsprechen denen der Abb. 34-36, jedoch sind 

in der dritten Spalte die Anlaufwahrscheinlichkeiten für die nahen Objekte dargestellt. Der 

Formalismus zur Berechnung der Anlaufwahrscheinlichkeiten ist im Unterkapitel 2.5.1 

beschrieben. Die Skizzen in der rechten Spalte der Abbildung zeigen die Laufflächen und die 

Positionen der LM in Grad an. In der ersten Zeile ist das Verhalten von Drosophila 

dargestellt. Die nächsten drei Zeilen zeigen das Verhalten des Roboters mit einer starken, 

einer mittleren und einer geringen Gewichtung des frontalen und caudalen Sehbereichs. 

Erstaunlicherweise kommt es in allen drei Gewichtungseinstellungen zu einer ausgeprägten 

„Präferenz“ für nahe LM, jedoch führt eine stärkere Gewichtung der frontolateralen bzw. 

caudolateralen Sehregion des Roboters auch zur einer höheren Anlaufwahrscheinlichkeit für 

nahe Objekte (PN = 0,92 ± 0,02; t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 37 rechte Spalte). Die 

Präferenzwerte für die mittlere (PN = 0,86 ± 0,02; t-Test gegen 0,5: p < 0,001) bzw. die 

geringe (PN = 0,79 ± 0,02; t-Test gegen 0,5: p < 0,001) Gewichtungseinstellung sind nur 

marginal kleiner.  
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Abbildung 37: Bestimmung der Präferenz für nahe Objekte in Fliegen und im Roboter in einer Vierarm-Arena. 
Das Distanzverhältnis von ferner zu naher LM betrug 1:2. Links: Zweidimensionale Häufigkeitsverteilungen der 
Aufenthaltswahrscheinlichkeit von Drosophila und Roboter. Der Roboter wurde in drei verschiedenen 
Einstellungen getestet (starke, mittlere, geringe Gewichtung des frontalen und caudalen Sehbereichs). Mitte: 
Typische Beispiele einzelner Lauf- bzw. Fahrspuren. Rechts: Mittelwerte ±SEM der Präferenzen für nahe LM. 
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Die von Schuster (1996) in der Vierarm-Plattform gefundene Korrelation zwischen Präferenz 

und relativen Abstand erlaubt für jedes Verhältnis von ferner zu naher LM eine Vorhersage 

der zu erwartenden Anlaufwahrscheinlichkeit. Aus diesen Daten ergibt sich eine theoretische 

Präferenz für nahe LM bei dem hier gewählten Verhältnis von etwa 77%. Die von Drosophila 

in diesem Experiment erreichte Präferenz für nahe Objekte liegt mit 82% nur geringfügig 

darüber (PN = 0,82 ± 0,03; t-Test gegen 0,5: p < 0,001).  

In den gleichen Versuchsaufbauten wurde der Roboter und Drosophila ein weiteres Mal 

getestet, jedoch wurde das Entfernungsverhältnis von naher zu ferner LM geändert. Der 

Abstand der fernen LM wurde sowohl für den Roboter als auch für die Fliegen unverändert 

übernommen. Die nahe LM wurde in der LED-Arena nun in einer Distanz von 37 mm 

simuliert. In der Roboter-Arena betrug ihr Abstand 75 cm. Damit kam in beiden Fällen das 

gleiche Distanzverhältnis von 4:3 zustande. Unter diesen Bedingungen wurde im Fall von 

Drosophila eine Anlaufwahrscheinlichkeit für nahe LM von nur noch 63% gemessen 

(PN = 0,63 ± 0,02; t-Test gegen 0,5: p < 0,001; Abb. 38 rechte Spalte). Dieser Wert stimmt 

erstaunlich gut mit dem theoretisch erwarteten Wert (siehe oben und Schuster (1996)) von 

etwa 62% überein. Der Roboter reproduzierte diesen Wert, wie bereits im Versuch zuvor am 

besten in der mittleren Gewichtungseinstellung (PN = 0,58 ± 0,02; t-Test gegen 0,5: p < 0,001; 

Abb. 38 rechte Spalte). Eine starke Gewichtung der frontolateralen und caudolateralen 

Sehregion führte zu einer sehr starken Präferenz für nahe Objekte (PN = 0,80 ± 0,02; t-Test 

gegen 0,5: p < 0,001), wohingegen die geringe Gewichtung annähernd zur Gleichwahl 

(PN = 0,55 ± 0,02; t-Test gegen 0,5: p < 0,05) führte. Des weiteren neigte der Roboter bei der 

geringen Gewichtungseinstellung zu einer Bevorzugung bestimmter Pfade (Abb. 38 linke 

Spalte).  
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Abbildung 38: Bestimmung der Präferenz für nahe Objekte in Fliegen und im Roboter in einer Vierarm-Arena. 
Das Distanzverhältnis von ferner zu naher LM betrug 4:3. Links: Zweidimensionale Häufigkeitsverteilungen der 
Aufenthaltswahrscheinlichkeit von Drosophila und Roboter. Der Roboter wurde in drei verschiedenen 
Einstellungen getestet (starke, mittlere, geringe Gewichtung des frontalen und caudalen Sehbereichs). Mitte: 
Typische Beispiele einzelner Lauf- bzw. Fahrspuren. Rechts: Mittelwerte ±SEM der Präferenzen für nahe LM.  
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4.  Diskussion 
 

Aus den in dieser Arbeit gewonnen Ergebnissen werden die nachstehenden Thesen für das 

Orientierungsverhalten laufender Fliegen aufgestellt und in den folgenden Kapiteln diskutiert. 

 

- Für die Entfernungswahrnehmung benutzt die Fliege nicht nur die durch 

Eigenbewegung generierte parallaktische Verschiebung, sondern jede Art von 

visueller Bewegung unabhängig davon, ob sie mit ihrer Eigenbewegung natürlich 

gekoppelt ist oder nicht, wobei generell Bewegung in die erwartete Richtung 

(FTB) stärker bevorzugt wird. 

 

- Der gesamte Sehbereich ist nicht homogen empfindlich für parallaktische 

Verschiebung. Die Fliege verfügt wahrscheinlich über einen Mechanismus, der die 

geringe Parallaxe in den fronto- bzw. caudolateralen Augenregion ausgleicht. Eine 

Gewichtungsfunktion, die den Ausgang der EMD in den entsprechenden 

Augenregionen verstärkt, ist hinreichend, um die in dieser Arbeit beobachtete 

Präferenz für frontale Objekte zu erklären. 

 

- Die parallaktische Verschiebung der Objektabbilder wird über größere Bereiche 

räumlich integriert und nicht einzelnen Objekten zugeordnet.  

 

- Für die Beibehaltung eines Zielobjekts existiert ein Richtungsgedächtnis, dass 

möglicherweise im Zentralkomplex gespeichert wird. 

 

- Die Pilzkörper der Fliegen werden für das adaptive Aufgeben von Zielen, wie z. B. 

das Aufgeben eines unerreichbaren Objekts benötigt. 

 

- Das in Abb. 31 und 32 vorgestellte Minimalmodell, das in einem mobilen Roboter 

implementiert wurde, zeigt, dass eine Objektfixation bzw. Objektwahl ohne eine 

interne Repräsentation möglich ist. 
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4.1 Objektwahl nach Nähe 
 

In der Einleitung dieser Arbeit wurde die Frage aufgeworfen, ob Drosophila nur dann eine 

Präferenz für nahe Objekte zeigt, wenn sie mit ihrer Eigenbewegung natürlich gekoppelt sind. 

Die laufinduzierte Verschiebung eines natürlich gekoppelten Objektes auf der Retina wird als 

Parallaxe bezeichnet. Schuster (1996) hat in Wahlexperimenten mit nahen und fernen 

Objekten festgestellt, dass ein Objekt um so häufiger angelaufen wird, je größer die 

parallaktische Verschiebung ist. In dieser Arbeit wurde diesbezüglich die Frage gestellt, ob 

die Fliegen, um die Distanz zu einem Objekt abzuschätzen, nicht nur die parallaktische 

Verschiebung, sondern allgemein jede Art von visueller Bewegung auf der Retina bewerten. 

 

 

4.1.1 In die Distanzbeurteilung fließt nicht nur selbst generierte Bewegung,  

sondern jede Art von Bewegung ein 
 

In dieser Arbeit wurde die generelle Hypothese aufgestellt, dass aus der Sicht der Fliege das 

Befolgen der Regel „je schneller sich ein Objekt über die Retina bewegt, desto näher ist es“ 

ebenso zum Erfolg führt, wie eine Erwartungshaltung für die richtige retinale 

Geschwindigkeitsverteilung beim Passieren eines Objektes (Parallaxe). Ungeachtet dessen 

würde eine Erwartungshaltung andere Vorteile mit sich bringen, wie die Möglichkeit, 

stationäre von sich selbst bewegenden Objekten zu unterscheiden. Um diese Hypothese zu 

prüfen, wurden mit der Eigenbewegung der Fliege natürlich gekoppelte mit nicht natürlich 

gekoppelten Objekten verglichen. Einige dieser Experimente fanden auf der sogenannten 

„forced-choice“-Plattform statt. Diese Vierarm-Konstruktion wurde von Götz (1994) und 

Schuster (1996) verwendet, um effizienter als z. B. mit Erstwahlen Präferenzen für verschie-

dene Objektmerkmale zu messen. In Abb. 10 wurde jedoch gezeigt, dass diese Plattform auch 

zu unbeabsichtigten Mess-Artefakten führen kann, denn jede Fliege, die die invers gekoppelte 

LM auswählte und versuchte sie zu erreichen, wurde mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit 

in den „falschen“ Arm fehlgeleitet. Das bedeutet, dass oft Entscheidungen für die nahen, 

invers gekoppelten Objekte aufgrund des Ablenkungseffekts fälschlicherweise als Wahlen für 

die fernen, natürlich gekoppelten Objekte gezählt wurden. Aufgrund dieser Versuche lässt 

sich also nicht schlussfolgern, dass Drosophila natürlich gekoppelte von invers gekoppelten 

Objekten unterscheiden kann und damit einen Sinn für die „reale“ Welt besitzt. In Abb. 11 

wurden hingegen eine Reihe von Versuchen gezeigt, die belegen, dass die Fliegen eine 
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ausgeprägte Präferenz besitzen für oszillierende, blinkende und expandierende bzw. 

kontrahierende Objekte. In allen Fällen war die Präferenz für diejenigen Objekte höher, die 

eine größere Bewegung als ihre Referenzobjekte auf der Retina aufwiesen. Erstaunlicherweise 

galt dies auch für die blinkenden Objekte. Jedoch haben Bülthoff und Götz (1979) gezeigt, 

dass blinkende Intensitätsgradienten eine Illusion von Bewegung bei Fliegen und auch bei 

Menschen verursachen. Dieses Phänomen kann mit der Funktionsweise des EMD erklärt 

werden. Aus der Sicht der laufenden Fliege bewegten sich also die blinkenden Objekte stärker 

als die unveränderlichen Referenzobjekte, da sie die EMD zusätzlich stimulierten. Dennoch 

können auch diese Experimente nicht mit Sicherheit ausschließen, das Drosophila „weiß“, 

wie sich die Objekte physikalisch richtig zu verhalten haben. Ein wesentlicher Kritikpunkt am 

experimentellen Design ist, dass die oszillierenden Objekte sich nur über die Hälfte der Zeit in 

die erwartete Richtung bewegen. Dies gilt insbesondere für den Fall, in dem sich die Fliege 

perpendikulär zu einem solchen Objekt bewegt, denn dann bewegt sich das Objekt mit 

50%iger Wahrscheinlichkeit in die erwartete Richtung nach hinten auf der Retina. Ein 

weiterer Kritikpunkt ist, dass die oszillierende Bewegung der Objekte zusätzlich von der 

Eigenbewegung der Fliege überlagert wurde. Wenn die Fliege seitlich an einem oszillierenden 

Objekt vorbeilief, bewegte es sich dennoch insgesamt auf der Retina der Fliege eher nach 

hinten. Des Weiteren scheint es eine Diskrepanz zwischen den Ergebnissen mit den 

kontrahierenden und den expandierenden Objekten zu geben. Obwohl der Betrag der 

Gesamtbewegung, die die Fliegen erfahren haben, in beiden Fällen gleich war, wurde 

dennoch das expandierende Objekt stärker bevorzugt als das kontrahierende. Bei näherer 

Betrachtung der Laufspuren entstand jedoch der Eindruck, dass die Fliegen die 

kontrahierenden Objekte nicht zentral, sondern seitlich anliefen. Dadurch käme es öfters zu 

dem Fall, dass sie in den „falschen“ Arm abgelenkt wurden. Eine mögliche Erklärung für 

dieses Verhalten könnte eine Kombination aus der Bevorzugung von progressiver Bewegung 

(Abb. 13) und der Abwendungsreaktion (Abb. 20A) von caudolateralen Objekten sein. Sobald 

die Fliege ein sich kontrahierendes Objekt verlässt, bewegt sich dieses Objekt progressiv im 

caudalen Bereich des Auges, während das sich frontal befindende Objekt eine regressive 

Bewegung im frontalen Augenbereich der Fliege verursacht. Aufgrund der Präferenz für 

progressive Bewegung könnte in einigen Fällen das zu verlassende Objekt den optischen 

Fluss dominiert haben und zu zusätzlichen Kurskorrekturen geführt haben, die von der 

hinteren LM wegwiesen. Unter diesen Umständen könnte die Fliege einen Bias erhalten, der 

sie gelegentlich in den „falschen“ Arm abgelenkt hatte. Um den oben erwähnten 

Kritikpunkten zu begegnen, wurden weitere Experimente durchgeführt, die die Eigen-
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bewegung der Fliege berücksichtigten und teilweise auf einer runden Plattform stattfanden. 

Erstaunlicherweise zeigten die Fliegen eine Präferenz für invers gekoppelte LM, wenn sie 

ungestört laufen konnten und nur die Erstwahlen ausgewertet wurden (Abb. 12). Das 

besondere an diesem Experiment war, dass zum Zeitpunkt der Entscheidung sowohl die 

natürlich, als auch die invers gekoppelte LM die gleiche Menge an visueller Bewegung auf 

der Retina der Fliege generiert hatten. Dieses Resultat widerspricht also den Ergebnissen, die 

in der Vierarm-Arena gewonnen wurden, in der ja genau das Gegenteil gezeigt worden war 

(Abb. 10 oder Schuster 1996). Umso mehr verdeutlicht dieses Ergebnis, dass der freie Lauf 

auf der runden Plattform in manchen Wahlsituationen dem durch die Vierarm-Form 

aufgezwungenen Lauf vorzuziehen ist. Wie kommt es jedoch zu diesem unerwarteten 

Ergebnis?  

Eine Erklärungsmöglichkeit ergibt sich aus der räumlichen Verteilung der Integrationszeiten 

von visueller Bewegung (Abb. 20B). Diese können mit Hilfe einer Gewichtungsfunktion 

erklärt werden, die die geringe parallaktische Verschiebung eines Objektes in der frontalen - 

bzw. caudalen Augenregion kompensiert. In diesem Versuch wandert die invers gekoppelte 

LM noch bevor die Fliege eine Entscheidung trifft auf der Retina nach vorne, während sich 

die natürlich gekoppelte LM nach hinten bewegt. Wie bereits zuvor dargestellt, scheint die 

Fliege Objekte zu bevorzugen, die eine stärkere Bewegung auf der Retina verursachen. Da 

sich die invers gekoppelte LM im zeitlichen Mittel frontaler befindet als die natürlich 

gekoppelte LM, wird sie durch die hypothetische Gewichtungsfunktion verstärkt. Damit 

bewegt sie sich aus der Sicht der Modellvorstellung intensiver als die natürlich gekoppelte 

LM und wird entsprechend bevorzugt. Im folgenden Kapitel werden weitere Argumente 

diskutiert, die auf die Notwendigkeit eines Mechanismus zur Hervorhebung der frontalen 

Augenregion verweisen. Interessanterweise hätte die optomotorische Reaktion der Wahl der 

invers gekoppelten LM entgegenwirken müssen. Es wurde gezeigt, dass die optomotorische 

Reaktion hauptsächlich zur Stabilisierung des Fluges dient (z. B. Wolf und Heisenberg 1990), 

jedoch kann sie auch in laufenden Fliegen beobachtet werden, um die sich ein 

Streifenzylinder dreht (Strauss et al. 1997). Die Fliegen versuchen dabei der Drehung der 

Umwelt zu folgen. Da in diesem Versuch die invers gekoppelte LM sich aufgrund der 

Laufbewegung der Fliege auf der Retina nach vorne und die natürlich gekoppelte nach hinten 

bewegte, hätte es die Fliege auch durchaus als eine Gesamtdrehung ihrer Welt auffassen 

können und diese Bewegung durch eine Mitdrehung in Richtung der natürlich gekoppelten 

LM kompensieren können.  
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Das Replay-Experiment (Abb. 14) unterstützt ebenfalls die Hypothese, dass Drosophila nicht 

nur parallaktische, sondern jede Art von Bewegung auf ihrer Retina bewertet, ungeachtet 

dessen, ob sich das Objekt realistisch verhält oder nicht. Der wesentliche Unterschied zu den 

bisher diskutierten Versuchen mit nicht natürlich gekoppelten Objekten besteht darin, dass die 

Fliegen nicht mit systematischer (wie z. B. Oszillation oder invers gekoppelten Objekten), 

sondern mit zufälliger visueller Objektbewegung konfrontiert wurden. Im zeitlichen Mittel 

haben diese Objekte bei den Replay-Fliegen mehr visuelle Bewegung auf der Retina 

verursacht als ihre fernen, aber natürlich gekoppelten Referenzobjekte und wurden deshalb 

bevorzugt. Der signifikante Unterschied zwischen der natürlich gekoppelten (Abb. 14C) und 

der nicht natürlich gekoppelten Situation (Abb. 14D) basiert auf dem Verlust der 

Synchronisation, die bei den Erstwahlen noch gegeben war (Abb. 14A/B). Infolgedessen kam 

es zu vielen Situationen, die die Fliegen in die Referenzarme ablenkten und so die Präferenz 

für die pseudo-nahen LM verringerten. Das Auftreten dieser Ablenkungseffekte und die damit 

einhergehende Verminderung der Präferenz waren für diesen Versuch erwartet worden. Die 

Verwendung einer runden Plattform hätte zwar diese Ablenkungseffekte verhindert, jedoch 

die Auswertung enorm erschwert. Ziel dieses Versuches war es jedoch, zu prüfen, ob 

unnatürlich gekoppelte retinale Objektbewegung, die sich im zeitlichen Mittel auf der Retina 

der Fliegen stärker bewegt als die natürlich gekoppelten Objektabbilder der Referenzobjekte, 

von Drosophila bevorzugt wird. Wenn in diesem Versuch nur die Erstwahlen berücksichtigt 

werden, dann bleibt die Synchronisation zwischen Test-Fliegen und Replay-Fliegen in diesem 

kleinen Zeitfenster relativ gut erhalten. Dies führt zwar zu gleichen Präferenzwerten 

(Abb. 14A/B), aber sie sind für den Replay-Fall signifikant kleiner als der Präferenzwert über 

zehn Minuten (Abb. 14C). Für diese Diskrepanz gibt es eine Erklärungsmöglichkeit. In 

Abb. 20B wurde gezeigt, dass Fliegen auf eine LM verzögert reagieren. Da in diesem 

Experiment die Fliegen vom Referenzarm starten und die Landmarkenkonfiguration erst kurz 

bevor sie die Mitte der Plattform erreichen eingeblendet wird, kommt es mitunter zu dem Fall, 

dass die Fliegen zu spät in den Arm mit der nahen LM einschwenken. Das hat zur Folge, dass 

sie gegen den Wassergraben laufen, ihren Anlauf abbrechen und deshalb bis an das Ende 

dieses Armes laufen. Dieses passiert jedoch relativ seltener, wenn sie über einen Zeitraum von 

zehn Minuten gemessen werden, da sie dann die meiste Zeit zwischen den nahen Objekten 

hin- und herlaufen und, zumindest im natürlich gekoppelten Fall seltener in die Referenzarme 

gelangen. Im wesentlichen unterstützen die hier diskutierten Versuche die Hypothese, dass 

Drosophila der einfachen Regel folgt: „je intensiver sich ein Objekt bewegt, desto näher ist es 

und desto stärker ist es zu bevorzugen“.  
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4.1.2 Der Sehraum ist nicht homogen empfindlich für parallaktische 

Bewegung.  
 

Bereits in der Einleitung dieser Arbeit wurde die Bedeutung der frontalen Augenregion für die 

visuelle Orientierung hervorgehoben. Wie schon im Unterkapitel 4.1.1 diskutiert, bevorzugt 

Drosophila Objekte umso mehr, je intensiver sie sich auf ihrer Retina bewegen. Naturgemäß 

verursachen stationäre Objekte die größte laufinduzierte retinale Bewegung, wenn sie sich im 

lateralen Augenbereich befinden, denn dort ist die parallaktische Verschiebung am größten. 

Würden die Fliegen nun stets der größten visuellen Bewegung folgen, dann wären sie in ihrer 

natürlichen Umwelt kaum in der Lage, ein frontales Objekt ungestört anzulaufen, da es dabei 

nur zu geringfügigen Verschiebungen auf dem Auge kommt. Jede laterale, etwa gleich weit 

entfernte LM würde eine sehr viel intensivere parallaktische Verschiebung aufweisen. Die 

Experimente aus Kapitel 3.4 haben allerdings gezeigt, dass dies nicht der Fall ist. Die Fliegen 

sind durchaus in der Lage, eine frontale LM in der Gegenwart eines lateralen Objektes 

anzulaufen. Die Abb. 16 und 17 zeigen, dass in einer Wahlsituation zwischen einem frontalen 

und einem lateralen Objekt stets das frontale präferiert wurde, sogar dann, wenn das laterale 

Objekt plötzlich eingeblendet wurde (Abb. 16). Eine Bevorzugung von neu erscheinenden 

Objekten wurde bereits im Flug am Drehmomentkompensator beschrieben und als Novelty-

Effekt bezeichnet (Dill und Heisenberg 1995). Ein möglicher Grund für das Ausbleiben dieses 

Effektes in der LED-Arena mag in der Wahl der Objekte liegen, die in diesem Versuch sich 

nur bezüglich ihrer azimutalen Position unterschieden haben, nicht aber in ihrer Form, wie es 

am Drehmomentkompensator der Fall war. Es bleibt jedoch festzuhalten, dass Drosophila 

nicht nur eine Präferenz für frontale Objekte zu besitzen scheint, sondern generell in 

Wahlversuchen Objekte bevorzugt, die näher zur Augenfront erscheinen (Abb. 18). Im 

Rahmen der in Kapitel 3.4 gezeigten Experimente wurde mehrfach erwähnt, dass der sich 

theoretisch ergebende Präferenzwert für ein nahes Objekt nach Schuster (1996) mit den 

gemessenen Werten nicht übereinstimmt. Der Grund für diese Diskrepanz liegt wahr-

scheinlich in der Wahl der Messmethode. Die Daten für das Nomogramm, mit deren Hilfe die 

Präferenz für nahe Objekte bestimmt werden kann, wurden auf der Vierarm-Plattform 

gewonnen. Die Tatsache, dass diese Funktion nicht allgemeingültig ist, zeigt, dass 

Entscheidungen der Fliege durch die Grundform der Lauffläche unterdrückt werden können. 

Tatsächlich kann sich die Fliege nur in der Mitte der Vierarm-Plattform für eine neue 

Laufrichtung entscheiden, denn dort wird ihr Weg nicht durch das Wasser versperrt. Die 

bisher diskutierten Versuche belegen jedoch, dass die Taufliegen sowohl eine Präferenz für 
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frontale Objekte besitzen als auch eine Präferenz für Objekte, die eine intensive retinale 

Bewegung verursachen, wie z. B. nahe Objekte. Eine naheliegende Annahme wäre, dass für 

beide Präferenzen separate neuronale Mechanismen verantwortlich sind und erst das 

gleichzeitige Wirken beider Präferenzen zum sinnvollen Orientierungsverhalten führt. 

Basierend auf diesen Versuchen kann jedoch nicht entschieden werden, ob es sich um zwei 

verschiedene Mechanismen oder einen gemeinsamen Mechanismus handelt. Immerhin zeigt 

das Titrationsexperiment aus Abb. 19, dass es sich nicht um einen Alles-oder-nichts-Prozess 

handelt, da die Präferenz für ein frontales Objekt zugunsten des lateralen verlagert werden 

konnte, wenn seine retinale Bewegungsmagnitude durch eine Reduzierung der Distanz erhöht 

wurde. Auch in diesem Versuch bestätigt sich nicht der von Schuster (1996) auf der 

Vierarmplattform gemessene Zusammenhang zwischen der Präferenz für nahe Objekte und 

dem relativen Abstand (siehe oben). Eine mögliche Erklärung für diese Diskrepanz kann im 

plötzlichen Erscheinen der nahen LM im hier durchgeführten Versuch begründet sein. Die 

Fliegen entscheiden sich erst nach einer gewissen Translationsphase. In dieser Zeit haben sie 

sich allerdings schon dem frontalen Objekt weiter genähert und dementsprechend ist der 

Einfluss der frontalen LM auch gewachsen. In den von Schuster (1996) durchgeführten 

Experimenten hingegen veränderte sich die Position der LM nicht. 

Zudem haben Untersuchungen an laufenden Fliegen gezeigt, dass ein Objekt während des 

Anlaufs bevorzugt im frontolateralen Augenbereich fixiert wird und nicht direkt frontal 

angelaufen wird (Wehner 1972). Dieses Verhalten weist darauf hin, dass es sich um einen 

bewegungsabhängigen Prozess handelt, denn so kann eine parallaktische Verschiebung auch 

bei der Annäherung registriert werden. Das spricht dafür, dass beide oben genannten 

Präferenzarten zumindest auf Bewegungsreize angewiesen sind. Denkbar wäre auch eine von 

Bewegungsreizen unabhängige Objektdetektion, wie sie in bewegungsblinden Fliegen 

nachgewiesen wurde (Strauss et al. 2001). Es hat sich herausgestellt, dass in Buridan-

Fixations-Versuchen die RH1-opsindeprivierte und damit bewegungsblinde Mutante ninaE17 

immerhin noch 30% bis 50% der wildtypischen Fixation erreichte, obwohl es auf der Vierarm 

Plattform hier zu keiner Präferenz für nahe Objekte kam (siehe Abb. 15). Somit existiert ein 

bewegungsunabhängiger Objektfixationsmechanismus, der jedoch alleine nicht in der Lage 

ist, die Distanz zu einem Objekt zu bestimmen.  

Ein weiterer Hinweis kommt von „open-loop“-Experimenten am Flugsimulator. Präsentiert 

man fixiert fliegenden Fliegen ein seitlich positioniertes Objekt, das auf der Retina der Fliege 

stationär ist, so erhöht sich die Anzahl der Sakkaden in Richtung dieses Objektes 

(Bausenwein et al. 1986). Allerdings besitzt die Fliege Augenmuskeln, die mit etwa 70 Hz die 
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Photorezeptoren um wenige Grad hin und her bewegen (Hengstenberg 1971, Franceschini 

und Chagneux 1997). Diese Auslenkung reicht aus, um die EMD anzuregen und somit ein an 

sich auf der Retina starres Objekt dennoch über den Bewegungsdetektor wahrzunehmen. 

Dieses sog. „repetitive scanning“ wurde ebenfalls erfolgreich in einem Flugroboter 

(Hubschrauber) eingesetzt, um ihn stabil in der Luft verharren („gaze-control“; Viollet und 

Franceschini 1999).  

Die Etablierung einer sogenannten „acute-zone“ wird für verschiedene Insekten berichtet, die 

unterschiedliche Anpassungen hervorgebracht haben, um die geringe parallaktische 

Verschiebung in der frontalen Augenregion zu kompensieren. Der Ausdruck „acute-zone“ 

bezieht sich nicht notwendigerweise in jeder Spezies auf die frontale Augenregion. Die 

wahrscheinlich einfachste Methode ist eine Erhöhung der räumlichen Auflösung im frontalen 

Bereich, die man in vielen fliegenden Insekten (Petrowitz et al. 2000), nicht aber in 

Taufliegen vorfindet. In Marienkäfern, deren Ommatidien wie in der Fliege ebenfalls 

homogen über die Augen verteilt sind, wird die acute-zone offenbar durch eine 

Unterdrückung von lateraler Bewegung etabliert, sobald das frontale Objekt zumindest eine 

geringfügige Bewegung auf der Retina auslöst (Collett 1988). Aufgrund der Tatsache, dass 

Drosophila die Präferenz für ein frontales Objekt zugunsten eines lateralen, aber näheren 

Objektes aufgibt (Abb. 19), wird ein solcher Mechanismus für die Taufliege verworfen. 

Stattdessen wird in Kapitel 3.5 eine Möglichkeit zur Etablierung einer frontalen „acute-zone“ 

diskutiert, die auf einer Gewichtungsfunktion basiert, da sie mit den in dieser Arbeit 

durchgeführten Versuchen besser übereinstimmt. 
Die bisher diskutierten Ergebnisse basierten auf Wahlexperimenten zwischen mindestens 

zwei Objekten. In solchen Versuchen lassen sich zwar Präferenzen aufdecken (siehe 

Unterkap. 4.1.1), jedoch geben sie wenig Hinweise auf die den Präferenzen zugrunde 

liegenden Mechanismen. Aus diesem Grund wurde die Situation für die Fliegen so 

vereinfacht, dass nur noch eine LM unter variierender Entfernung und variierendem Azimut 

präsentiert wurde. Gemessen wurden dabei nur zwei basale Parameter, nämlich die 

Reaktionsdauer vom Erscheinen der LM bis zum Kurswechsel sowie die Richtung der 

Kurskorrektur (Abb. 20). Hier kommt wieder der Vorteil der LED-Arena zum Tragen, in der 

mit großer Präzision diese Messbedingungen hergestellt werden konnten. Solche Messungen 

waren früher aufgrund der fehlenden Technologie noch nicht möglich. Ein zunächst 

überraschendes Ergebnis dieser Experimente ist, dass trotz einer gezeigten LM die Fliegen 

nicht sofort auf sie reagierten, sondern zuerst eine kurze Zeit lang ihren ursprünglichen Kurs 

beibehielten und erst dann einen Kurswechsel einleiteten. Diese hier gemessene Latenzzeit ist 
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möglicherweise Teil einer generellen Laufstrategie, die sich aus geraden Laufsegmenten und 

relativ schnellen Kurskorrekturen zusammensetzt. Der Sinn hinter dieser hypothetischen 

Strategie wäre unmittelbar einleuchtend, denn nur so kann eine parallaktische Verschiebung 

von Objekten effizient zur Bestimmung der Distanz genutzt werden (Land 1999). Da 

Drosophila offenbar ohnehin überwiegend jede Art von visueller Bewegung auf der Retina 

bewertet (siehe Unterkap. 4.1.1), ist für sie die Einhaltung dieser Laufstrategie um so 

wichtiger. Die Tatsache, dass laufende Fliegen sich von caudolateral gezeigten LM abwenden 

(siehe Abb. 20A), ist zunächst erstaunlich, jedoch wurde die gleiche Reaktion auch im Flug 

am Drehmomentkompensator beobachtet. In diesem Experiment wurden die Fliegen mit einer 

rotierenden LM konfrontiert. Sobald sich diese LM im caudolateralen Augenbereich befand, 

wendeten sich die Fliegen von ihr ab (Strauss et al. 1992). Andere Versuche im Freiflug oder 

am Flugsimulator zeigten, dass ein im caudolateralen Sehbereich expandierendes Objekt 

ebenfalls zu einer Abwendungsreaktion führt (Tammero und Dickinson 2002a). In keinem der 

in Abb. 20A gemessenen Fälle kam es jedoch zu einer vollständigen Vermeidungsreaktion, 

wenn die LM im hinteren Sehfeld gezeigt wurde, obwohl im frontolateralen Augenbereich 

(Azimut: 30°) die Hinwendungsreaktion für weiter entfernte Objekte stets 100% betrug. 

Möglicherweise gibt es noch andere Objektreaktionen in der Fliege, die grundsätzlich eine 

Hinwendung zu Objekten auslösen, unabhängig von deren Präsentationsort. Mögliche 

Kandidaten wären z. B. die optomotorische Reaktion, die wahrscheinlich nicht vollständig 

unterdrückt werden kann. Auch eine Scototaxis-Reaktion, wie sie von Osorio et al. (1990) für 

die Kantendetektion in laufenden Schmeißfliegen vorgeschlagen wurde, käme in Frage. Bei 

der verzögerten Objektreaktion, die in Abb. 20B dargestellt ist, handelt es sich sehr 

wahrscheinlich um eine zeitliche Integration des visuellen Signals, da sie mit der Entfernung 

oder dem Azimut variiert.  

Insgesamt scheint sich das folgende Bild zu ergeben: je geringer die Distanz zum Objekt, 

desto kürzer ist die Reaktionszeit und bona fide dessen zeitliche Integration. Die vorge-

schlagene Integration im caudolateralen Bereich der Retina dauert etwa zweimal so lang wie 

im frontolateralen Augenbereich bei gleicher Objektdistanz. Diese Asymmetrie hat 

möglicherweise eine große Bedeutung für das visuelle Orientierungsverhalten, denn auf diese 

Weise gewinnen Objekte, die vor der Fliege sind, gegenüber solchen, die sich hinter ihr 

befinden, unweigerlich an Relevanz. Da die Integrationszeit mit der Entfernung des Objektes 

abnimmt, kann eine konstante Schwelle angenommen werden, welche erst erreicht werden 

muss, um eine Reaktion beim Tier auszulösen.  
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Ähnliche Konzepte, die ebenfalls auf einer räumlichen und zeitlichen Integration der visuellen 

Reize basieren, wurden z. B. für die Landereaktion von Fliegen vorgeschlagen (Borst und 

Bahde 1988) oder für die Kollisionsvermeidung im Flug (Tammero und Dickinson 2002a), 

aber auch für einen Entfernungsmesser für die Navigation bei Bienen (Srinivasan et al. 1996). 

Auffällig ist auch, dass die Änderung der Integrationszeiten über den Azimut (Abb. 20B) mit 

dem Wechsel von Hinwendungsreaktionen zu Abwendungsreaktionen zusammenfällt. In 

beiden Fällen scheint der Übergang bei einem Azimutwinkel von etwa 100° stattzufinden. 

Dies könnte ein Hinweis auf zwei getrennte rezeptive Felder sein, die jeweils den 

frontolateralen Bereich bis 100° und den caudolateralen Bereich ab 100° abdecken. Die 

Bildung von mindestens zwei Kompartimenten würde auch erklären, weshalb bei einer 

Entfernung von nur 5 mm unter einem Sichtwinkel von 30° nur 35% der Kurskorrekturen eine 

Hinwendungsreaktion waren. Aufgrund der enormen parallaktischen Verschiebung bei dieser 

Entfernung wandert die LM während der Translationsphase des Tieres innerhalb kürzester 

Zeit in den hinteren Augenbereich, wodurch es bevorzugt zu einer Abwendungsreaktion 

kommt. Das gleiche gilt auch für alle Objekte, die unter einem Azimut von 90° präsentiert 

wurden. Mit abnehmender Distanz nimmt die Magnitude der Parallaxe innerhalb eines 

bestimmten Zeitfensters zu und mit ihr auch die Wahrscheinlichkeit einer Abwendungs-

reaktion, da die LM stärker in den hinteren Augenbereich verschoben wird. Am deutlichsten 

ist dieser Zusammenhang bei einem Abstand von 5 mm zu erkennen, denn da ist die 

parallaktische Verschiebung mit etwa 71° am größten, unter der Annahme, dass die Fliegen in 

einer Sekunde etwa 15 mm zurücklegen.  

Um die bisherigen Daten zu erklären, wurden drei Größen eingeführt: eine zeitliche 

Integration, eine Reaktionsschwelle und die Bildung von zwei Kompartimenten pro Auge 

(siehe auch Unterkap. 4.1.4). Das bedeutet, dass je größer die parallaktische Verschiebung mit 

abnehmender Distanz wird, desto schneller wird diese Schwelle in einem Kompartiment 

erreicht und damit eine Kurskorrektur ausgelöst. Es ist jedoch auffällig, dass die 

Integrationszeit nicht beliebig klein wird; im Gegenteil, sie steigt im Fall von 5 mm Abstand 

sogar wieder an. Zwei Möglichkeiten bieten sich an, um dieses Phänomen zu erklären. Für die 

Detektion von visueller Bewegung wurde ein Algorithmus vorgeschlagen, der auf der 

Korrelation von Intensitäten benachbarter Sehrezeptoren basiert (siehe Kap. 1.2 oder Borst 

und Egelhaaf 1993). Der Ausgang dieser sogenannten elementaren Bewegungsdetektoren 

(EMD) ist jedoch nicht monoton. Ein bestimmter Wert am Ausgang kann beispielsweise 

sowohl von einer niedrigen als auch einer hohen Winkelgeschwindigkeit generiert werden. 

Aufgrund von Untersuchungen an Drosophila am Flugsimulator (Götz 1964) sollte der 
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Ausgang für eine LM bis zu einer Winkelgeschwindigkeit von etwa 360°/s eindeutig sein. Die 

bei 5 mm Abstand und 30° bzw. 90° Azimut auftretenden Winkelgeschwindigkeiten der LM 

von ca. 70°/s liegen damit noch im linearen Bereich. Das bedeutet, dass die Zweideutigkeit 

des EMD in diesem Fall nicht als eine Erklärung für die höheren Integrationszeiten bei 

Abständen von 5 mm herangezogen werden kann. Eine zweite Erklärungsmöglichkeit bietet 

jedoch die Einführung einer Mindestintegrationszeit von etwa einer halben Sekunde. Es 

wurde bereits oben angedeutet, dass die Fliegen selbst bei der Präsentation einer LM 

konsequent zunächst ein Stück geradeaus laufen bevor sie ihren Kurs ändern. Wenn dies eine 

generelle Strategie sein sollte, dann wäre es auch sinnvoll, sie für eine Mindestlaufzeit 

einzuhalten, um so z. B. die „signal to noise ratio“ des visuellen Reizes zu verbessern. 

Interessanterweise sind die Integrationszeiten bei einer konstanten Distanz von 200 mm im 

frontolateralen Augenbereich relativ stabil bei etwa 1 s (Abb. 20B Balken). Basiert das hier 

diskutierte Laufverhalten der Fliegen jedoch ausschließlich auf der zeitlichen Integration der 

parallaktischen Verschiebung, dann muss ein Mechanismus existieren, der die geringe 

Verschiebung der Objekte im frontolateralen Augenbereich, möglicherweise aber auch in der 

caudolateralen Region ausgleicht, damit die Reaktionsschwelle durch eine 

Objektverschiebung im frontalen Gesichtsfeld ebenso nach 1 s erreicht werden kann wie im 

frontolateralen Sehbereich. Für den Fall, dass eine konstante Reaktionsschwelle für beide 

Kompartimente existiert, wäre dies durch eine Gewichtungsfunktion zu erreichen, die den 

Ausgang der elementaren Detektoren im frontalen bzw. caudalen Sehbereich verstärkt. Der 

Vorteil dieser Vorgehensweise liegt darin, dass damit auch gleichzeitig eine „acute-zone“ 

(siehe Kap. 4.2) in der frontalen Augenregion geschaffen wird. Diese Modellvorstellung, 

sowie auch alternative Möglichkeiten werden im Unterkapitel 4.4.1 noch intensiver diskutiert. 

 

 

4.1.3 Eine eingebaute „Erwartungshaltung“ für die Richtung der  

parallaktischen Bewegung vermindert die Fehleranfälligkeit des 

Systems 
 

Wie bereits im Unterkapitel 4.1.1 diskutiert wurde, fließt in die Distanzbeurteilung jede Art 

von visueller Bewegung ein. Allerdings zeigt das Experiment aus Abb. 13, dass die Fliegen 

retinale Objektbewegung in die erwartete Richtung bevorzugen: Wenn die Fliege sich nach 

vorne bewegt, sollten stationäre Objekte sich auf dem Auge der Fliege nach hinten bewegen. 

Um dies experimentell nachzuweisen, war es notwendig, dabei die Überlagerung durch die 
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Eigenbewegung der Fliege zu berücksichtigen bzw. zu eliminieren. Hierzu wurden die 

oszillierenden LM mit der Fliegenbewegung mitgeführt. Auf diese Weise hatte sowohl die 

regressive als auch die progressive Bewegung die gleiche Winkelgeschwindigkeit auf dem 

Fliegenauge. Die Oszillation wurde nur in einem kleinen, 12° breiten Fenster gezeigt, damit 

es nicht zu einer Überlagerung mit der oben erwähnten hypothetischen Gewichtungsfunktion 

kommen konnte. Deshalb widersprechen diese Ergebnisse nicht den Daten aus Abb. 12, die 

zeigen, dass Drosophila eine invers gekoppelte LM, die sich ja regressiv bewegt, bevorzugt. 

Aufgrund der Laufbewegung der Fliege wanderte die nahe, invers gekoppelte im Gegensatz 

zur natürlich gekoppelten LM weit in den frontalen Augenbereich der Fliege. Anscheinend 

dominierte dieser Effekt die generelle Bevorzugung von progressiver Bewegung in diesem 

Versuch. Die spezielle Rolle der progressiven visuellen Bewegung wurde auch im Flug am 

Drehmomentkompensator gezeigt. In der sogenannten „Object-Response“ wurde Drosophila 

mit einer um sie rotierenden LM konfrontiert. Es hat sich herausgestellt, dass Bewegung, die 

von vorne nah hinten gerichtet war, ein stärkeres Drehmoment verursachte als die umgekehrte 

Bewegungsrichtung (Wolf und Heisenberg 1980). Marienkäfer hingegen scheinen überhaupt 

nicht auf Bewegung, die von hinten nach vorne gerichtet ist, zu reagieren (Collett 1988). 

Offenbar ermöglichen solche Anpassungen den Tieren, leichter zwischen stationären und sich 

selbstbewegenden evtl. gefährlichen Objekten zu unterscheiden.  

An dieser Stelle sei noch bemerkt, dass sowohl in dieser Arbeit als auch in den Experimenten 

von Schuster (1996) ausschließlich Spontan-Präferenzen gemessen wurden. Es wäre natürlich 

denkbar, dass Drosophila trotzdem natürlich gekoppelte Objektbewegung von nicht natürlich 

gekoppelter unterscheiden kann, jedoch in den hier durchgeführten Versuchen beide Arten 

von visueller Bewegung ungefähr gleich stark beantwortete. Um mehr Sicherheit in dieser 

Frage zu erlangen, wäre es vorteilhaft, Lernexperimente durchzuführen, indem beispielsweise 

eine Bestrafung bei der Wahl eines nahen natürlich, gekoppelten Objektes in der 

Trainingsphase erfolgt und dann auf nicht natürlich gekoppelte Landmarkenbewegung 

getestet wird. 
 

 

4.1.4 Parallaktische Bewegung wird über größere Sehfelder räumlich 

integriert und nicht einzelnen Objekten zugeordnet 
 

Die in Abb. 20 vorgestellten Daten führten unter anderem zu der Vorstellung, dass 

Kompartimente gebildet werden, in denen visuelle Information räumlich integriert werden. 
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Der Nachteil einer solchen Zusammenfassung ist, dass individuelle visuelle Information z. B. 

über die Position eines Objektes unweigerlich verloren geht bzw. auf die Größe des 

rezeptiven Feldes eingeschränkt wird. Solche Großfeldneurone (z. B. HS- und VS-Zellen) 

sind seit langem bekannt (Hausen et al. 1980). Ihre Aufgabe ist es, lokale Bewegungs-

information über weite Teile des Auges zusammenzufassen, um so mögliche Rotationen, die 

überall auf dem Auge stattfinden, zu registrieren. Auf dem Level dieser Zellen kann jedoch 

nicht gesagt werden, wo sich Objekte befinden, sondern nur ob eine Drehung der Umwelt 

stattgefunden hat. Diese Zellen dienen hauptsächlich der Stabilisierung im Raum 

(optomotorische Reaktion). Die in Abb. 21 gezeigten Experimente belegen, dass Drosophila 

eine Präferenz für gestreifte Objekte hat. Das Zustandekommen dieser Präferenz könnte im 

Rahmen der oben vorgestellten Hypothese wie folgt gedeutet werden. Beim räumlichen 

Integrieren wurde bei den vielen Schwarz-Weiß-Kanten mehr visuelle Bewegung festgestellt, 

als bei dem soliden Objekt. Wie aber bereits im Kapitel 4.1 diskutiert wurde, wenden sich die 

Fliegen bevorzugt solchen Objekten zu, die einen stärkeren Bewegungsreiz auf der Retina 

verursachen. Alternativ könnte man sich vorstellen, dass es sich um eine Phototaxisreaktion 

handeln könnte, d. h. dass die Fliege bevorzugt hellere Objekte anliefe und dunkle vermiede. 

Wenn dies der Fall wäre, würden Objektfixationen in diesem Paradigma allerdings ein rares 

Phänomen sein. Das genaue Gegenteil wird jedoch gefunden. Auf der anderen Seite würde 

man eine Präferenz für das eine, 40° breite Objekt erwarten, wenn die Entscheidung der 

Fliegen bei diesem Versuch auf Scototaxis basieren würde. Das nicht mehr direkte Anlaufen 

eines nahen, lateralen Objektes, das durch drei frontolaterale, ferne Objekte begleitet wurde 

(Abb. 22), ist ein deutlicher Hinweis auf die Existenz von Integrations-Kompartimenten. Dies 

ist der bisher einzige experimentelle Aufbau, in dem eine nahe LM präsentiert und von der 

Fliege nicht bevorzugt angelaufen wird. Nimmt man jedoch an, dass der überwiegende Teil 

der hier gebotenen visuellen Information in einem Kompartiment zusammengefasst wird, 

dann ist es auch nicht erstaunlich, dass die individuellen Objekteigenschaften verloren gehen. 

Interessanterweise scheint auch das Beenden der Drehphase von der Anzahl der präsentierten 

Objekte abhängig zu sein, denn im Falle von vier Objekten wurde die Drehung schneller 

beendet als es bei Präsentation eines Objektes der Fall war. Im Flug konnte jedoch gezeigt 

werden, dass die Hintergrundtextur nur wenig Einfluss auf die Größenordnung einer Sakkade 

hat (Tammero und Dickinson 2002b). Möglicherweise bestimmt aber auch die vorherige 

Integration (räumlich oder zeitlich) des visuellen Reizes die Größe einer „ballistischen“ (d.h. 

nicht mehr aufzuhaltenden) Drehung. Diese Stärke der Drehung müsste aber umgekehrt 

proportional zum Ergebnis der Integration sein. Je weniger zu integrieren war, desto größer 
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war die Drehung, denn im Kontrollexperiment, in dem nur eine laterale LM gezeigt worden 

war, war die Hinwendungsreaktion stärker ausgefallen, als im Experiment mit vier LM. Im 

Zusammenhang mit der Diskussion des Minimalmodells (siehe Kapitel 4.7) wird eine weitere 

Hypothese erörtert, die im Einklang mit den hier präsentierten Ergebnissen steht und eine 

effiziente Möglichkeit zum Beenden einer initiierten Kurskorrektur bietet. 

Aus den Ergebnissen der Abb. 20 bis 22 kann man eine Kompartimentgröße von etwa 90° bis 

100° abschätzen. In Schmeißfliegen sind sogenannte FD-Zellen („feature detecting cells“) 

bekannt, die in der Lage sind, Objekte aus einem sich bewegenden Hintergrund zu extrahieren 

(Haag und Borst 2002). Auch diese Zellen besitzen ausgedehnte rezeptive Felder, die 

allerdings denen der HS-Zellen entsprechen (Übersicht: Egelhaaf und Borst 1993b). Offenbar 

scheint es für die Fliegen nicht so wichtig zu sein, wo genau auf dem Auge etwas passiert, 

sondern vielmehr ob es sich auf der rechten oder linken Seite befindet. Wie am Beispiel des 

Roboters gezeigt wurde, scheint diese Information auch auszureichen, um erfolgreich ein 

Objekt auszuwählen und anzusteuern (siehe Abb. 34 bis 38). 

 

 

4.2 Ein Richtungsgedächtnis hilft bei der Beibehaltung eines Zielobjekts 
 

Bereits in vorangegangenen Untersuchungen (z. B. Schuster 1996) hat sich gezeigt, dass eine 

langzeitig stabile Repräsentation von Objektmerkmalen, mit deren Hilfe in jeder Phase des 

Suchlaufs alle Objekte individuell identifiziert werden können, wahrscheinlich nicht existiert. 

Stattdessen scheint die Fliege nach erfolgter Objektwahl nur noch dessen Azimut in einem 

etwa 40° breiten Erwartungsfenster zu überwachen. In den hier vorgestellten Experimenten 

zur Messung der Objektrepräsentation wurde ebenfalls nur der Präsentationswinkel von einem 

Objekt verändert. Allerdings wurde diese LM jeweils um 90° versetzt, um eine deutliche 

Kurskorrektur bei der Fliege zu erreichen. Obwohl die Verschiebung größer war als die 

hypothetischen 40°, wendeten sich wildtypische Fliegen signifikant häufiger in Richtung des 

ursprünglichen Präsentationswinkels der LM (Abb. 28). Dies ist umso erstaunlicher, wenn 

man bedenkt, dass Drosophila beinahe Rundumsicht besitzt und damit eigentlich sehen 

müsste, dass sich an dieser Position keine LM mehr befindet. Die Tatsache, dass sie sich 

dennoch in diese Richtung dreht, könnte für das Vorhandensein einer „acute-zone“ in der 

frontalen Augenregion sprechen, wie sie bereits im Kapitel. 4.2 diskutiert wurde. Im Rahmen 

dieser Experimente wurde als Kriterium für das Vorhandensein einer Objektrepräsentation 

nur die erste Kurskorrektur gemessen und nicht etwa der weitere Verlauf einer Laufspur. Der 
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Grund für die Wahl dieses Kriteriums liegt in der Annahme, dass sich aus der Sicht der Fliege 

unter diesen Bedingungen mindestens zwei Verhaltensstrategien ergeben. Zum einen könnte 

die Fliege sich hinwenden, weil dort immerhin kurze Zeit vorher eine LM zu sehen war, zum 

anderen könnte sie die Strategie verfolgen, sich abzuwenden, weil dort eine LM zu sehen war 

und diese nicht mehr vorhanden ist. Es könnte ihr damit günstiger erscheinen, in der anderen 

Richtung nach ihr zu suchen. Das würde auch bedeuten, dass wildtypische Fliegen, die sich 

abgewendet haben, eventuell nur die zweite Strategie verfolgten. Daraus könnte wiederum 

gefolgert werden, dass die Objektrepräsentation nicht im ZX abgelegt ist, sondern dass die 

ZX-Mutanten einfach die zweite Strategie bevorzugten.  

Dieser Hypothese sprechen aber mehrere Fakten entgegen. Zunächst ist es unwahrscheinlich, 

dass alle verwendeten ZX-Mutanten einschließlich der GAL4-Linie etwa den gleichen 

zufallsverteilten Wert erreichten (Abb. 28), der sich zudem auch durch eine unabhängige 

Untersuchung der spontanen Kurswechsel im Dunkeln ergibt (Abb. 29). Des weiteren zeigten 

die gleichen ZX-Mutanten auch eine reduzierte Persistenzzeit beim Anlauf einer 

verschwundenen LM, während der Wildtyp für bis zu 2,8 s seinen vorherigen Kurs nicht 

änderte (Strauss und Pichler 1998). Die hier gemessene Dauer der Objektrepräsentation 

bewegt sich ebenfalls in einem Zeitrahmen von wenigen Sekunden. Offenbar bezieht sich das 

hier gefundene Richtungsgedächtnis tatsächlich nur auf den Azimut einer LM, da das 

Vertauschen zweier sich in der Form unterscheidender, gegenüberstehender Objekte nicht zu 

einer Erhöhung der Wiederwahl führte (Abb. 30). Um ein Richtungsgedächtnis in laufenden 

Taufliegen nachzuweisen, wurden außer dem in dieser Arbeit gezeigten Aufbau noch weitere 

Versuchsaufbauten getestet. Es hat sich jedoch gezeigt, das der Versuchsaufbau so konstruiert 

sein muss, dass ein Test in einem Zeitfenster von wenigen Sekunden erfolgen kann. 

Wahrscheinlich profitiert Drosophila in einer natürlichen Umgebung von einem flüchtigen 

Richtungsgedächtnis, um Ziele, die z. B. kurzfristig aus dem Blick verschwinden, dennoch 

verfolgen zu können. 

Die Experimente aus Abb. 28 stellen eine Erweiterung des Grundversuchs zur Persistenz-

messung von Strauss und Pichler (1998) dar, da die Persistenz der Orientierung in Richtung 

der verschwundenen LM auf einem Richtungsgedächtnis basieren könnte. Auf die Messung 

von PK-defekten Fliegen im Experiment aus Abb. 28 wurde verzichtet, da 

Persistenzmessungen mit HU-Fliegen gezeigt haben, dass sie sich wildtypisch verhielten 

(mündliche Mitteilung R. Strauss, Universität Würzburg). 
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4.3 Die Pilzkörper des Fliegengehirns werden für die adaptive Aufgabe von 

Zielen gebraucht 
 

Bereits in der Einleitung wurde die Bedeutung des Aufgebens eines gewählten Zieles 

hervorgehoben. In den hier durchgeführten Versuchen wurden die Fliegen gezwungen, ein 

Objekt wieder aufzugeben, da die präsentierten LM aufgrund der Wasserbarriere 

grundsätzlich für die Fliegen unerreichbar waren. Wenn Drosophila eine LM auswählt, auf 

sie zuläuft und feststellt, dass der weitere Weg durch das Wasser versperrt wird, dann muss 

ein Prozess existieren, der diesen Anlauf beendet, damit eine neue Verhaltensoption gewählt 

werden kann. Interessanterweise ergaben Versuche mit drei unabhängigen Methoden 

(chemische Ablation: HU, Strukturmutante: mbmN337, GAL4-Linie: P[GAL4]201y) mit PK-

reduzierten Fliegen, dass dieser Prozess tatsächlich in den PK der Fliegen stattfindet 

(Abb. 23-26).  

In vielen Experimenten wurde gezeigt, dass PK-reduzierte Fliegen erstaunlich normal bzw. 

unauffällig sind, sofern nicht in aufwändigen Tests nach spezifischen Ausfällen gesucht wird. 

So hat sich herausgestellt, dass die PK hauptsächlich für das olfaktorische Lernen notwendig 

sind (Zars et al. 2000). Ausfälle zeigten sich aber auch im Zusammenhang mit visuellen 

Kontextlernen oder bzgl. der Zeitstruktur ihrer Laufaktivität (Überblick: Heisenberg 2003). 

Die Tatsache, dass die PK von Drosophila auch an nicht olfaktorischen Prozessen beteiligt 

sind, ist erstaunlich, denn außer den Projektionsneuronen der olfaktorischen Loben wurden 

bisher keine direkten Eingänge anderer Sinnesmodalitäten in die PK gefunden. Diese 

Versuche zeigen, dass die PK offenbar nur in außergewöhnlichen Situationen zum Einsatz 

kommen. Unterstützt wird diese Vermutung nun auch durch das in Abb. 23 dargestellte 

Experiment. Auch hier zeigt sich, dass die HU-Fliegen sich relativ unauffällig verhalten, 

solange die LM sich in einer Distanz von 200 mm befinden. Erst wenn sich ihr Abstand zum 

Tier verringert, treten dramatische Ausfälle in Erscheinung. Vor diesem Hintergrund wurde 

die Hypothese gebildet, dass die PK möglicherweise an der Bewertung der eingehenden Reize 

beteiligt sind. Dieser Phänotyp wurde zunächst als Perseveranz bezeichnet, da die HU-Fliegen 

ihren Anlauf bei nahen LM nicht unmittelbar abbrechen konnten. Nachdem der ursprüngliche 

Phänotyp der PK-Strukturmutante mbmN337 durch Rückkreuzung wieder hergestellt werden 

konnte, stellte sich heraus, dass die Perseveranz nur in Fliegen auftrat, die weniger als 12% 

PK-Restvolumen besaßen (Abb. 24). Mit der Expression von Tetanustoxin in PK-GAL4-

Linien gelang es nicht, den Perseveranz-Phänotyp zu reproduzieren mit Ausnahme der GAL4-

201Y-Linie (Abb. 25). Interessanterweise zeigte zwar diese Linie einen signifikanten 
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Perseveranz-Phänotyp, aber nicht in dem Ausmaß, wie er in HU-Fliegen oder PK-reduzierten 

mbmN337-Mutanten beobachtet werden kann. Die Tetanustoxin-Expression betraf jedoch in 

keinem der erfolgreich getesteten GAL4-Linien den gesamten PK, sondern immer nur Teile 

davon (nach Mader (2001) typischerweise ca. 30% weg: 700 - 800 von 2500 Zellen). Es ist 

also möglich, dass entweder der gesamte PK fehlen muss, damit der Perseveranz-Phänotyp in 

Erscheinung, tritt oder dass es ausreicht, die richtigen Zellen der PK zu deaktivieren.  

Es wurde bereits angedeutet, dass der Perseveranz-Phänotyp möglicherweise eine 

Folgeerscheinung einer missglückten Reizbewertung ist, für die die PK zuständig sein 

könnten. Dafür sprechen auch zwei weitere in dieser Arbeit durchgeführte Experimente. 

Erlaubte man nämlich den HU-Fliegen die LM zu erreichen, dann stellte sich heraus, dass sie 

im Vergleich zu den Kontrolltieren mehr als doppelt so oft die LM bestiegen und wieder 

verließen, dabei aber auch deutlich kürzer auf der LM explorierten als die Kontrolltiere 

(Abb. 26D/E). Auch hier könnte der Grund eine Fehleinschätzung der Verhaltensoptionen 

sein oder aber einfach nur eine höhere Aktivität. Der zeitliche Verlauf der Aktivität wurde 

bereits in HU-Fliegen in einer kleinen Kammer gemessen. Ein signifikanter Unterschied 

zeigte sich allerdings erst nach einer Messdauer von etwa 15 min (Martin et al. 1998). 

Präsentierte man einer stark vorgehungerten HU-Fliege eine LM, bei deren Anlauf sie eine 

Zuckerspur überqueren musste, so zeigte sich, dass diese Fliegen Schwierigkeiten hatten, die 

Verhaltensoption „Landmarkenanlauf“ aufzugeben und zu fressen. Etwa die Hälfte der 

hungrigen HU-Fliegen überrannte die Zuckerspur, ohne stehen zu bleiben, während fast alle 

Kontrolltiere stehen blieben, um zu fressen (Abb. 27). Möglich wäre aber auch, dass das 

gustatorische System der HU-Fliegen durch die HU-Prozedur Schaden nimmt und sie deshalb 

die Zuckerspur nicht wahrnehmen konnten. Allerdings wurde gezeigt, dass HU-Fliegen bei im 

Wasser gelösten Bitterstoffen zum gleichen Anteil wie die Kontrolltiere die Aufenthaltsdauer 

am Rand verkürzten. Diese Ergebnis spricht für ein zumindest teilweise funktionierendes 

gustatorisches System (Abb. 26C). Da die beiden zuletzt erwähnten Experimente 

(Abb. 26D/E und Abb. 27) nicht mit mbmN337-Fliegen reproduziert werden konnten, stellt sich 

ohnehin die Frage, ob diese Verhaltensdefekte tatsächlich durch das Fehlen der PK verursacht 

werden oder einen Nebeneffekt der HU-Prozedur darstellen.  

Es bleibt jedoch festzuhalten, dass an dieser Stelle nicht gesagt werden kann, ob der 

Perseveranz-Phänotyp der PK-reduzierten Fliegen darin besteht, dass das vorangegangene 

Verhalten nicht terminiert werden kann oder ob das generelle Umschalten von einer 

Verhaltensoption auf eine andere Probleme bereitet. Untersuchungen am Balzverhalten haben 

gezeigt, dass unreife männliche HU-Fliegen länger reife männliche Fliegen anbalzen als die 



 113

Kontrolltiere (Neckameyer 1998). Leider wurden zu diesem Experiment keine HU-

unabhängigen Kontrollen (z. B. mit GAL4-Linien) durchgeführt. Die Strukturmutante 

mbmN337 kann aufgrund ihres Sexualdimorphismus (nur weibliche Tiere zeigen eine Reduk-

tion der PK) als Kontrolle ebenfalls nicht herangezogen werden. Dennoch kann dieses 

Experiment ein Hinweis darauf sein, dass das Bewerten von eingehenden Reizen eine 

generelle Aufgabe der PK ist und sich nicht nur auf nahe Objekte beschränkt.  

 

 

4.4 Implementierung der Objektwahl nach Nähe und Azimut in einem  

Orientierungsroboter 
 

 
Occam's Razor or the principle of parsimony 

 
one should not increase, 

beyond what is necessary, 
the number of entities required 

to explain anything 
(William of Ockham 1285-1349) 

 

 

Die in dieser Arbeit durchgeführten Untersuchungen an visueller Orientierung in laufenden 

Fliegen führten zu der Formulierung eines Modells, das auf den einfachsten Annahmen 

basiert, die den vorgestellten Versuchen zugrunde liegen könnten. Um die Komplexität dieses 

Modells nicht unnötig zu erhöhen und damit die Interpretation zu erschweren, wurde auf die 

Modellierung der Objektrepräsentation verzichtet, da sie wohl ohnehin nur in besonderen 

Situationen wie dem kurzfristigen Verschwinden von Objekten zum Tragen kommt. 

Weiterhin wurde auch das Aufgeben einer unerreichbaren LM im Falle des Roboters durch 

eine sofortige Abwendungsreaktion vereinfacht, da intakte Fliegen sich ebenfalls nach kurzer 

Zeit wieder abwenden. Der in Kapitel 4.5 diskutierte Perseveranz-Phänotyp betrifft 

ausschließlich PK-reduzierte Fliegen.  

Der Sinn der Implementierung des Minimalmodells in einem mobilen Roboter besteht darin, 

zu prüfen, in wieweit es Verhalten produzieren kann, dass dem der Fliege im Wesentlichen 

ähnelt. Das Modell selbst ist vollkommen deterministisch. Es enthält weder Zufallselemente 

noch vorgegebenes Wissen, das dem Roboter helfen würde sich zu orientieren. Das 

Betrachten der einzelnen Elemente des Minimalmodells kann nicht die Frage klären, ob es 

tatsächlich in der Lage ist, die hier untersuchte Objektwahl in der Weise zu generieren, wie es 
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Drosophila unter vergleichbaren Bedingungen tun würde. Der Vergleich des Verhaltens des 

Roboters und der Fliege zeigt einerseits die emergenten Eigenschaften des Minimalmodells 

auf und andererseits auch, ob die Annahmen genügen, um das beobachtete Verhalten zu 

erklären („proof of concept“) oder ob sie erweitert werden müssen. 

 

 

4.4.1 In das Modell einfließende Fliegeneigenschaften und weitere 

Annahmen 
 

Der erste Verarbeitungsschritt des in Abb. 31 und 32 präsentierten Modells basiert auf der 

Prozessierung von visueller Bewegung durch elementare Bewegungsdetektoren (EMD). 

Dieser Algorithmus hat sich weitläufig durchgesetzt, um das Zustandekommen von 

Bewegungssehen in Insekten, aber auch in Vertebraten zu erklären (Überblick: Borst und 

Egelhaaf 1993). Die fehlende Präferenz für nahe Objekte bei der bewegungsblinden Mutante 

ninaE17 (Abb. 15) spricht ebenfalls dafür, dass die für das Bewegungssehen notwendigen 

Rezeptoren benötigt werden, um die Verschiebung von Objekten auf der Retina 

wahrzunehmen. Offenbar sind diese Fliegen aber nicht vollständig auf das Bewegungssehen 

angewiesen, um eine Objektfixation zu etablieren, da sie trotz des fehlenden Opsins in den 

bewegungssensitiven Rezeptoren noch eine verbleibende Restfixation von 30% bis 50% 

besitzen (Strauss et al. 2001). Nach dem hier durchgeführten Experimenten kann aber sicher 

gesagt werden, dass sie die Entfernungsunterschiede nicht mehr wahrnehmen; es gab eine 

geringe, aber signifikante Präferenz für die fernen LM (Abb. 15A). Strauss et al. (2001) hatten 

bereits gefunden, dass die bewegungsunabhängige Fixation eine nur geringe Dynamik besitzt. 

Die fernen LM bewegen sich weniger und werden von diesem bewegungsblinden R7+R8-

System folgerichtig bevorzugt. Warum stationäre LM dann nicht gegenüber oszillierenden 

bevorzugt werden (Abb. 15B), konnte im Rahmen dieser Experimente nicht restlos erklärt 

werden. Die oszillierenden LM sind in diesem Fall nicht notwendigerweise repräsentativ, 

bedingt durch das mögliche Auftreten von Ablenkungseffekten (siehe Kapitel 3.1). 

Im zweiten Schritt dieses Modells wird der Ausgang der EMD gewichtet (progressive 

Bewegung wird stärker betont) und in jeweils zwei Kompartimente pro Auge aufgeteilt, um 

dort räumlich integriert zu werden. Die Bedeutung der progressiven visuellen Bewegung 

wurde bereits im Kap. 4.1 diskutiert. Gerechtfertigt wird dieser Gewichtungsschritt durch die 

Tatsache, dass Drosophila progressive Bewegung auch im Laufen bevorzugt. Jedoch wäre es 

auch denkbar, dass die in diese Verarbeitung von visueller Information involvierten 
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bewegungssensitiven Zellen richtungsspezifisch sind, ähnlich wie die Großfeldneurone der 

Lobula-Platte. Das heißt, je nach Zelltyp feuern sie nur, wenn es zu einer Bewegung kommt, 

die von vorne nach hinten gerichtet ist, nicht aber von hinten nach vorne. Für die Funktion 

dieses Modells ist diese Unterscheidung unerheblich, da regressive Bewegung nur während 

der Rotationsphase (Kurswechsel) auftritt, im translatorischen Lauf in Gegenwart von 

stationären Objekten jedoch kaum eine Rolle spielt. Dennoch erscheint es plausibler, dass 

diese Zellen auch auf regressive Bewegung reagieren sollten, damit es möglich ist, auf 

Objekte zu reagieren, die sich von hinten näheren. Elektrophysiologische Untersuchungen an 

großen Fliegen (Musca oder Phaenicia) führten zur Identifikation von vielen bewegungs-

sensitiven Zellen. Speziell einige der 40 vorhandenen, bisher kaum untersuchten 

Transmedulla oder kurz Tm-Zellen sind bewegungssensitiv (manche von ihnen auch 

geringfügig richtungsspezifisch) und projizieren in die weitgehend unerforschte Lobula 

(Douglass und Strausfeld 2003). Diese Zellen wären ideale Kandidaten für das hier diskutierte 

Modell. Jedoch müssten Lobula-Zellen postuliert werden, die die Bewegungsinformation der 

Tm-Zellen integrieren und somit die hier vorgeschlagenen Kompartimente bildeten. Für eine 

Kompartimentbildung in der Lobula scheint es aber bereits Hinweise zu geben. Douglass und 

Strausfeld (2003) haben einige kolumnäre Zellen gefunden, die sich nur über einen Teil des 

retinotopischen Neuropils erstrecken und damit nur ein spezifisches rezeptives Feld besitzen. 

Im dritten Schritt des Modells wird das frontolaterale Kompartiment nochmalig verstärkt. Die 

Rechtfertigung für diesen Schritt wurde bereits im Unterkapitel 4.1.2 diskutiert. Alternativ 

wäre es ebenso möglich, eine lineare anstelle einer sinusabhängigen Gewichtungsfunktion zu 

wählen oder eine Gewichtung, die nur den frontolateralen, nicht aber den caudolateralen 

Augenbereich berücksichtigte. Allerdings ist eine symmetrische Gewichtung aus zwei 

Gründen vorteilhafter. Zum einem ermöglicht sie dem Roboter auch auf LM zu reagieren, die 

sich im caudolateralen Sehbereich befinden, zum anderen vereinfacht eine symmetrische 

Funktion die Anpassung der Parameter; andernfalls kann es dazu kommen, dass der Roboter 

z. B. beim Verlassen der LM überdreht.  

Eine Verstärkung des EMD-Ausgangs ließe sich sicherlich neuronal bewerkstelligen, dennoch 

könnte es sein, dass ein unabhängiger Mechanismus eine „acute-zone“ im frontalen 

Augenbereich etabliert, um so unter anderem dem Einfluss der größeren parallaktischen 

Verschiebung in der lateralen Region entgegenzuwirken. Beispielsweise hat Strauss et al. 

(2001) eine wechselseitige Beziehung zwischen dem bewegungssensitiven Apparat und einer 

bewegungsunabhängigen Objektfixation vorgeschlagen (siehe auch oben). Möglicherweise 

könnte die Beziehung darin bestehen, dass das hier vorgeschlagene Modell als ein „Attention-
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process“ ein Objekt auf die frontale „acute zone“ lenkt und dann ein bewegungsabhängiger 

Algorithmus dieses Objekt z. B. weiterhin analysiert oder zumindest versucht, das Objekt im 

frontalen Augenbereich zu halten. In Schmeißfliegen wurden Zellen gefunden, die auf kleine 

Objekte reagieren und diese aus einem sich bewegenden Hintergrund extrahieren können 

(Haag und Borst 2002). Diese sogenannten FD-Zellen kämen theoretisch ebenfalls in Frage, 

um eine frontale „acute-zone“ zu ermöglichen, da sie wahrscheinlich auch in Drosophila 

existieren (Heisenberg und Wolf 1984). Allerdings hängt die Funktion dieser Zellen nach 

neuesten Erkenntnissen von den CH- und HS-Zellen der Lobula-Platte ab (Haag und Borst 

2002). In früheren Experimenten wurde jedoch an der Mutante ombH31 gezeigt, der aufgrund 

des Gendefekts die Riesenneurone der Lobula-Platte und damit auch die CH- und HS-Zellen 

fehlen, dass sie durchaus Kleinfeldbewegung wahrnehmen kann, da sie eine signifikante 

Präferenz für nahe Objekte zeigte (Mronz 2000) und sich auch in Buridan-Fixations-

experimenten unauffällig verhielt. Dies spricht eher für einen Mechanismus der unabhängig 

von den FD-Zellen funktioniert.  

Im vierten und letzten Schritt dieses Modells erfolgt eine zeitliche Integration, die stoppt, 

sobald eine konstante Schwelle erreicht wurde (siehe auch Kap. 4.3). Es erfolgt eine Hin- oder 

Abwendungsreaktion nach dem „winner-takes-all“ Prinzip, je nachdem, ob die Schwelle von 

einem der frontolateralen oder caudolateralen Kompartimenten zuerst erreicht wurde. Das 

Konzept einer Reaktionsschwelle für beide Kompartimente ist an dieser Stelle willkürlich. 

Ebenso wäre es denkbar, für jedes Kompartiment eine eigene Schwelle zu setzen. Unter 

diesen Bedingungen könnte die caudolaterale Schwelle höher gesetzt werden als die 

frontolaterale, um damit einen ähnlichen Effekt zu erzielen wie mit einer einfachen 

Gewichtung der frontolateralen Region bei einer vorhandenen Schwelle. Allerdings würde 

diese Vorgehensweise zusätzliche Interaktionen zwischen den Schwellen erfordern, um zu 

erfahren, welche zuerst erreicht wurde und eine individuelle Gewichtung, die speziell den 

frontalen Bereich verstärkt, wäre dennoch notwendig. Das hier vorgestellte Konzept beruht 

jedoch auf den einfachsten Lösungen mit der geringsten Zahl an notwendigen Interaktionen. 

Des weiteren ist es aus neuronaler Sicht unwahrscheinlich, eine verlustlose zeitliche 

Integration anzunehmen. Die alternative Verwendung eines „leaky integrators“ hätte aber nur 

geringfügige Auswirkungen auf die Funktion dieses Modells, da das Leck beispielsweise mit 

einem geringeren Schwellenwert in gewisser Weise kompensiert werden könnte. Auch hier 

wurde zugunsten eines Minimalmodells auf zusätzliche Komplikationen verzichtet.  

Die Implementierung beinhaltet zusätzlich eine minimale Integrationszeit von 400 ms. In 

dieser Zeit reagiert der Roboter nicht, auch wenn die Schwelle erreicht werden sollte. Dieser 
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Wert orientiert sich an den Daten aus Abb. 20B. Dort wurde gezeigt, das die Reaktionszeit der 

Fliege nicht beliebig kleiner wird, je näher sich die LM befand. Die angenommene 

Reaktionsschwelle der Fliege müsste ja schneller erreicht werden, da die Ausgänge der EMD 

höher werden, je größer die parallaktische Verschiebung wird. Um die Funktion des Roboters 

zu gewährleisten, wurden zwei weitere Regeln implementiert. Eine Regel besagt, dass nach 

jeder Rotation eine Translation folgen muss und nach jeder Translation eine Rotation. Die 

zweite Regel besagt, dass die Rotation von der gleichen Reaktionsschwelle gestoppt wird, wie 

sie für die Translation verwendet wird. Der Wechsel von Rotation und Translation ist 

einleuchtend und bedarf keiner weiteren Diskussion, denn ohne Kurskorrekturen und 

Vorwärtsfahrt ist es unmöglich jemals ein Objekt zu erreichen. Das Grundproblem liegt in der 

Frage, wann bzw. wie eine einmal initiierte Drehung wieder gestoppt werden soll. Während 

der Drehung könnte im einfachsten Fall ein unabhängiger Mechanismus dafür sorgen, dass 

die Drehung beendet wird, wenn die LM im frontalen Bereich erscheint. Dann müsste jedoch 

das Zielobjekt aus dem optischen Fluss extrahiert, markiert und verfolgt werden. Das würde 

zu einer weiteren Steigerung der Komplexität führen. In Abb. 22 wurde jedoch gezeigt, dass 

die Fliegen ihre Drehung nicht notwendigerweise dann beenden, wenn die LM im frontalen 

Augenbereich erscheint. Ein solcher Mechanismus ist demnach nicht zwingend für eine 

erfolgreiche visuelle Orientierung. Der hier vorgeschlagene und realisierte Algorithmus 

besteht darin, dass die Drehung des Roboters durch die gleiche Schwelle für die Integrale von 

Bewegungsinformation abgebrochen wird, wie sie für die Translationsphase benutzt wird. 

Das bedeutet, dass das visuelle Signal auch während der Rotationsphase ausgewertet und 

Bewegung in den vier Kompartimenten integriert wird. Das Beenden der Rotation hängt also 

im Modell von der Position und der Anzahl der LM ab. Die Position spielt eine Rolle, wenn 

eine mittlere oder starke Gewichtung des frontalen und caudalen Sehbereichs verwendet wird, 

denn wenn der Roboter sich zu einer LM dreht, dann wird die Schwelle immer schneller 

aufgefüllt, je näher die LM sich der Front nähert. Auf diese Weise ist die Wahrscheinlichkeit 

groß, dass der Roboter genau dann die Drehung beendet, wenn die LM sich direkt vor ihm 

befindet. Diese Überlegungen gelten analog auch für das Verlassen einer LM; die 

Wahrscheinlichkeit ist groß, das die Drehung dann beendet wird, wenn die LM sich hinter 

ihm befindet. Im gewählten Regelkreis sorgt die Gewichtungsfunktion also sowohl während 

der Translation als auch während der Rotation dafür, dass LM optimal fixiert werden können. 

Eine andere Möglichkeit für das Beenden einer Drehung wäre, die Drehung ballistisch zu 

gestalten. Zwar kann sie dann nicht mehr von äußeren Einflüssen gestoppt werden, jedoch 
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könnte die Dauer der Drehung von dem zuvor wahrgenommenen optischen Fluss abhängig 

gemacht werden.  

 

 

4.4.2 Funktionsvergleich zwischen Fliege und Orientierungsroboter 
 

In mehreren Vergleichsexperimenten hat der Roboter gezeigt, dass mit einer Konfiguration, in 

der eine Gewichtungsfunktion die geringe Parallaxe im frontalen bzw. caudalen Sehbereich 

ausgleicht, am erfolgreichsten das Verhalten der Fliege reproduziert werden kann. Bei einer 

starken Gewichtung fuhr er, ebenso wie die Fliege, das laterale Objekt bei einer Konstellation 

mit drei LM unter den meisten Situationen nicht an, sondern das frontale Objekt (Abb. 34). 

Allerdings wäre es falsch, anzunehmen, dass durch die Gewichtung laterale LM ignoriert 

würden. Im Gegenteil, man findet Kurswechsel in Richtung auf die lateralen LM, jedoch 

wurden solche Drehungen schnell wieder beendet, so dass je nach der momentanen Lage 

diese Kurskorrekturen auch nur sehr marginal ausfallen können. Bei einer schwachen 

Gewichtung fallen sie jedoch grundsätzlich größer aus. Der Grund für dieses Verhalten des 

Roboters lässt sich erklären. Dazu wird angenommen, dass der Roboter sich in der 

Konfiguration mit drei LM kurz vor der Mitte der Arena befindet und auf das Objekt bei 90° 

zufährt (siehe Abb. 34). Folgt man der Logik des Schaltbildes (Abb. 32), dann erfolgt 

zunächst eine räumliche und zeitliche Integration der Bewegungsinformation, wobei 

möglicherweise sowohl die frontale als auch die laterale LM in dasselbe Kompartiment 

einfüttern. Die EMD reagieren auf Intensitätsveränderungen, die hauptsächlich durch die 

vertikalen Kanten der LM hervorgerufen werden. Im genannten Fall gibt es zwei relevante 

Kanten der lateralen LM, die eine große parallaktische Verschiebung vollführen, und eine der 

zwei vertikalen Kanten der frontalen LM, die das der lateralen LM zugewandte frontolaterale 

Kompartiment füttern. Dementsprechend wird dieses Kompartiment zuerst die Schwelle 

erreichen und es zu einer Hinwendungsreaktion kommen. Die Integratoren werden nun 

zurückgesetzt und die visuelle Information während der Drehung ebenso räumlich und 

zeitlich integriert wie beim LM-Anlauf. Wird die Schwelle wieder erreicht, stoppt die 

Drehung. Danach erfolgt wieder eine Translationsphase. Bei einer mittleren oder einer starken 

Gewichtung des frontalen und caudalen Sehbereichs nimmt die Wahrscheinlichkeit zu, dass 

die Schwelle während der Drehung genau in dem Moment erreicht wird, in dem eine LM sich 

im frontalen Augenbereich befindet. Im oben betrachteten Beispiel der Zuwendung auf eine 

laterale LM wird die frontale LM die Drehung des Roboters also relativ schnell wieder 
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beenden. Aufgrund dessen wird er sich auf einem Kurs bewegen, der nun zwischen der zuvor 

frontalen und der zuvor lateralen LM liegt. Im Falle der starken Gewichtung wird er mehr auf 

die frontale als auf die laterale LM ausgerichtet sein. Im Beispiel wird nun die frontale LM im 

rechten Sehbereich integriert, die laterale LM dagegen im linken Sehbereich. Dieses seitliche 

Anlaufen einer LM wurde auch bei Fliegen beobachtet (Wehner 1972). Obwohl die 

Architektur des Roboters symmetrisch ist, gewinnt im Fall der starken Gewichtung das 

frontolaterale Kompartiment auf dem rechten Auge, weil der Roboter sich der zuvor frontalen 

LM bereits weiter genähert hat und damit die größere parallaktische Verschiebung in 

Verbindung mit der Verstärkung durch die Gewichtungsfunktion dazu führten, dass die 

Schwelle schneller erreicht wird. Infolgedessen wendet sich der Roboter der frontalen LM zu. 

Im Falle der mittleren Gewichtung wird die Drehung später beendet und der Roboter wird 

sich eher auf einen Kurs befinden, der mittig zwischen der frontalen und der lateralen LM 

liegt. In diesem Fall kann es dann eher dazu kommen, dass der Roboter sich trotz 

Gewichtungsfunktion dem lateralen Objekt zuwendet. Bei einer geringen Gewichtung die 

Drehung dagegen so spät beendet, dass der Roboter mehr auf das laterale Objekt ausgerichtet 

sein wird. Infolgedessen wird er sich in der darauf folgenden Translationsphase dem zuvor 

lateralen Objekt stärker nähern als dem zuvor frontalen. Durch die höhere parallaktische 

Verschiebung im linken Sehbereich wird deshalb die nächste Drehung in Richtung der zuvor 

lateralen LM erfolgen. Speziell für den Fall der geringen Gewichtung wurde aber auch 

gelegentlich eine Situation beobachtet, bei der keine der um 90° versetzten LM vom Roboter 

erreicht wurde. Sobald er sich der frontalen LM zugewendet hatte, wurde er von der lateralen 

abgelenkt und wendete sich daraufhin dieser zu. Die zuvor laterale wurde nun aber zur 

frontalen LM und umgekehrt. Es kam zu einem oszillierenden Kurs. Dies ist auch der Grund, 

warum es im Falle einer starken Gewichtung zu einer besseren Fixation von Objekten kommt, 

als mit einer geringen Gewichtung (siehe Abb. 34 rechte Spalte).  

Obwohl nur zwei Kompartimente pro Halbseite und eine gemeinsame Schwelle in diesem 

Modell verwendet werden, ist es dem Roboter möglich, nicht nur laterale LM zu 

„vermeiden“, sondern sogar Objekte zielsicher anzufahren. In den Versuchen mit der starken 

Gewichtung zeigte der Roboter eine Objektfixation, die mit dem Fixationsverhalten der Fliege 

vergleichbar ist. Von besonderem Interesse ist die Situation mit zwei um 90° versetzten LM 

(Abb. 35), da hier die Objektfixation im Wesentlichen davon abhängt, wie sich der Roboter an 

der jeweiligen LM wegdreht. Dreht er sich z. B. rechts herum an der LM bei 90°, dann kann 

es passieren, dass beide LM sich anschließend im caudolateralen Sehbereich befinden. Die 

darauf folgende Translationsphase hätte eine Abwendungsreaktion zur Folge, die den Roboter 
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weiter von den LM wegbringt. Deutlich wird das an den Falschfarbenbildern der Abb. 34 

(linke Spalte). Interessanterweise ähneln sich sogar in dieser Hinsicht die mittleren 

Aufenthaltswahrscheinlichkeiten des Roboters und der Fliege. Wann der Roboter beim 

Verlassen einer LM seine Drehung beendet, hängt vom vorherigen Anfahrtswinkel ab und 

damit von der Lage der Objekt-Kanten auf der Linse. 

Dreht er sich beim Verlassen der 90°-LM links herum, dann kommt es in allen drei 

Gewichtungsfällen zu einer relativ geradlinigen Fixation der gegenüberstehenden LM. Auch 

hier wird das Verhalten der Fliege am besten durch eine mittlere und eine starke Gewichtung 

für den Roboter reproduziert.  

Im klassischen „Buridan“-Experiment wird das Zusammenspiel aus Antifixation von 

caudolateral präsentierten LM und Fixation von frontolateralen Objekten besonders 

augenscheinlich (Abb. 36), da eine Situation aus zwei sich gegenüberstehenden LM eine 

besonders stabile Objektkonfiguration für den Roboter darstellt. Es sind nur geringfügige 

Unterschiede im Fixationsverhalten des Roboters bei den drei verschiedenen Gewichtungs-

einstellungen feststellbar. Hauptsächlich drückt sich das in der Geradlinigkeit bzw. Präzision 

der Annäherung aus. Genau betrachtet führt auch hier wieder die starke Gewichtung zu der 

genauesten Reproduktion des Fliegenverhaltens, da der Roboter, bedingt durch das schnellere 

und damit häufigere Erreichen der Reaktionsschwelle in dieser Einstellung öfters seinen Kurs 

korrigiert.  

Erstaunlicherweise zeigen die Versuche in der Vierarm-Arena, dass der Roboter sogar auf 

engstem Raum zu operieren vermag und dabei das Verhalten der Fliege auch in dieser 

Situation relativ genau widerspiegelt (Abb. 37 und 38). Interessanterweise führt beim Roboter 

eine starke Gewichtung zu einer ausgeprägteren Präferenz für nahe Objekte, als es bei den 

Fliegen der Fall ist. Hingegen führt die mittlere Gewichtungseinstellung zu einem 

Präferenzwert für nahe Objekte, die dem der Fliegen in beiden Fällen am besten entspricht 

(siehe Abb. 37 und 38). Dennoch scheint in dieser Landmarkenkonstellation der Einfluss der 

Gewichtungsfunktion nur eine geringe Rolle zu spielen, da der Roboter auch mit einer 

geringen Gewichtungseinstellung nur unwesentlich kleinere Präferenzwerte im Vergleich zur 

Fliege erzielt. Aufgrund der Konstruktion bewegt sich der Roboter entweder rechtwinklig 

oder frontal zu einem Objekt. Wenn er sich rechtwinklig zur nahen LM bewegt, dann ist deren 

parallaktische Verschiebung ohnehin durch die laterale Position sehr ausgeprägt, so dass es 

nicht weiter erstaunt, wenn sich der Roboter in allen drei Gewichtungsfällen für die nähere 

LM entscheidet. Wie kann er aber mit der geringen Gewichtung die fernen, lateralen LM 

passieren, wenn er auf die frontale, nahe LM zufährt? Hierfür gibt es mehrere Gründe: 
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Zunächst einmal fährt er selten die nahe LM direkt frontal an, sondern eher etwas seitlich, 

wodurch eine größere parallaktische Verschiebung entsteht. Zudem verursacht diese LM 

durch ihre relative Nähe ohnehin mehr visuelle Bewegung auf der Linse des Roboters. 

Schließlich ist nur eine Kurskorrektur in der ungefähren Mitte der Arena sinnvoll, um auf die 

ferne LM zuzusteuern. Erfolgt sie nämlich zuvor oder danach, so fährt der Roboter gegen die 

Bande. Dadurch wendet er sich umgehend von der fernen LM ab und kann erst nach einer 

erneuten Translationsphase wieder darauf zukorrigieren. Im Falle einer mittleren oder einer 

starken Gewichtungseinstellung wird hauptsächlich die Distanz zu einer LM entscheidend, da 

die geringe Parallaxe im fronto- oder caudolateralen Bereich durch die Gewichtungsfunktion 

ausgeglichen wird. Offenbar werden die relativen Distanzunterschiede bei einer starken 

Gewichtung vom Roboter besser „wahrgenommen“. Bei dieser Gewichtswahl müsste sich der 

Roboter stets für das nahe Objekt entscheiden, da in diesem Fall nur noch die Distanz 

maßgebend ist. Dass dies nicht immer zutrifft, ist vor allem bei einem geringen 

Abstandsverhältnis (Abb. 38) beobachtbar. Dies mag hauptsächlich an der Vierarm-

Konstruktion liegen, die dem Roboter teilweise eine Fahrtrichtung aufzwingen kann sowie an 

der Tatsache, dass es sich um einen mit Rauschen behafteten Roboter und nicht um eine 

störungsfreie Simulation handelt. Ein Roboter besteht zudem aus physikalischen Bauteilen, 

die im Gegensatz zu einer Simulation nicht perfekt symmetrisch sein können. Dadurch 

entsteht ein Mindestrauschen im Bereich der Sensorik und Motorik. Kleine Bodenwellen 

können den Roboter gelegentlich in eine leichte Kurvenlage bringen. Auf diese Weise 

überlagern sich Rotations- und Translationskomponenten, die schon bei einem geringen 

relativen Unterschied zwischen nahen und fernen Objekten die erwarteten parallaktischen 

Verschiebungen überlagern können. Eine ferne LM kann sich unter Umständen dann 

kurzweilig schneller über die Linse bewegen als eine nahe LM. Es bleibt jedoch festzuhalten, 

dass die von Schuster (1996) gezeigte Korrelation zwischen Präferenzwert und relativer 

Objektdistanz auch vom Roboter bei einer mittleren Gewichtungsfunktion im Mittel erfüllt 

wird.  

Zusammenfassend kann man sagen, dass der Roboter in allen in dieser Arbeit durchgeführten 

Versuchen das Verhalten der Fliege am besten mit einer mittleren bzw. einer starken 

Gewichtungseinstellung reproduziert hat.  
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4.4.3 Künstliche Intelligenz und emergente Eigenschaften am Beispiel des 

Orientierungsroboters 
 

Abschließend sollten noch einige wichtige Eigenschaften dieses Roboters diskutiert werden. 

Zunächst ist es erstaunlich, dass die jeweilige Einstellung (siehe Kap. 3.11), die anhand einer 

LM durchgeführt wurde, in allen Objektkonfigurationen zu „vernünftigem“ Verhalten führte. 

Ebenso bewirken geringfügige Änderungen der Parameter nicht einen Totalausfall, sondern 

nur Variationen des Verhaltens, die ganz so wie genetische Diversität auch in einzelnen 

Fliegen Variationen erzeugt. Für die Robustheit dieses Modells spricht zudem, dass der 

Ausfall oder die Fehlfunktion einzelner Bewegungsdetektoren toleriert wird. Das 

überzeugendste Argument für die Ähnlichkeit dieses Modells mit der Fliege sind jedoch 

bestimmte emergente Eigenschaften, die sich aus den Regeln ergeben, die aber selbst nicht 

explizit implementiert wurden.  

Eine der erstaunlichsten Eigenschaften ist, dass der Roboter Objekte findet, ohne zu wissen, 

wie viele es gibt, wo sie sich befinden oder wie weit entfernt sie sind. Er besitzt keinerlei 

interne Repräsentation, mit deren Hilfe er sich orientieren könnte. Die Tatsache, dass das 

Verhalten der Fliege in allen Vergleichsversuchen im Wesentlichen reproduziert werden 

konnte, ist ein weiteres Beispiel für das Vorhandensein von emergenten Eigenschaften. 

Insbesondere die Reproduktion der Anlaufwahrscheinlichkeit für nahe Objekte ist erstaunlich, 

da an keiner Stelle in der Implementierung geschrieben steht, dass der Roboter ein nahes 

Objekt mit einer bestimmten Wahrscheinlichkeit besuchen soll. Es finden sich aber auch eine 

Reihe von weniger auffälligen emergenten Eigenschaften (in dem Fall Verhaltensweisen, die 

Drosophila ähnelten), die an dieser Stelle erwähnt, jedoch nicht durch Daten belegt werden 

sollen. Beispielsweise wurde eine bevorzugte Kantenfixation bei der Annäherung an ein 

Objekt beobachtet, wie sie von Wehner (1976) für Drosophila gefunden wurde. Ebenso 

geschah das endgültige Verlassen eines Objekte nicht unmittelbar, sondern manchmal erst 

nach zwei oder drei zusätzlichen Kontakten, obwohl eine sofortige Abwendungsreaktion bei 

einer Berührung mit der Wand eingeleitet wurde. Des weiteren kam es gelegentlich vor, dass 

der Roboter um eine nahe LM (Abb. 37) mehrmals herumfuhr. Selbstverständlich kann dieses 

Modell nicht alle bekannten Orientierungsleistungen der Fliege erklären, jedoch hat der 

Roboter gezeigt, das ein relativ einfacher Schaltkreis bereits zu relativ komplexem Verhalten 

führen kann. Die Einführung weiterer solcher visueller Module, die z. B. für die Extraktion 

von Objekteigenschaften wie Form oder Lage zuständig sind oder die Stabilisierung des 

Kurses durch die optomotorische Reaktion, würden auch den Komplexitätsgrad bzw. das 
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Verhaltensrepertoire des Roboters erhöhen und ihn somit den Fliegen sicher noch ähnlicher 

machen.  

 

 

4.4.4 Alternative Modelle 
 

Die meisten der bisher publizierten Modelle basieren auf einer optomotorischen Kursstabili-

sierung, die bei fliegenden Insekten durch Großfeldneurone vermittelt wird. Eine der 

wichtigsten Strategien basiert auf der Asymmetrie zwischen progressiver und regressiver 

Bewegung und wird als „smooth fixation“ bezeichnet (Bülthoff 1982). Die Bewegungs-

information wird dabei über das gesamte Auge räumlich summiert und der Ausgang direkt auf 

die Muskeln bzw. Motoren verschaltet. Dieses Konzept wurde erfolgreich auf einem Roboter 

(Huber et al. 1999) als auch in einer Simulation (Neumann und Bülthoff 2002) getestet. Im 

Wesentlichen kann mit diesem Modell sowohl eine Drehung der Umwelt registriert und, 

basierend auf dem Gleichgewicht der optomotorischen Reaktion, ausgeglichen werden, wie 

auch eine Objektfixation realisiert werden. Ein Mechanismus, der dem in dieser Arbeit 

verwendeten Modell mehr ähnelt, wurde von Pichon et al. (1989) realisiert, da hier jeder 

Kurskorrektur eine Translationsphase vorgeschaltet war. Ziel dieses Modells war es jedoch zu 

zeigen, dass mittels der EMD die Winkelgeschwindigkeit von Kontrastpunkten gemessen 

werden kann. Den Rest der Steuerung übernahm ein paralleles Netzwerk, das Kollisionen 

verhinderte. Bedauerlicherweise wurden diese Modelle nicht mit dem Orientierungsverhalten 

von laufenden Taufliegen direkt verglichen, wie es in dieser Arbeit der Fall ist. Deshalb ist ein 

Vergleich der beiden Konzepte nicht ohne weiteres möglich. Einer der deutlichen 

Unterschiede zu dem hier vorgestellten Konzept ist jedoch, dass in dem von Huber et al. 

(1999) sowie Neumann und Bülthoff (2002) realisierten Optomotorik-Modell keine zeitliche 

Integration stattfindet, so dass der Agent sofort auf jede visuelle Bewegung reagiert. Dabei 

versucht der Agent stets den optischen Fluss auf dem jeweiligen Auge auszugleichen. In 

dieser Hinsicht stellt allerdings das Modell von Pichon et al. (1989) eine Ausnahme dar. 

Ebenso ist das Verlassen eines Objektes in keinem dieser Modelle berücksichtigt worden. Des 

weiteren findet die räumliche Integration in allen Modellen über das gesamte Auge statt und 

wird nicht auf zwei Kompartimente aufgeteilt, wie das bei dem in dieser Arbeit vorgestellten 

Modell, der Fall ist. Trotz dieser Unterschiede kann nicht vorher gesagt werden, ob das auf 

Optomotorik beruhende Modell in der Lage wäre, Präferenzen für frontale oder nahe Objekte 

zu generieren. Viele Indizien sprechen im Fall der Fliege dafür, dass es sich bei der 



 124

Objektfixation und der zur Kurskontrolle benötigten optomotorischen Reaktion um zwei 

getrennte Systeme handelt (Heisenberg und Wolf 1984). Es ist daher wahrscheinlich, dass 

beide Prozesse in der Fliege gleichzeitig ablaufen und sich gegenseitig unterstützen.  

Frühere Arbeiten an laufenden Haus- und Taufliegen zeigten ein stereotypes Laufmuster aus 

geradlinigen Anläufen, die bei der Annäherung an ein Objekt zunehmend in eine Kurve auf 

eine der Kanten übergingen (Wehner 1972). Speziell Drosophila bevorzugte eine monokulare 

Objektfixation. Um dieses Laufmuster zu erklären, entwickelten Horn und Mittag (1980) ein 

einfaches Modell, das auf exzitatorischen und inhibitorischen Interaktionen beruht. Dabei 

wird der frontale Bereich von einem Auge in drei gleiche Kompartimente unterteilt. Verlässt 

eine LM das mittlere Kompartiment aufgrund der Eigenbewegung der Fliege, dann kommt es 

zu einer Gegenrotation sobald die LM eines der flankierenden Kompartimente erreicht hat. 

Solche Reaktionen der Fliege konnten allerdings nicht, in den in dieser Arbeit durchgeführten 

Versuchen, beobachtet werden. Das Präsentieren einer frontalen LM führte stets zu einer 

Hinwendungsreaktion (siehe Abb. 19A). Das Modell von Horn und Mittag erklärt zwar, wie 

eine monokulare Objektfixation funktionieren könnte, nicht aber wie es zu dem gebogenen 

Spurenverlauf in der Nähe eines Objektes kommt. Beide Beobachtungen an der Fliege werden 

von dem in dieser Arbeit entstanden Roboter reproduziert. Je näher der Roboter an ein Objekt 

kommt, desto höher ist die parallaktische Verschiebung und umso häufiger kommt es zu 

Kurskorrekturen, da die Reaktionsschwelle schneller erreicht wird. Dadurch erscheint der 

Verlauf der Spur nicht mehr so geradlinig wie in größerer Entfernung. Die größtenteils 

monokulare Annäherung ergibt sich als eine emergente Eigenschaft des Modells. Götz (1975) 

hat ebenfalls beobachtet, dass die Laufspur von Fliegen, die sich in einem stationären 

Streifenzylinder befinden, zirkulärer wird, wenn man den Radius verkleinert. Dieses 

Phänomen ließe sich ebenfalls, wie oben beschrieben, durch das hier implementierte Minimal-

modell erklären. 

Schuster et al. (2002) verlangte eine anspruchsvolle Lösung, um einige der bekannten 

Orientierungsleistungen der Fliege zu erklären. Zum einen forderte er einen Mechanismus, 

der eine andauernde Überwachung, Selektion und Verfolgung des Objekts beinhaltet, zum 

anderen aber auch eine Möglichkeit, vom zuletzt besuchten Objekt aufgrund seiner Nähe 

nicht wieder eingefangen zu werden. Zum dritten postulierte er eine Vermeidung von 

Objekten, die sich jenseits der Distanzwahrnehmung befinden. Das hier vorgestellte Modell 

erfüllt im Prinzip alle Kriterien, da eine Überwachung zumindest im Rahmen der hier 

durchgeführten Experimente durch eine räumliche Integration über ein Kompartiment 

ersetzbar ist. Die Zielauswahl erfolgt durch eine zeitliche Integration, die die Anzahl und 
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Entfernung der Objekte implizit berücksichtigt. Die Verfolgung eines Objektes ergibt sich, 

wie der Roboter gezeigt hat, aus dem Modell heraus und stellt damit eine weitere emergente 

Eigenschaft dar. Die Vermeidungsreaktion von zuletzt besuchten Objekten wird durch eine 

Abwendungsreaktion von caudolateral gesehenen LM unterstützt. Die Vermeidung von 

fernen Objekten ergibt sich zwangsläufig aus den Eigenschaften der elementaren 

Bewegungsdetektoren. Langsame visuelle Bewegung, wie sie ferne Objekte auf dem Auge 

verursachen, werden von diesen Bewegungsdetektoren kaum registriert und haben somit 

keinen Einfluss auf das Verhalten des Roboters. 

 

 

Zusammenfassung 
 

Im Rahmen dieser Arbeit wurden offene Fragen zur Objektwahl, zur Objektbeibehaltung und 

zur Aufgabe von Zielobjekten bei laufenden Taufliegen (Drosophila melanogaster) 

untersucht. Die Erkenntnisse zur Objektwahl wurden als kybernetisches Modell formuliert, 

auf einem eigens dafür konstruierten, autonom navigierenden Roboter mit Kameraauge 

implementiert und dessen Verhalten bei verschiedenen Landmarkenkonstellationen 

quantitativ mit dem Orientierungsverhalten laufender Fliegen verglichen. 

Objektwahl nach Entfernung. Es war bekannt, dass Drosophila in einer Wahlsituation 

zwischen unterschiedlich weit entfernten Objekten eine ausgeprägte Präferenz für nahe 

Objekte zeigt, wobei die Entfernung über das Ausmaß der retinalen Bildverschiebung auf dem 

Auge (Parallaxe) erfasst wird. In der vorliegenden Arbeit wurde analysiert, ob die Parallaxe 

streng aus der Eigenbewegung der Fliege resultieren muss oder ob Eigenbewegung der 

Objekte Nähe vortäuschen und deren Attraktivität erhöhen kann. Dazu wurde in einem 

zylindrischen computergesteuerten Leuchtdiodenpanorama eine virtuelle Welt für die Fliege 

geschaffen, in der z. B. Objekte in verschiedenen Entfernungen und Präsentationswinkeln 

gezeigt werden konnten. Ebenso war es möglich, die aus der Eigenbewegung der Fliege 

resultierende, natürliche parallaktische Verschiebung von Objektabbildern auf der Retina 

künstlich herauszurechnen (virtuell geöffneter Regelkreis). Es wurde gezeigt, dass die 

Präferenz für ein Objekt bei Drosophila umso größer wird, je mehr Bewegung dessen Abbild 

auf der Retina erzeugt; die relative Verschiebung des Objektabbildes muss dabei nicht mit der 

Eigenbewegung der Fliege gekoppelt sein. Allerdings wird Bewegung von vorne nach hinten 

- also die natürliche Bewegungsrichtung bei Vorwärtsbewegung der Fliege - stärker bewertet, 

als Bewegung von hinten nach vorne. Überraschenderweise verschwand die Präferenz für 
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nahe Objekte, wenn eine zusammenstehende Gruppe aus einer nahen und mehreren fernen 

Objekten präsentiert wurden, solange sie zusammen einen Sehwinkel von weniger als etwa 

90° einnahmen. Diese Beobachtung ist konform mit einer Vorstellung, wonach Bewegung 

über größere Augenbereiche integriert und nicht einzelnen Objekten zugeordnet wird. 

Bei gegebenem Objektabstand und translatorischer Bewegung der Fliege hängt das Ausmaß 

der parallaktischen Verschiebung physikalisch von der Distanz und vom Präsentationswinkel 

ab; sie wird bei frontaler Annäherung minimal und beim seitlichen Vorbeilauf unter 90° zur 

Bewegungsrichtung maximal. Außerdem ist die parallaktische Verschiebung um so größer, je 

näher sich das Objekt befindet. Obwohl Drosophila bei gleichem Präsentationsort auf der 

Retina die größere parallaktische Bewegung bevorzugte, wurden bei gleicher Entfernung 

dennoch frontalere gegenüber lateraleren Objekten bevorzugt. Es wird postuliert, dass der 

frontale und der caudale Sehbereich eine Verstärkung erfahren, die die physikalisch bedingt 

geringere Parallaxe überkompensiert.  

Laufende Fliegen reagieren verzögert auf die Präsentation eines Objekts; dies wird im Sinne 

einer zeitlichen Bewegungsintegration interpretiert. Die darauf folgende Richtungsänderung 

hängt vom Präsentationswinkel des Objektes ab. Erscheint das Objekt frontolateral, findet 

eine Hinwendung statt, erscheint es caudolateral, kommt es bevorzugt zur Abwendung. 

Zielbeibehaltung. Wildtypische Fliegen können im Gegensatz zu Fliegen mit gestörter 

Zentralkomplexstruktur Zielobjekte weiter anlaufen, die vorübergehend unsichtbar werden. In 

der vorliegenden Arbeit wurde untersucht, ob diese Fähigkeit wildtypischer Fliegen auf 

gespeicherter Information oder nur auf einer Regulation des Geradeauslaufs beruht. Das 

gewählte Zielobjekt wurde zu diesem Zweck um 90° azimutal versetzt. Nachdem die Fliegen 

die neue Richtung eingeschlagen hatten, verschwand das Objekt vollends. Wildtypische 

Fliegen wendeten sich mit hoher Wahrscheinlichkeit der ursprünglichen Objektposition zu, 

wohingegen Zentralkomplexmutanten keine Raumrichtung bevorzugten. Die Ergebnisse 

lassen in Verbindung mit früheren Messungen den Schluss zu, dass der Zentralkomplex 

entweder eine essentielle Gehirnstruktur für die Etablierung eines Raumgedächtnisses oder 

für die Integration von Richtungsänderungen ist. 

Zielaufgabe. Eine weitere wichtige kognitive Leistung der Fliege ist das Aufgeben eines 

zuvor ausgewählten Ziels, wenn sich dieses Ziel während des Anlaufs als unerreichbar 

herausstellt. In der vorliegenden Arbeit wurde gezeigt, dass Fliegen mit stark reduzierten 

Pilzkörpern erheblich mehr Zeit benötigen als wildtypische Fliegen, um vom gewählten 

Zielobjekt abzulassen. Dieser dem Perseveranzverhalten bei Parkinson-kranken Menschen 

ähnliche Phänotyp wurde unabhängig von der Methode der Ausschaltung der Pilzkörper 
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gefunden (chemische Ablation der Pilzkörper-Neuroblasten, Strukturmutante, toxigenetische 

Blockade). Die Dauer der Perseveranz nahm mit zunehmender Attraktivität des Zielobjekts, 

d. h. mit abnehmender Distanz, zu. In Abwesenheit von Objekten verhielten sich auch Fliegen 

mit stark reduzierten Pilzkörpern an einem unüberwindlichen Wassergraben praktisch 

wildtypisch. Es wird vorgeschlagen, dass die Pilzkörper für die Evaluierung von eingehender 

sensorischer Information oder für Entscheidungsfindungen im Allgemeinen benötig werden.  

Modellierung und Implementierung. Basierend auf diesen Ergebnissen wurde ein 

Minimalmodell für die visuelle Orientierung nach Landmarken entwickelt. Dabei wurde auf 

Objektidentifikation und -repräsentation ebenso verzichtet wie auf eine Bewertung von 

zusätzlich eingehenden Reizen. Das Modell beinhaltet eine zeitliche Integration des optischen 

Flusses in einem frontolateralen und einem caudolateralen Kompartiment pro Auge. Je 

nachdem, in welchem Kompartiment eine festgesetzte Schwelle zuerst erreicht wird, kommt 

es entweder zu einer Hin- (frontolateral) oder zu einer Abwendungsreaktion (caudolateral). 

Eine Gewichtungsfunktion kompensiert die geringe parallaktische Verschiebung in diesen 

Sehregionen. Wie in der Fliege wird auch in diesem Modell visuelle Bewegung von vorne 

nach hinten stärker bewertet als in der umgekehrten Richtung. Das Modell wurde in einem 

mobilen Roboter mit Kameraauge implementiert und mit dem visuellen Orientierungs-

verhalten der Fliege quantitativ verglichen. Der Roboter war in der Lage, viele Aspekte der 

Landmarkenwahl von laufenden Fliegen erfolgreich zu reproduzieren und fliegenähnliches, 

autonomes Orientierungsverhalten unter verschiedenen Landmarkenkonfigurationen zu 

zeigen. 

 

 

Summary 
 

The present study addresses open questions regarding visual orientation behaviour of walking 

fruit flies (Drosophila melanogaster), in particular how they choose near over far objects and 

how they maintain or adaptively abandon their choice. The findings led to a cybernetic model, 

suitable to autonomously control a mobile robot with panoramic vision, which was 

constructed, built and quantitatively compared to fly behaviour during this study. For a wide 

range of landmark constellations the robot exhibits fly-like orientation behaviour.  

Object choice with respect to distance. Drosophila is known to choose, with a high 

probability, the nearest of several similar objects first. Distance to objects is measured by the 

extent of the retinal shift of their images on the eye (parallax motion). The present study asked 
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whether parallax motion needs to directly result from the fly’s self-motion or whether motion 

of objects can increase their attractiveness because they appear to be closer to the fly. A 

computer-controlled cylindrical panorama made of light-emitting diodes has been used to 

create a virtual world for the fly. Using virtual-reality techniques, objects were displayed at 

different distances and angular positions. In some experiments the fly’s self-motion was taken 

into account and used to keep objects stationary on the retina of the freely moving fly (virtual 

open loop). The data show that flies prefer objects the more, the larger the shift of the object 

image becomes on the retina. This is independent of the source of the retinal shift, object 

motion or self-motion of the fly. However, front-to-back motion (natural direction when fly 

moves forward) is preferred over back-to-front motion. Surprisingly, the preference for near 

objects disappeared when a near object was presented together with several distant objects 

within a viewing angle of less then 90°. This observation led to the assumption that motion 

parallax is spatially integrated over larger areas of the eye and not seen as an entity of the 

single object. 

Physically, the extent of parallax motion caused by a stationary object on the retina of a 

walking fly depends not only on the distance but also on the angle under which it is seen. The 

closer the object, the larger becomes the parallax motion. However, for a given distance the 

retinal shift of the object reaches a minimum during a head on approach and a maximum 

when the fly passes the object under 90°. Although Drosophila prefers the larger amount of 

visual motion at a given presentation angle, it clearly prefers frontal over lateral objects. In 

order to account for the preference for frontal objects an amplification of the frontal and 

caudal eye regions is postulated which would otherwise receive less parallax motion.  

It turned out that walking flies respond only delayed to the presentation of a single object. 

This delay is consistent with the idea of temporal integration of parallax motion in order to 

judge distance. Astonishingly, the following course change depends on the viewing angle of 

the object. If an attractive object is shown in the frontolateral eye region the flies turn towards 

it. If it appears in the caudolateral part of the retina the flies preferentially turn away from it. 

Maintenance of object choice. Wild type flies are able to continue approaching an object, 

even if it becomes temporarily out of sight, whereas flies with brain defects in the central 

complex quickly lose their bearings. The objective of this study was to investigate whether 

this ability of wild type flies is based on a spatial memory for landmarks or on a simple 

regulation of a straight walking path. To this end the target object of the test flies was 

displaced during the approach by 90° in the azimuth direction. As soon as the flies had 

changed their course towards the new position the object disappeared completely. The 
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following course change of wild-type flies was oriented towards the original position of the 

object with a high probability. In contrast, no preference was found in structural central 

complex mutants. In association with previous measurements it is concluded that the central 

complex is an essential memory structure for orientation either acting as a place memory or as 

the site where course changes are integrated. 

Adaptive abandonment of a chosen object. Among the key abilities of animals must be the 

ability to give up on a once chosen target object if that object turns out to be inaccessible. The 

present study proves that flies with a strong reduction in mushroom body volume need 

considerably more time to give up on an object. The phenotype resembles the perseverance 

behaviour of humans suffering from Parkinson’s disease and was found regardless of the 

methods of interference with the mushroom bodies (chemical ablation, structural mutants and 

toxigenetic intervention). The duration of the erroneously continued approach in flies with a 

strong reduction in mushroom body volume increases with decreasing distance between 

platform rim and landmark. In the absence of landmarks the defective flies behave normally, 

suggesting that mushroom bodies are involved in the evaluation of incoming sensory stimuli 

or in more general decision making processes. 

Modelling and implementation. Based on the findings outlined above a minimal model for 

landmark orientation has been established. For the sake of simplicity the model neither 

contains object identification nor any form of object representation. The assessment of 

sensory stimuli other than visual flow was not modelled either. Instead, the minimal model is 

based on a temporal integration of visual motion in four compartments, a frontolateral and a 

caudolateral compartment per eye. Depending on which compartment reaches a certain 

threshold first, a turning response will be elicited either towards (frontolateral compartment) 

or away from the target object (caudolateral compartment). Frontal and caudal eye regions 

naturally receive less parallax motion than lateral eye regions. To compensate for the small 

amount of parallax motion in the respective eye regions a weighting function has been 

introduced. Additionally and in accord with fly data, also front-to-back motion is weighted 

stronger in the model than back-to-front motion. The algorithm was finally implemented on a 

mobile robot equipped with a fish-eye lens mounted on camera allowing for panoramic 

vision. The behaviour of the robot was measured and quantitatively compared to the 

orientation behaviour of walking fruit flies. The robot reproduced successfully many aspects 

of the fruit fly's landmark orientation behaviour and showed fly-like autonomous orientation 

behaviour in the presence of various landmark arrangements. 
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