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Einleitung 3

1. EINLEITUNG

Untersuchungen Uber das Mustersehen zeigen, dass Honigbienen Parameter zur
Unterscheidung von Mustern benutzen kénnen. Unter diesen Parametern sind die Orientierung
von Mustern (Wehner 1967, Wehner und Lindauer 1966, Van Hateren et a. 1990), die
Orientierung von Kanten (Srinivasan et a. 1994), tangentiale und radiale Ausrichtung von
Musterelementen (Lehrer et al. 1995, Horridge und Zhang 1995, Horridge 1997a) und
Musterwellenldnge (‘disruption’, Horridge 1997b). Fir das Erkennen von Musterorientierungen
wurden sogar Mechanismen &hnlich denen im Primatencortex vorgeschlagen (Srinivasan et. a
1993, Srinivasan et a. 1994).

Dagegen gaben Studien Uber das Mustersehen bei Fliegen bisher wenig Hinweise, dass
Musterparameter wie Form, Winkel oder Orientierung zur Musterunterscheidung und
Mustererkennung verwendet werden. Fir die Diskriminierung von Musterwellenl&ngen bei
Musca wurden Mechanismen vorgeschlagen, die auf Musterbewegungen beruhen (Reichhardt
und Guo 1986).

Bel Drosophila wurden im Flugsimulator (Heisenberg und Wolf 1988) verschiedene
Versuchsparadigmen zur Untersuchung von Musterdiskriminierung und Musterlernen
verwendet. Im Flugsimulator ist die Fliege in der Mitte einer drehbaren Musterarena an einem
Drehmomentaufnenmer befestigt. Uber das von ihr produzierte Drehmoment kann sie die
Winkelgeschwindigkeit und horizontale Winkelposition der Musterarena frei  bestimmen,
wohingegen sie die vertikale Position von Mustern nicht beeinflussen kann. Diese Eigenschaft
des Flugsmulators wurde ausgenutzt, um retindlen Transfer in Musterlernexperimenten zu
untersuchen. Die konditionierte Musterpréferenz konnte schon bei ener vertikalen
Verschiebung der Muster zwischen Training und Test um nur 9° nicht mehr nachgewiesen
werden. (Dill et al. 1993). Aus diesem Befund wurde geschlossen, dass die Muster retinotop im
Gedéchtnis abgelegt wurden.

Im Neuigkeitsparadigma (Dill und Heisenberg 1995) wurde gefunden, dass der
entscheidende Parameter fiir die Erkennung eines Musters der Grad der Uberlappung zwischen
dem erlernten Muster (bzw. seiner Gedachtnisschablone) und dem aktuellen retinalen Muster
ist. Bei diesem Experiment werden der Fliege in der Lernphase identische Muster (T) in den
vier Quadranten der Musterarena prasentiert. In der Testphase werden in gegentberliegenden
Quadranten zwei davon durch neue, identische Muster (R) ersetzt. Dabei entwickeln die Fliegen
haufig eine Préferenz fur die neuen, noch unbekannten Muster (novelty choice effect, ibid.). Die
Befunde konnten durch eine relativ einfache Funktion fir die Ahnlichkeit (SF) von erlerntem
Muster (T) und aktuellem retindem Bild (R) erklart werden, bel der die Fliegen die
Uberlappung von T und R (Q) mit R verglichen. Dabei beschrieb die Funktion SF = Q/ R die
Daten am besten. Invarianzleistungen fur Form und Grdsse wurden nicht gefunden. Diese
Funktion konnte auch viele Daten von Diskriminierungsexperimenten mit Bienen gut
beschreiben (Ronacher und Duft 1996), obwohl andere Studien an Bienen die Auswertung von
Musterparametern nahelegen.

In dieser Arbeit soll an die Untersuchungen in Dill (1995) angekntipft werden. Operante
K onditionierungsexperimente mit Musterpaaren, die anhand der Ahnlichkeitsfunktion SF gute
Lernindizes erwarten liessen, ergaben keine signifikant von null verschiedenen Werte. Dies
wurde as Anlass genommen, in Versuchsserien mit einer grosseren Bandbreite von
Musterpaaren das Mustersehen besonders auch im Hinblick auf die Extraktion von
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Musterparametern zu untersuchen. Die Versuche basieren durchweg auf dem operanten
Konditionierungsparadigma im Flugsimulator (Wolf und Heisenberg 1991). Neben den
Ublichen Lernindizes werden jedoch weitere Verhaltensparameter ausgewertet, die eine
detailliertere Untersuchung der Zusammenhadnge zwischen Mustereigenschaften und visuell
gesteuertem Verhalten erlauben.
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2. MATERIAL UND METHODEN

2.1 Versuchstiere und Ver suchsaufbau

Fur die Versuche wurden ausschliessdich Weibchen des Wildtypstammes "Berlin* (WTB)
mit einem Alter von zwei bis funf Tagen verwendet. Die Fliegen wurden bei 25°C und 60%
Luftfeuchte in einem 14h/10h hell/dunkel Zyklus auf einem Standard Maismehl-Molasse
Medium (Rezept siehe Guo et. a, 1996) gehalten. Am Tag vor den Experimenten wurde den
Fliegen ein Haken aus Kupferdraht (50pum @) mit UV -hértendem Kleber (Loctite "Glaskleber™)
an Thorax und Kopf angeklebt. Bis zum Beginn der Experimente wurden die Tiere einzeln in
kleinen Plexiglasbehdltern auf feuchtem Filterpapier gehalten. In die Behdlter wurde ausserdem
eine Prise Traubenzucker gegeben.

Alle Experimente wurden im Drosophila-Flugsimulator durchgefihrt (Details siehe
Heisenberg und Wolf, 1988). Die Fliegen werden dazu mit dem Haken an der Aufnahme des
Drehmomentkompensators eingehangt (Abb. 2.1). Dabel sind sie so ausgerichtet, dass sich ihr
Kopf in Hohe des Aquators der Musterarena befindet und ihr Kérper moglichst waagrecht liegt.
Bedingt durch die Abmessungen der
Arena betrégt so der nutzbare vertikale
Blickwinkel + 45°. Die gleichméssig

Steuerung der Irisblende Uber

die Winkelposition der Arena

lGhbirn
Gf@é e s oen | oremonent| von hiqtm peleuchtgte transparente
moment- Arena ist mit zwei Musterpaaren
i ~ [aufnehmer bestiickt, wobel  gegenliberliegende
IR-Filter * & Quadranten jeweils identische Muster
Irisblende / tragen. Um die Beschreibung der Lage

der Muster in der Arena zu
vereinfachen, werden im weiteren stets
Musterarena die Muster im ersten und dritten
Quadranten mit A referenziert (A-
Muster) und die Muster im zweiten und
vierten Quadranten mit B (B-Muster).
Die Muster wurden mit einem CAD-
Programm erstellt und mit enem
Laserdrucker (HP Laserjet 4L) auf
Transparentfolien ausgedruckt.

Die Apparatur wurde immer in der
Abb. 21 Schema der Versuchsanordnung des  closed-loop Betriebsart verwendet. In
Drosophila-Flugsimulators. dieser Betriebsart ist die

Winkelgeschwindigkeit der Arena mit eéinem méglichst gut an die Verhaltnissse im freien Flug
angepassten  Kopplungsfaktor  umgekehrt  proportional  zur  Ausgangsspannung  des
Drehmomentkompensators eingestellt. Die stationdren Fliegen konnen so die horizontale
Winkelgeschwindigkeit und -position der Arena frei bestimmen, wéahrend in der vertikalen
Richtung eine Steuerung der Musterposition nicht moglich ist.

Fur jede FHiege wurde die Winkelposition der Arena mittels eines PC mit A/D Interface bei
einer Datenrate von 20 Abtastungen/s aufgezeichnet. Die Gesamtdauer eines Experiments von
18 min wurde in neun aufeinanderfolgende Blécke von je zwei Minuten Dauer aufgeteilt. Vor

Elektromotor Winkelgeschwindigkeit

und Musterposition
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dem Einsetzen einer Fiege in die Arena und vor jedem Block wurden die Muster auf eine
Zufallsposition gedreht.

Dieses standardisierte Konditionierungsexperiment, wie es fur diese Arbeit mit wenigen
Ausnahmen verwendet wurde, kann im wesentlichen in drel Phasen unterteilt werden:

1. Vortest (Pretest): Die ersten beiden Blocke ohne Reinforcement dienen dazu, die Fliegen
mit der kinstlichen Umgebung vertraut zu machen und um ihre spontanen Musterpréferenzen
ZU messen.

2. Training: Das Training besteht aus je zwei Blocken mit Reinforcement, zwischen die ein
Block ohne Reinforcement geschaltet ist. Bel alen Musterpaaren war der Reinforcer fir die
eine Hélfte der Fliegen mit einem der beiden Muster assoziiert und fur die andere Hafte mit
dem anderen Muster, um musterbezogene Asymmetrien mit berlicksichtigen zu kénnen. Fur
den Reinforcer wurde Hitzestrahlung verwendet, die aus dem Strahl ener fokussierten
Mikroskoplampe (Zeiss 6V, 15W) mit einem Infrarotfilter herausgefiltert wurde. Die Hitze
wurde Uber eine PC-gesteuerte Irisblende wéahrend des Trainings immer dann eingeschaltet,
wenn die Fliege das vorher festgelegte Muster (A oder B) im vorderen Quadranten ihres
Sehfeldes hielt.

3. Lerntest (Learning Test): In den letzten beiden Blocken wird der Reinforcer wieder
abgeschaltet und der Lernerfolg gemessen.

2.2 Begriffe und Definitionen zur Messung des M usterlernensim Flugsimulator

Das Musterlernen im Flugsimulator wird indirekt Uber die Auswertung der relativen
Verweildauern (dwell times) der Muster im vorderen Quadranten des Sehfeldes bewertet. Fir
jeden der neun Blocke werden dazu Verweildauerindizes (dwell time indices) DT, bis DTy
ermittelt:

tA' tB
tA+tB

DTk= , k=1..9

In dieser Formdl ist ta (tg) die Summe aler Zeitspannen, wahrend der die Fliege die A-Muster
(B-Muster) im vorderen Quadranten ihres Sehfeldes hielt und k die Nummer des jeweiligen
Blocks. Aufgrund der Berechnungsformel ist DT positiv, wenn das A-Muster bevorzugt wird
und negativ bei Bevorzugung des B-Musters.

Bei einer Konditionierung ist jedoch besonders von Interesse, wie sich die Verweildauern
durch die Einwirkung des Reinforcers &ndern. Um auf den Reinforcer bezogene Werte zu
erhalten, werden sogenannte Performance | ndices Pl ; bis Pl g definiert:

Pl, =DTy xs

Der Vorzeichenfaktor sin dieser Formel wird zu -1 gewahlt wenn das A-Muster das bestrafte
Muster ist und +1 wenn das B-Muster das bestrafte Muster ist. Dadurch ist Pl positiv, wenn
dasim Training unbestr afte Muster im Mittel der Dauer des Blockes k bevor zugt wird.
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Abb. 2.2: P-Diagramm eines Konditionierungsexperiments mit den Kurzbezeichnungen der Indizes (siehe
Text) die fur die Auswertung und Beurteilung der Experimente verwendet wurden.

Um die Ergebnisse der Konditionierungsversuche detaillierter bewerten und vergleichen zu
konnen, werden von den DT- und Pl-Werten weitere Indizes abgeleitet. Im folgenden werden
diese Indizes definiert (siehe zur Verdeutlichung auch Abb. 2.2). Querstriche Uber
Bezei chnungen bedeuten, dass es sich um Mittelwerte tber eine Anzahl von n Fliegen handelt:

IP

1
IP= E (P|1+P|2)

P==alIp

S5k

SPP

1
SPP= — (DT1#DT))

Initiale Préferenz (I nitial Preference)

Vor jedem Experiment wird festgelegt, welches der beiden Muster (A
oder B) eines Paares spéter im Training bestraft werden wird. Die initiale
Préferenz (IP), as Mittelwert von Pl; und Pl, definiert, ist wie diese auf
das bestrafte Muster (bzw. den Reinforcer) bezogen. Aus dem Vorzeichen
von IP kann nicht geschlossen werden, welches Muster von einer Fliege
bevorzugt wurde, wenn nicht bekannt ist, welches das bestrafte Muster
war.

Spontane Musterpréferenz (Spontaneous Pattern Preference)

Dieser Index gibt an, welcher Mustertyp (A oder B) mit welcher Stérke
im Vortest spontan bevorzugt wurde. SPP ist musterbezogen, wobei wie
fur die DTy gilt, dass positive SPP eine Préferenz fir die A-Muster und
negative SPP eine Préferenz fur die B-Muster bedeuten (s = -1, wenn A
bestraft ist, s= 1, wenn B bestraft ist). In allen Abbildungen dieser Studie
-M usar signifint tn einjO-

259

3

8
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PS
PS = |SPP|
__ 1
S==
n
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DCP

1
CP =~ (Plg+Pl)
DCP=CP-IP

25 1
K-S d=0.10443, p > 0.3
20 1
abgelesen: 0.462 =>
% 15 Basisniveau von PS = 0.09
3
X
2
3 101
T
5 4
0-
0.40 . 0.50 055 060 065 070 0.75 0.80

transformierte Mittelwerte PS

Abb. 2.3: Abschétzung des Basisniveaus fir PS anhand der Verteilung der
Mittelwerte von 81 Experimenten mit verschiedenen Musterpaaren. Die PS sind mit
f(x) = x° korrigiert, um eine Normalverteilung zu erhalten.

Konditionierte Préferenz (Conditioned Preference) und differentielle
konditionierte Préferenz (Differential Conditioned Preference)

CPist der Mittelwert der Pl der letzten beiden Lerntests und bezeichnet
die nach dem Training gemessene, konditionierte Praferenz fur das nicht
bestrafte Muster (das Vorzeichen von CP ist also auf den Reinforcer
bezogen). In alen Experimenten wurde immer eine Halfte der FHliegen mit
dem A-Muster konditioniert (Hitze im Training eingeschaltet, solange das
A-Muster im vorderen Quadranten ist) und die andere Hélfte mit dem B-

Muster (Hitze entsprechend, wenn B-Muster im vorderen Quadranten).
Zur Bewertung der Ergebnisse wird jedoch nicht CP direkt

herangezogen, sondern der mit IP korrigierte differentielle Index DCP
(Formel siehe nebenstehend). Dies geschieht aus zwei Grinden. Da
immer gleich viele Fliegen auf das A-Muster wie auf das B-Muster
konditioniert werden, sollten IP, Pl; und Pl, im Mittel eigentlich nicht
signifikant von null verschieden sein. Jedoch bewegt sich die Anzahl
Tiere pro Experiment meist in einer Gréssenordnung von 20 bis 30. Bei
dieser Anzahl ist die zuféllige Streuung oft so gross, dass sich z.T.
signifikante Abweichungen von null ergeben. Im Extremfall kdnnen diese
Abweichungen so stark sein, dass z.B. die Vortestwerte genauso gross
sind wie die Lerntestwerte. Man kann in so eéinem Fall nicht sicher sein,
ob die Tiere wirklich gelernt haben. Der differentielle Index DCP
berticksichtigt dies, indem die Vortestwerte von den Lerntestwerten

abgezogen werden. _ .
Ein weiterer Grund fur die Verwendung von DCP wird deutlich, wenn

man die Verteilung der CP betrachtet. Aufgrund der Art wie die Ply
berechnet werden, ist ihr Wertebereich auf +1 begrenzt. Daraus ergibt
sich, dassdie Verteilung der Werte um so stérker schief wird, je mehr sich

U PRGN N -JFIFISE PDRUNPIN DEUURY NS PRSI TR o YN FRU IO L] SRR B W O U PR S Y
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10

2 B A
oder
NACP=DCP- s

1
NACP = E & NACP

DHA

1
HA = E (P|6+P|7)
DHA = HA-IP

der Mittelwert der oberen oder unteren Schranke anndhert. Wird jedoch IP
von CP abgezogen, dann sind diese Werte (DCP) wiederum
normalverteilt. Diestrifft selbst auf stark schiefe Verteilungen zu. In Abb.
2.4 ist dies anhand eines Beispiels mit T-férmigen Mustern (Abb. 3.2.12,
C) zeigt.

80 e 80 p———
1 [ Normal [ Normal
70 70
60 60 (]
50 . 50
3 3 N
% 40 % 40
E 2 30
£ 30 £
20 20
10 10
0 0
15 -1.0 05 00 05 1.0 1.5 2.0 15 -1.0 05 00 05 1.0 1.5 2.0
cP DCP

Abb. 2.4: Durch Subtraktion der |P-Werte von den nicht normalverteilten CP-Werten
ist der resultierende differentielle Index DCP normalverteilt.

Nicht assoziative konditionierte Musterpréferenz  (Non-Associative
Conditioned Pattern Preference)

Teilt man die Datensétze eines Experiments danach auf, welches
Muster (A oder B) bestraft wurde, dann stellt man gelegentlich fest, dass
die Teildatensitze DCP » und DCPg signifikant voneinander verschieden
sind. Dieser Asymmetrie wird mit der nichtassoziativen konditionierten
Musterpréferenz NACP Rechnung getragen. NACP kann entweder as
halbe Differenz der DCP der Teildatensitze berechnet werden, oder
indem man die individuellen DCP-Werte analog wie bei SPP mit dem
Vorzeichenfaktor s multipliziert um eine Sortierung der Préferenzen nach
dem Mustertyp zu erhalten. Dies hat den Vorteil, dass Standardfehler und
Standardabweichung nicht mittels Fehlerfortpflanzung berechnet werden
missen. Bedingt durch die Wahl von s (siehe unter SPP) ist NACP dann
positiv, wenn der Effekt zugunsten des A-Musters erfolgt und negativ,

wenn er zugunsten des B-Musters erfolgt.
NACP ist manchmal signifikant von Null verschieden, obwohl keine

spontane Musterbevorzugung (SPP ) beobachtet werden kann. Dies kann
ein Hinwels auf eine latente, durch den Konditionierungsprozess erst
verstarkte oder ausgel Oste Préferenz fur einen Mustertyp sein.

Hitzevermeidung (Heat Avoidance) und differentielle Hitzevermeidung
(Differential Heat Avoidance)

Die Hitzevermeidung sagt aus, wie gut es den Fliegen gelingt, das
bestrafte Muster nicht im vorderen Quadranten des Sehfeldes zu halten,
und damit zu verhindern dass sich der Infrarotstrahl einschaltet. Das
Vorzeichen von HA ist wiederum auf den Reinforcer bezogen. Wegen der
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im allgemeinen hoheren Werte der HA sind diese, starker noch as die
CP-Werte, meistens nicht normalverteilt. Ahnlich wie bei den CP wird
deshab ein normalverteilter Index DHA durch Subtraktion der IP von HA
berechnet.

& DHA

1
DHA = =~
n

2.3 Statistische M ethoden

Zum Vergleich von Mittelwerten wird durchwegs der t-Test verwendet. Falls die
zugrundeliegenden Stichproben nicht normalverteilt sind, werden sie zuvor entsprechend
transformiert (siehe unten).

Wie bereits bei der Einfiihrung von DCP und DHA gezeigt, konnen die Indizes IP, SPP, CP
und HA aufgrund der Berechnungsmethode der Pl teilweise extrem schief verteilt sein. Um
Korrelationen dieser Indizes untereinander zu untersuchen und zu vergleichen, missen diese
Werte daher in der Regel vorher transformiert werden, um normalverteilte Datensétze zu
erhalten. Die normaverteilten Indizes DCP und DHA konnen nicht miteinander oder mit
anderen Indizes korrdiert werden in denen |P enthalten ist, da sie nicht unabhéngig voneinander
sind. Als Korrekturfunktion wurde die Fisher-Z-Transformation gewahlt (Sachs 1992), die
artanh(x) zur Streckung der Werte nahe bei £1 in Richtung +¥ verwendet. Diese Funktion ist
definiert als: artanh(x) = /2 In[(1+x) / (1-x)].

Die PS-Werte haben eine einseitige Schranke (PS > 0) und dadurch bedingt eine
asymmetrische Verteilung. lhre Verteilung &hnelt solchen, die typischerweise bei der
Untersuchung von Ausfallzeiten auftreten, wie z.B. Log-Normal-Verteilung, Gamma
Verteilung und Weibull-Verteillung. Als eine gute Transformation zur Anpassung der
Verteilung der PS-Werte an eine Normalverteilung hat sich neben der inversen Weibull-
Funktion (die aufwendig zu handhaben ist) die Funktion f(x) = x** erwiesen. Diese Funktion
wird daher, wo nétig, zur Transformation von PS-Werten verwendet.

Zur Kennzeichnung von Signifikanzniveaus in Abbildungen werden die allgemein tblichen
Symbole verwendet und zwar * fur 0.01 < p £ 0.05, ** fir 0.001 < p £ 0.01, *** flr p
£ 0.001. Nicht signifikante Werte sind nur im Zweifelsfall mit "n.s." gekennzeichnet. Falls
nicht anders vermerkt, ist in den Abbildungen immer der Standardfehler des Mittelwerts
(S.E.M.) eingezei chnet.

2.4 Begriffe und Definitionen zur Formalisierung von M uster eigenschaften

Zur formalen Beschreibung von Mustereigenschaften werden in dieser Arbeit einige
eingefiihrte Begriffe verwendet und eigene definiert:

a) Flachenschwerpunkt:

Die Koordinaten Xcoc Und ycoe des gemeinsamen Schwerpunktes (Center of Gravity) von n
Flachen mit bekanntem Schwerpunkt und gleichem Gewicht (es wurden nur Muster mit
maximaem Schwarz-Weiss-Kontrast verwendet) berechnen sich zu
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1 o 1 o
Xcoe=a_Aa AX, Yeoc=go—a Ay,

a A
miti =1 ... nund A; = Flécheninhalt der einzelnen Flachen (nach Hammer & Hammer, 1983).

Die meisten in dieser Arbeit verwendeten Muster lassen sich in Quadrate zerlegen, deren
Schwerpunkt der Schnittpunkt ihrer Diagonalen ist. Bei den anderen handelt es sich entweder
um punktsymmetrische Muster (Schwerpunkt = Symmetriepunkt) oder um Dreiecke
(Schwerpunkt = Schnittpunkt der Seitenhalbierenden). Somit kann der Schwerpunkt der
Gesamtmuster leicht berechnet werden. In dieser Arbeit wird vor alem der Einfluss ycoc auf
das Mustersehen betrachtet.

b) Vertikalitét / Horizontalitét

Ob ein Muster eher horizontal oder eher vertikal orientiert ist, kann auf einfache Weise als
das Verhdtnis von maximaler vertikaler Ausdehnung (Vms) zU maximaler horizontaler
Ausdehnung (hyax) ausgedriickt werden. Ein solcher Kennwert hat allerdings den Nachteil, dass
die Werte fir stark vertikale Figuren gegen unendlich streben, wahrend die Werte fir stark
horizontale Figuren sich 0 anngheren. Um dies zu umgehen kann der VH-Beiwert definiert
werden als

VH =10g(VimaNimax)

VH ist positiv fur vertikale Muster und negativ fir horizontale Muster und O fir Muster mit
gleicher Hohe wie Breite.

C) Verteiltheit/K ompaktheit

Verteiltheit oder Kompaktheit 18sst sich auf viele Arten definieren. Als einfache Definition
wird hier das Verhdltnis aus tberspannter Flache (A,) zu bedeckter Fléche (Ap) gewdhit.

Verteiltheit = A,/ A,

Die bedeckte Fléche ist die Summe der Flachen aler schwarzen Pixel die zu eéinem Muster
gezahlt werden. Die Uberspannte Flache ist die Fléche des einhillenden Polygons mit dem
kleinsten Umfang. Weitere Mdglichkeiten zur Definition der Uberspannten Flache wéren die
Flache der kleinsten einhillenden Ellipse oder des kleinsten einhillenden Kreises oder
Rechtecks.

Vertelltheit eines Musters nach der vorigen Definition ist &guivalent zum Kehrwert seines
durchschnittlichen Schwérzungsgrades. Absténde von Musterelementen zueinander oder die Art
der Verteilung der Pixel werden von dieser Definition nicht erfasst. Um auch dies zu
berticksichtigen, muss Verteiltheit anders definiert werden, z.B. as Mittelwert oder Median des
Abstandes dler schwarzen Pixd vom Musterschwerpunkt oder Uber die Haupt-
Fourierkomponenten der Muster.
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3. ERGEBNISSE

3.1 Retinaler Transfer mit horizontalen Balkenmustern

Ein bemerkenswerter Befund des Musterlernens bei Drosophila ist das Phanomen, dass
Musterpaare, die im Flugsimulator in einer bestimmten Hohe im Sehfeld trainiert wurden, an
einer anderen vertikalen Position im Lerntest nicht unterschieden wurden (Dill et al. 1993).
Wurden Paare aus T-Mustern (T ) oder Dreiecken (W7.4) nach dem Training um 30° oder
9° vertikal verschoben, dann unterschieden die Fliegen nicht mehr zwischen den Mustern.
Lediglich eine Versetzung um 3° wurde toleriert. Ein Problem bei der Interpretation des
Befundes ist, dass die Aufgabe nur im Erlernen eines einzigen Musterpaares bestand (Dill,
1995). D.h. die Fliege hatte nicht die Aufgabe die Unterscheidung zwischen den T-Figuren oder
Dreiecken unabhangig von ihrer Lage zu erlernen.

a) L} am
L] - '>MU$erWeCh$I-> LR ] — [ ] ] -
ca. 30s
Standardexperiment 2x2minTest
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Abb. 3.1.1: Ist retinaler Transfer bei Prasentation der Muster an zwei verschiedenen vertikalen Positionen
wahrend des Trainings mdéglich? a) Im oberen Teil ist das aufgefaltete Musterpanorama mit den vier
Quadranten zu sehen. Die Quadrate des Doppel punktmusters im 1. und 3. Quadranten messen 8° x 8° und
haben einen horizontalen Abstand von ebenfalls 8°. Die horizontalen Balken im 2. und 4. Quadranten sind
jeweils 32° lang und 8° hoch. Der Abstand zwischen der oberen und der unteren Reihe in der linken
Anordnung betragt 18°. Zundchst wird das 18-minitige Standardexperiment mit der linken Anordnung
durchgefiihrt. Dann wird die Musterfolie ausgetauscht (Anordnung rechts oben) und es folgt ein 2x2 min Test
mit den Mustern an einer Position genau in der Mitte zwischen der oberen und der unteren Reihe. b) Die
konditionierte Préferenz (1: CP) wird nicht auf das zweite Musterpaar (ibertragen (2: TP). Dagegen tritt die
spontane Musterpréferenz fir den langen Baken, die bei der linken Anordnung mit versetzten Mustern
gemessen wird (3: SPP), auch bei der Anordnung mit zentrierten Mustern auf (4: SPP). Diese spontane
Musterpréferenz bei der zentrierten Anordnung ist jedoch weder bei einer Kontrollgruppe zu beobachten, die
im gleichen Zeitraum wie die Transferexperimente gemessen wurde (5: SPP naiv), noch bei einer Gruppe die
zu einem andern Zeitpunkt gemessen wurde (6: SPP naiv).
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Eine Variation der vertikden Position von Mustern ohne wenigstens kurzzeitige
Unterbrechung des Versuchs ist jedoch mit der verwendeten Apparatur nicht méglich. Mit den
folgenden Experimenten wurde daher zunéchst auf anderem Wege versucht, ein Musterpaar im
Training wenigstens an zwei vertikalen Positionen gleichzeitig zu présentieren. Dazu wurde,
abweichend von der Ublichen Positionierung von 2 x 2 Mustern in der Arena (Abb. 2.1), eine
Anordnung von Balken und Doppelpunktmustern wie in Abb. 3.1.1 gewéhit. Bel dieser
Anordnung befindet sich im ersten und dritten Quadranten der Arena das Doppd-
Quadratmuster (A-Muster), jedoch einmal unterhalb des Arenadquators und einmal oberhalb.
Dasselbe gilt fur den horizontalen Balken (B-Muster) im zweiten und vierten Quadranten. Im
Training wird also ein Muster an zwel verschiedenen vertikalen Positionen bestraft (Abb.
3.1.1a links). Falls die Fliegen daraus generaisieren, dass die Verknipfung wvon
Hitzebestrafung und Mustertyp unabhéngig von der Position konsistent ist, sollte auch nach
dem Musterwechsel das im Training unbestrafte Muster bevorzugt werden, auch wenn es jetzt
an einer neuen vertikalen Position auf dem Arenagquator liegt (Abb. 3.1.1a, rechts).

Die konditionierte Préferenz (1: CP) mit den Mustern an zwei vertikalen Positionen zeigt,
dass die Fliegen dieses Musterpanorama erlernen konnten. Nach dem Musterwechsdl ist jedoch
keine Musterpréferenz (2: 1P) mehr vorhanden. Die an den &quatorfernen Positionen erlernte
Bevorzugung wurde also nicht auf die &quatorialen Muster Ubertragen. Betrachtet man jedoch
die spontane Musterpraferenz ( SPP), so sieht man, dass die beim linken Panorama vorhandene
Musterpréferenz fir die langen Balken (3: SPP; siehe auch Kontrollen Abb.3.1.2a, Musterpaar
C) auch bel den aquatorialen Mustern (4:SPP) vorhanden ist. Eine solche signifikante
spontane Musterpréferenz mit den aquatorialen Mustern ist weder bei einer Kontrollgruppe
naiver Fliegen zu sehen, die parallel zu den Transferexperimenten gemessen wurden (5: SPP
naiv), noch bei einer Gruppe naiver Fliegen, die zu einer anderen Zeit konditioniert wurden
(6: SPP naiv). Falls es sich nicht um einen blossen Zufall handelt, so ergibt sich hier das
widerspriichliche Ergebnis, dass zwar die konditionierte Préferenz nicht auf die neuen Muster
Ubertragen wurde, wohl aber die Musterpréferenz fir den langen Balken.

In Abb. 3.1.2 sind die Ergebnisse von Kontrollversuchen zu den Transferexperimenten in
Abb. 3.1.1 ausfihrlich dargestellt (18 min Standardexperimente). Beim Musterpaar A handelt
es sich um eine Paarung aus zwe horizontalen Balken, die urspringlich fur die
Transferversuche vorgesehen war. Jedoch konnte die Musterpaarung entgegen den Erwartungen
(gemaess der Ahnlichkeitsfunktion SF, siehe Einleitung) nicht konditioniert werden (DCP).
Die Musterpaarung B (identisch mit dem rechten Musterpaar in Abb. 3.1.1a), geht aus A durch
Teilung des kurzen Balkens in zwei Quadrate und deren horizontale Versetzung hervor. Bel
Paarung C handelt es sich um das linke Musterpaar in Abb. 3.1.1a

Beim Paar A tritt eine spontane signifikante Musterpréferenz (SPP) fur den langen Balken
auf. Der SPP-Wert von Paar B ist das zusammengefasste Ergebnis der beiden Teilgruppen
5:SPP und 6: SPP aus Abb. 3.1.1. Bei der versetzten Balkenanordnung (C) tritt wie schon bei
den Transferversuchen (Abb. 3.1.1, 3: SPP) eine signifikante Bevorzugung des langen Balkens
auf. Wie bereits erwahnt, it die konditionierte Praferenz (DCP) bei Paar A nicht signifikant
von null verschieden. Hingegen ist DCP Sowohl bei Paar B as auch bei Paar C signifikant
von null verschieden. Bei Paar B kann zudem eine signifikante nichassoziative konditionierte
Préferenz zugunsten des langen Balkens beobachtet werden. Bei dlen Paaren ist die
Musterstetigkeit deutlich hdher als das Basisniveau.
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Transferversuche a) Muster im Training an oberer b) Muster im Training an oberer
und unterer Position gleichzeitig und unterer Position nacheinander
Vortest, 2x2 min -:-: -:-:
Musterwechsel Musterwechsel
Training, 2x2 min -u.n .E.E
kein Musterwechsel Musterwechsel
Test, 2 min e[t = L =]+ [=]
kein Musterwechsel Musterwechsel
Training, 2x2 min -u.n -E-E
Musterwechsel Musterwechsel

Test, 2x2 min [ [=]]=] [ [=]]=]

Abb. 3.1.3: Konditionierungsschema fur Transferversuch mit Paaren horizontaler Balken. Die kurzen Balken
sind immer 10° breit und 16° hoch, die langen Balken 50° breit und 16° hoch. Bei den vertikal versetzten
Mustern betrégt der Abstand 16°. In beiden Versuchen a) und b) erfolgt der Vortest und der abschliessende
Lerntest mit den Mustern auf Hohe des Arenadquators. Nach dem Vortest und nach dem letzten Training
erfolgt der Musterwechsel. a) Die Présentation der Muster erfolgt wéhrend des Trainings wie im Versuch von
Abb. 3.1.1 an zwei vertikalen Positionen gleichzeitig. Bei b) werden die Muster im ersten Trainingsblock an
einer héheren Position und im zweiten Training an einer niedrigeren Position prasentiert (bzw. bei der Hélfte
der Fliegen umgekehrt, nicht dargestellt). Ausserdem erfolgt der Zwischentest mit den dquatorialen Mustern,
was zwei zusétzliche Musterwechsel bedingt.

Weder beim Training der Muster an zwei verschiedenen vertikalen Positionen gleichzeitig
(Abb. 3.1.4a8) noch bei sukzessivem Training (Abb. 3.1.4b) ist beim Test mit den aguatorialen
Mustern ein signifikanter Nacheffekt (DCP) zu beobachten. Hingegen kann im
Kontrollversuch (Abb. 3.1.4c), bei dem fir das gesamte Experiment die Trainingsmuster aus
Abb. 3.1.3a verwendet wurden, ein signifikant von null verschiedener Lernwert (DCP)
gemessen werden, der sich im tblichen Rahmen von gut erlernbaren Musterpaaren bewegt. Bel
diesem Kontrollversuch wurden die Muster nach dem Vortest und nach dem zweiten Training
herausgenommen und wieder eingesetzt, da der Mustertausch schadlich fir das
Mustergedéchtnis sein kdnnte. Hier konnte jedoch kein negativer Einfluss festgestellt werden.

In alen drei beschriebenen Transferversuchen (Abb. 3.1.1, 3.1.4a, 3.1.4b) kann kein
signifikanter Nacheffekt des Trainings auf den Lerntest nachgewiesen werden. Bei Abb. 3.1.1
ist jedoch ein signifikanter Effekt des Trainings auf die Musterpréferenz zu beobachten, und bei
Abb. 3.1.4a ist moglicherweise eine Tendenz fir einen Transfer vorhanden. Bel Training mit
sukzessiver Préasentation der Musterpaare an zwei verschieden vertikalen Positionen ist
Uberhaupt kein Effekt zu erkennen. Fir diese Art der Versuche sind die Mdglichkeiten der
gegenwartig verwendeten Apparatur ausgeschopft. Angesichts der (wenn auch schwachen)
Befunde aus Abb. 3.1.1 und 3.1.4aist es denkbar, dass mit einem elektronischem Display, mit
dem die vertikale Position der Muster wahrend des Experiments beliebig variiert werden kann,
dennoch retinaer Transfer nachgewiesen werden kann.
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Auch NACP (p = n.s) gibt keinen Hinweis auf
einen moglichen Transfer der Musterpréferenz. b)
Auch bei der Prasentation der Muster im Training
an unterer und oberer Position nacheinander (nach
Abb. 3.1.3b) ist weder DCP noch NACP
signifikant von null verschieden. c) Kontrolle, bei
der die Trainingsmuster von a) flr das gesamte
Experiment benutzt wurden. Die Muster wurden
auch hier nach dem Vortest und nach dem letzten
Training herausgenommen und wieder eingesetzt,
um mogliche negative Auswirkungen des
Musterwechselns auf das Mustergedachtnis zu
erkennen. DCP ist signifikant von null
verschieden und bewegt sich im Ublichen Bereich
(DCP =0.358+0.12, t = 2.92, p < 0.05).
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3.2 Muster parameter

Den Schwerpunkt dieser Arbeit bildet die Untersuchung von Mustereigenschaften oder
-parametern (features), die moglicherweise von Drosophila zur Unterscheidung, zum Lernen
und Erkennen von Mustern aus diesen extrahiert werden. Ergebnisse aus friheren Studien (Dill
1995, Dill und Heisenberg 1995) am Flugsimulator legten nahe, dass Parameterextraktion bel
Drosophila keine Rolle bei der Unterscheidung oder beim Erkennen von Mustern spielt. Die
experimentellen Daten konnten mit einer einfachen Ahnlichkeitsfunktion fur den Vergleich
eines erlernten Musters (der Gedéchtnisschablone) mit einem aktuellen retinalen Bild erklart
werden. Diese  Ahnlichkeitsfunktion  bewertete  lediglich das Verhdtnis  der
Uberlappungsflachen von Gedéchtnisschablone und aktuellem retinaen Bild zur Flache des
aktuellen retinalen Bildes (siehe hierzu auch Kap. 4.4). Es konnten auch keine
Invarianzleistungen fir die Form, Position, Grésse oder Orientierung von Mustern gefunden
werden.

Mit welchem Mechanismus Muster verglichen werden, kann jedoch vom jeweiligen Kontext
abhéngen. So wurde bei der Honigbiene gefunden, dass die Unterscheidung von + und x-
formigen Mustern von den V ersuchsbedingungen abhéangt. Bienen kdnnen darauf konditioniert
werden + und x auf einer vertikalen Flache zu unterscheiden, wenn sie den Abstand zu den
Mustern frei wahlen kdnnen (Wehner und Lindauer 1966, Wehner 1967). Wenn sich die Bienen
jedoch in ener Y-férmigen Versuchsanordnung bel einem festgelegten Abstand von den
Mustern zwischen + und x entscheiden sollen, dann kénnen sie nicht dazu trainiert werden, die
Muster zu unterscheiden (Srinivasan et al. 1994).

Die Befunde aus den vorangegangen Arbeiten Uber das Mustersehen bel Drosophila,
insbesondere bei Konditionierungsexperimenten, beruhten auf einer relativ kleinen Anzahl von
verschiedenen Musterpaaren. Hier sollen nun mehr verschiedene Musterpaarungen zum Einsatz
kommen, deren Eigenschaften systematisch variiert werden.
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3.2.1 Punktsymmetrische M uster

Den Ausgangspunkt fir diese Untersuchung bildete der Uberraschende Befund, dass die
Fliegen bel einigen Musterpaaren nicht darauf konditioniert werden konnten, im Lerntest eines
der beiden Muster signifikant zu bevorzugen. In Abb. 3.2.1 sind die Resultate mit Paaren aus
+- und x-férmigen Mustern dargestellt und in Abb. 3.2.2 die Ergebnisse mit Paaren aus o-
formigen sowie +-férmigen Mustern.
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Abb. 3.2.1: Paare (A - D) aus +- und x-férmigen Mustern. Bei D ist das Paar aus C um 45° Uber die
Quadrantengrenze verschoben. Mustergréssen: A: 32° x 32°, Balkendicke 8°; B: 48° x 48°, Balkendicke 12°; C:
64° x 64°, Balkendicke 16°; D: 64° x 64°, Balkendicke 16°. a) Die spontane Musterpréferenz (SPP) ist bei
keinem der vier Paare signifikant. b) Bei keinem der Paare wird eine signifikante konditionierte Préferenz
beobachtet. c) NACP ist zwar signifikant von null verschieden bei Paar C (0.145 £ 0.054, t = 2.71, p < 0.05),
jedoch beruht das Ergebnis auf einer sehr geringen Anzahl von Fliegen. d) Bis auf D ist bei allen Musterpaaren
die Musterstetigkeit deutlich tber das Basisniveau von 0.1 erhéht, was darauf hindeutet, dass die Paare doch
unterschieden werden kdnnen.
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Abb. 3.2.2: Paare aus o-formigen Mustern und ihren invertierten Gegenstiicken (A - C), sowie Paare aus +- und
o-férmigen Mustern (D - E). Mustergrissen: A: 32° x 32°, Ringdicke 8°; B: 48° x 48°, Ringdicke 12°; C: 64° x
64°, Ringdicke 16°; D: 32° x 32°, Ring- bzw. Balkendicke 8°; D: 48° x 48°, Ring- bzw. Balkendicke 12°. a)
Die spontane Musterpraferenz (SPP) fir das o-férmige Muster ist signifikant bei A (SPP = 0.145 + 0.050, t
=291, p < 0.01) und bei D (SPP =-0.114 + 0.045, t = 2.55, p < 0.05). b) Die konditionierte Praferenz
(DCP) ist bei Paar B (DCP = 0.239 + 0.10, t = 2.30, p < 0.05) und bei Paar D (DCP =0.152 + 0.072,t =
2.10, p < 0.05) signifikant von null verschieden. c) Die nichtassoziative konditionierte Préferenz (NACP) ist
bei keinem Musterpaar signifikant von null verschieden. d) Bis auf B ist bei alen Musterpaaren die
Musterstetigkeit ( PS) deutlich tiber das Basisniveau von 0.1 erhéht.

Bel den neun Musterpaaren in den Abb. 3.2.1 und 3.2.2 ist bis auf zwei Ausnahmen keine
signifikant von null verschiedene konditionierte Praferenz (DCP) zu beobachten. Bei den
beiden Ausnahmen (Abb. 3.2.2 B, D) sind kreisférmige Muster beteiligt. Auch signifikante
musterbezogene Effekte treten nur selten auf (zweimal SPP bei Abb. 3.2.2A, D; bzw. einmal
NACP bel Abb. 3.2.1C) auf. Immerhin I&sst sich bel der spontanen Musterpréferenz in Abb.
3.2.1 eine konsistente Tendenz fur die Bevorzugung des o-formigen Musters gegentiber dem +-
formigen Muster beobachten. Lediglich die Musterstetigkeit (PS) ist fast durchweg héher als
das Basisniveau von PS = 0.1. Eine prinzipielle Unterscheidbarkeit der Muster ist damit wohl
gegeben.

Das gemeinsame Merkmal dieser Musterpaare ist neben der Punktsymmetrie, dass der
Schwerpunkt (center of gravity) der beiden Muster auf gleicher Hohe liegt, ihre Fléache ungefahr
gleichist und ihre horizontale und vertikale Ausdehnung gleich sind.

Insgesamt sind diese in mehreren Grissenklassen gemessenen punktsymmetrischen Muster
nicht sehr gut konditionierbar und auch musterbezogene Effekte sind nicht sehr stark
ausgepragt. Neben den hier gezeigten Musterpaaren gibt es noch weitere, bei denen sich dhnlich
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geringe Werte bezuglich ihrer Konditionierbarkeit und Musterpréferenzen ergeben (siehe bel
den jeweiligen Abbildungen weiter unten).

3.2.2 Horizontale und vertikale Balkenmuster

In den weiteren Versuchen werden moglichst einfache Muster gewahlt. Zunéchst werden
Serienexperimente mit Paaren aus horizontalen bzw. vertikalen Balkenmustern gezeigt, bei
denen ein Parameter (Breitenunterschied, Hohenunterschied, absolute Hohe) schrittweise
variiert wird. Die Ergebnisse fur horizontale Balkenmuster unterschiedlicher Breite sind in
Abb. 3.2.3, die Ergebnisse fir vertikale Balkenmuster unterschiedlicher Hohe in Abb. 3.2.4
dargestelt.
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Abb. 3.2.3: Musterpaare mit horizontalen Balken. Die Hohe der Balken betrégt immer 16°, die Breite variiert
von 10° bis 50°. Auf der Ordinatenachse ist jeweils der Breitenunterschied DW in ° zwischen den Balken eines
Paares aufgetragen. a) Bei keinem Breitenunterschied ist eine signifikante spontane Musterpréferenz (SPP) zu
beobachten. b) Ab DW = 30° ist die konditionierte Préferenz (DCP) signifikant. ¢) Wie bei der spontanen
Musterpréferenz tritt auch bei der nichtassoziativen konditionierten Musterpréferenz kein signifikanter Effekt
auf. Es ist jedoch eine mdgliche Tendenz zugunsten des léngeren Balkens vorhanden. d) Ab DW = 20° ist die
Musterstetigkeit ( PS) deutlich (iber das Basisniveau erhoht.
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Abb. 3.2.4: Musterpaare mit vertikalen Balken. Die Breite der Balken betragt immer 16°, die Hohe variiert von
10° bis 50°. Auf der Ordinatenachse ist jeweils der Hohenunterschied DH in ° zwischen den Balken eines
Paares aufgetragen. Die runden Symbole bei DH = 24° und 32° (zur Verdeutlichung um 1° nach rechts
verschoben) stehen fir Daten die ca. ein Jahr nach der Ubrigen Messreihe (quadratische Symbole) erhoben
wurden. @) Wahrend bei der jingeren Messreihe bei 24° und bei 32° eine hochsignifikante spontane
Musterpréferenz fur die langeren Balken auftritt, gibt es bei der dlteren Messreihe ein uneinheitlicheres Bild.
Bei DH = 8° ist die Préferenz fir den langeren Balken signifikant und bei DH = 24° fir den kirzeren Balken.
b) Die konditionierte Préferenz (DCP) ist bei beiden Messreihen ab DH = 32° signifikant. ¢) Bei der
nichtassoziativen konditionierten Musterpréferenz tritt bei der dlteren Messreihe ein signifikanter Effekt
zugunsten des langeren Balken bei 24° und 40° auf. d) Die Musterstetigkeit ( PS) ist bereits ab dem kleinsten
Hohenunterschied von 8° deutlich Uber das Basisniveau erhoht.

Vergleicht man die analogen Messreihen fir horizontale (Abb. 3.2.3) und vertikale (Abb.
3.2.4) Balken, so unterscheiden sie sich vor allem in den Nebeneffekten. Die konditionierte
Préferenz (DCP) ist in beiden Félen ab einem relativ hohen Unterschied von 30° (horizontal)
bzw. 32° (vertikal) signifikant und weist hohe Werte (DCP » 0.4) auf. Bei den
musterbezogenen Effekten (SPP, NACP ) hingegen konnen bei den horizontalen Balken keine
signifikanten Werte beobachtet werden, wéhrend bei den vertikalen Balken z.T. hohe spontane
Musterpraferenzen (jedoch in einem Fall widerspriichlich, Abb. 3.2.4a, 24°, SPP) als auch
starke NACP-Werte auftreten. Bel aller Vorsicht aufgrund der z.T. widerspriichlichen
Ergebnisse und nicht signifikant von null verschiedenen Werte, scheint es einen Trend fur die
Bevorzugung des langeren Balkens zu geben, der bei den vertikalen Mustern deutlicher
ausgepragt ist. Ebenso steigt die Musterstetigkeit (PS) bei den horizontalen Balken eher
moderat an, wahrend bei den vertikalen Balken bereits der Wert bei DH = 8° hoher als der Wert
fur die identischen Balken ist. Mdglicherweise konnen die vertikalen Muster aufgrund der
besonderen Situation im Flugsimulator (keine vertikale Bewegung) etwas besser unterschieden
werden als die horizontalen Muster.
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In der néchsten Versuchsreihe wird das Breitenverhdltniss zweier gleich hoher Balken
konstant bei 20°:40° gehalten und die absolute Hohe beider Muster schrittweise variiert
(Abb.3.2.5).
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horizontaler Ausdehnung. Wahrend sich jedoch die Muster bei A und B durch ihre Orientierung
unterscheiden, weisen siein C unterschiedlich grosse Fléchen auf.
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Abb. 3.2.6: Musterpaare mit Unterschieden sowohl der horizontalen als auch der vertikalen Ausdehnung. Die
Balken von Musterpaar A (B) sind 16° breit und 40° (50°) lang. Die Quadrate von Paar C messen 20° und 40°
Seitenldnge. a) Nur bei den Quadraten (C) gibt es eine signifikante spontane Musterpréferenz (flr das grosse
Quadrat, SPP = -0.190 + 0.061, t = 3.10, p < 0.01). b) Auch die konditionierte Préferenz ist nur bei den
Quadraten signifikant (DCP = 0.436 + 0.13, t = 3.27, p < 0.01). ¢) Bei den NACP -Werten gibt es zumindest
eine konsistente Tendenz zugunsten der vertikalen Balken (A, B) und keinen Effekt bei den Quadraten (C). d)

Die Musterstetigkeit ist bei den léangeren Balken (B) und bei den Quadraten deutlich Uber das Basisniveau
erhoht.

Bei den Balkenpaaren (A, B) sind weder die spontane Musterpraferenz (SPP) noch die
konditionierte Praferenz (DCP) signifikant von null verschieden (auch nicht wenn man die
Datensitze vereinigt, nicht gezeigt). Die NACP -Werte sind ebenfalls nicht signifikant, zeigen
aber eine Tendenz zugunsten des vertikalen Balkens. Die Préferenz fir die vertikalen Balken ist
also moglicherweise besser konditionierbar als die Préferenz fur die horizontalen Balken. Bei
den Quadratmustern (C) ist eine deutliche spontane Musterpréferenz fir das grossere Quadrat
vorhanden und auch die konditionierte Préferenz ist ausgeprégt und nicht asymmetrisch
(NACP nicht signifikant von null verschieden). Die Musterstetigkeit ist bei allen Paaren hoher
als das Basisniveau, am hochsten bel den quadratischen Mustern.

Fasst man die Versuche der Abbildungen 3.2.2 - 3.2.6 zusammen, so ergibt sich folgendes
Bild: Kombinationen kurzer und langer Baken von 16° Dicke konnen ab einem
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L angenunterschied von > 24° (Abb. 3.2.2, 3.2.3) gut erlernt werden (DCP). Bei 24° Dicke
kann auch ein Langenunterschied von 20° gut erlernt werden. Bei Kombination von Balken
verschiedener Breiten- und Hohenverhdtnisse gibt es madglicherweise optimale
Zusammenstellungen (Abb. 3.2.5). Grdssere absolute Flachenunterschiede fihren nicht immer
Zu besseren Lernwerten (Abb. 3.2.5¢). Hervorragend erlernt werden kann die Kombination
zweier quadratischer Muster, deren Fléchenverhdltnis 1:4 betragt (Abb. 3.2.6).

Spontane Musterpraferenzen (SPP) sind nur in 5 von 22 Fallen (ohne Paare aus identischen
Mustern) signifikant von null verschieden, davon vier bel vertikalen und einer bei vertikalen
und horizontalen Unterschieden. Von diesen wiederum wird in vier Féllen das grossere Muster
bevorzugt. NACP ist in zwei Féllen mit vertikalen Balken signifikant (Abb. 3.2.4c), jedoch
gibt es einen Trend zur Bevorzugung des langlicheren Balkens (bei deutlich unterschiedlich
langen Balken) oder des vertikalen Balkens (bei ungefahr gleicher Langlichkeit).
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3.2.3 Nichtzentrierte vertikale Balken

Bel den Musterpaaren mit vertikalen Balken in Abb.3.2.8 wird die Position des kurzen
Balkens in Relation zum langen Baken so variiert, dass er immer vollsténdig mit diesem
Uberlappt. Wahrend der Schwerpunkt des langen Bakens immer auf dem Arenadquator
zentriert ist, liegt der Schwerpunkt des kurzen Balkens unterhalb (A: -10°, D: -5°), zentriert (B,
E) oder oberhab (C: +10°, F: +5°) des Aquators. Zusitzlich zu den Flachenunterschieden
kommen somit bel den Paaren A, C, D und F noch Schwerpunktsunterschiede hinzu.
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Abb. 3.2.8: Musterpaare mit langen Balken deren Schwerpunkte (center of gravity, COG) auf dem
Arenadguator liegen und kurzen Balken deren Schwerpunkte nach oben oder unten versetzt oder ebenfalls
zentriert sind. In alen Fallen Uberlappt jedoch der kurze Balken eines Paares vertikal vollsténdig mit dem
langeren. Paare A - C: Breite aller Balken 16°, Hohe des langen Balkens 40°, Hohe des kurzen Balkens 20°.
Position des Schwerpunkts des kurzen Balkens -10° (A), 0° (B), +10° (C) beziiglich des Arenadquators
versetzt. Paare D -F: Breite adler Balken 16°, Hohe des langen Bakens 35°, Hohe des kurzen Bakens 25°.
Position des Schwerpunkts des kurzen Balkens -5° (A), 0° (B), +5° (C) bezlglich des Arenadguators versetzt.
Die Hilfdinien dienen der Verdeutlichung der Position der Muster relativ zum Arenadquator. a) Bei den
Paaren A und C tritt eine signifikante spontane Préferenz des Musters mit dem jewells tiefer gelegenen
Schwerpunkt auf (DCOG = 10° A: SPP = 0.359 + 0.090, t = 3.99, p < 0.001; C: SPP =-0.278 + 0.095, t =
2.92, p < 0.01). Bei den Paaren D und F reicht die geringere Schwerpunktsdifferenz von nur 5° offenbar nicht
aus um eine signifikant von null verschiedene Musterpréferenz hervorzurufen. b) Die Schwerpunktsdifferenz
von 10° erlaubt eine signifikante konditionierte Préferenz bei den Paaren A (DCP = 0.320 £ 0.12,t = 2.73, p
< 0.05) und C (DCP = 0.492 + 0.11, t = 4.59, p < 0.001). In alen anderen Falen weichen die Werte nicht
signifikant von 0 ab. ¢) Bei der nichtassoziativen konditionierten Musterpréferenz NACP tritt bei keinem Paar
ein signifikanter Wert auf. d) Die Musterstetigkeit PS ist bei den beiden Paaren mit DCOG = 10° (A und C)
besonders hoch.

Bel den Paaren D und F bewirkt die zusétzliche Schwerpunktdifferenz von 5° bei keinem der
Indizes (SPP,DCP,NACP,PS) eine Verdnderung im Vergleich zur Paarung E (ohne
Schwerpunktsdifferenz). Bel den Paarungen A und C tritt eine von der Balkenlénge
unabhéngige ausgepréagte spontane Musterpréferenz (SPP) fir das Muster mit dem tiefer
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gelegenen Schwerpunkt auf. Bei Paar B hingegen ist SPP nicht signifikant von null
verschieden. Ahnliches zeigt sich bei der konditionierten Praferenz (DCP), es kdnnen nur die
Paare mit Schwerpunktsdifferenz gelernt werden. Wéhrend die Schwerpunktsdifferenz zu
keinen ausgepragten Asymmetrien im Lerntest fuhrt (NACP ist in keinem Fall signifikant von
null verschieden) ist die Musterstetigkeit (PS) wiederum bei den Paaren A und C mehr als
doppelt so hoch as bei dlen anderen Paarungen, die gleichauf liegen. Dass die
Schwerpunktsdifferenz von 5° nicht zu einer verbesserten Erlernbarkeit fuhrt, kann daran
liegen, dass eine Mindestdifferenz Uberschritten werden muss, die grosser als 5° ist. Jedoch ist
bei den Paaren D - F der Flachenunterschied mit 160 grad” weiter von einer mdglichen Schwelle
von ca. 400 grad® fiir die Erlernbarkeit von Flachenunterschieden (siehe Kap. 3.3.1) entfernt,
asbe den Paaren A - C (Flachenunterschied 320 grad?). Interessant wére es also zu priifen ob
die Musterpaare A und C immer noch erlernt werden kdnnen, wenn der Schwerpunkt des
kurzen Balkens nur 5° unter- bzw. oberhalb des Arenadquators liegt.

3.24 Vertikale Position des Schwer punkts bel zusammengesetzten M ustern

Ahnlich wie bei den vorangehenden Musterpaaren wird in den Paarungen von Abb. 3.2.9 die
vertikale Uberlappung der Muster konstant gehalten und der Musterschwerpunkt variiert.
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Abb. 3.2.9: Musterpaare aus kurzen und langen Doppelbalken in zwel verschiedenen Anordnungen. In den
Paaren A, C, E bilden jeweils zwei kurze Balken zusammen oder zwei lange Balken zusammen ein Muster. Bei
den Paaren B, D, F bilden jeweils ein kurzer und ein langer Balken zusammen ein Muster. Die Abmessungen
der Balken sind so gewéhlt, dass die Flachenlberlappungen der Muster bei den Paaren A und B, C und D
sowie E und F jeweils gleich sind. Aufgrund der Anordnungen sind jedoch die Musterschwerpunkte bei den
Paaren A, C und E jeweils auf gleicher Hohe, wahrend bei den Paaren B (Dycos = 5.3°), D (Dycoc = 10.7°) und
F (Dycoc = 10.0°) die Schwerpunkte differieren. a) Bei den Paaren C und D tritt eine signifikante spontane
Musterpréferenz auf, bel C fur die kirzeren Baken, bel D fir das Muster mit dem hoher gelegenen
Schwerpunkt. Alle anderen Werte sind nicht signifikant von null verschieden. b) Nur die Musterpaare mit einer
Schwerpunktsdifferenz von 10.7° (D: DCP = 0.307 + 0.093, t = 3.30, p < 0.01) und 10.0° (F: DCP =0.201 +
0.067, t = 3.00, p < 0.01) kénnen gelernt werden c) Bei der nichtassoziativen konditionierten Musterpréferenz
tritt bei keinem Paar ein signifikanter Wert auf. d) Die Musterstetigkeit ist bei den beiden Paaren C und D, bei
denen auch eine signifikante spontane Musterpréferenz zu beobachten ist, deutlich erhoht.
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Die Muster sind hier aus zwei Unterelementen (waagrechte Balken) zusammengesetzt.
Anders as zuvor unterscheiden sich die Muster eines Paares entweder nur in der Fléche (A, C,
E) oder nur in der Schwerpunktsposition (B, D, F). Die vertikale Position des gemeinsamen
Musterschwerpunkts der Teilelemente wird nicht Uber die Position der Musterelemente sondern
Uber ihre Breite eingestellt. Sind der obere und der untere Balken verschieden breit so
verschiebt sich der Musterschwerpunkt in Richtung des breiteren Balkens. Die gemeinsame
Flache wird konstant gehalten, indem die Balken reziprok verlangert bzw. verkirzt werden.

Bel keinem der Paare ohne Schwerpunktsunterschiede (A, C, E) ist die konditionierte
Musterpraferenz (DCP) signifikant. Auch wenn Schwerpunktunterschiede vorhanden sind (B,
D, F) konnen die Musterpaare nur dann erlernt werden wenn die Unterschiede 10° (F) oder
10.7° (D) betragen, nicht jedoch bel 5.3° Unterschied (B). Ein Zusammenhang zwischen
spontaner Musterpraferenz (SPP) und Schwerpunktsdifferenz ist nicht zu beobachten. SPP
ist jedoch signifikant von null verschieden bei den Paaren C und D, die jeweils die gleiche
Uberlappung (nicht Flachenunterschied!) aufweisen. Bei der nichtassoziativen konditionierten
Musterpréferenz (NACP) tritt bei keinem Musterpaar ein signifikanter Effekt auf, wahrend
eine tendenziell geringfligig hohere Musterstetigkeit (PS) bel den Paaren mit
Schwerpunktsunterschied gegeniiber den Paarungen ohne Schwerpunktsunterschied auftritt.

3.2.5 Eliminierung des M uster schwer punkts als Unter scheidungskriterium

Wenn die Erlernbarkeit der Musterpaare aus den vorangegangen V ersuchen wesentlich auf
den Schwerpunktsunterschieden der Muster beruht, dann sollte eine vertikale Angleichung ihrer
Schwerpunkte die konditionierte Musterpréferenz signifikant verringern. In Abb. 3.2.10 sind
Paare aus zusammengesetzten Mustern (&hnlich wie Abb. 3.2.9 B, D, F) einmal so angeordnet
dass ihre Schwerpunkte auf unterschiedlicher Hohe liegen (A-1) und einmal so, dass beide
Schwerpunkte auf gleicher Héhe liegen (A-2). In B-1 und B-2 sind Dreiecksmusters beziiglich
ihrer Schwerpunkte entsprechend angeordnet.

Es fallt auf, dass bei den Paaren mit Schwerpunktsdifferenz (A-1, B-1) sowohl signifikante
spontane Musterpraferenzen (SPP) as auch signifikante konditionierte Musterpraferenzen
(DCP) auftreten. Hingegen ist bei den Paaren ohne Schwerpunktsdifferenz (A-2, B-2) weder
SPP noch DCP signifikant von null verschieden. Besonders interessant ist, dass die Muster
bei der Paarung A-2 keinerlei Uberlappung auf der Ebene der Sehelemente aufweisen. Die
Muster sollten also optimal unterschieden werden konnen, wenn die Uberlappungen das
entscheidende Kriterium fir Musterpréferenzen und Konditionierbarkeit wéren. Bel der
nichtassoziativen konditionierten Musterpraferenz (NACP) sind keine signifikanten Werte zu
beobachten. Die Musterstetigkeit liegt mit allen Musterpaaren deutlich hoher as das
Basisniveau, besonders bei der Paarung A-1, bel der die Schwerpunktsdifferenz am hoéchsten
ist.
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Abb. 3.2.10: Musterpaare bei denen durch vertikale Verschiebung der Muster die Musterschwerpunkte auf die
gleiche Position (Arenadquator) gesetzt wurden. Bei den Paaren aus zusammengesetzten Mustern betrégt die
Schwerpunktsdifferenz DCOG = 20° (A-1) bzw. DCOG = 0° (A-2). In hnlicher Weise ist bei den Paaren mit
Dreiecken DCOG = 13.3° (B-1) bzw. DCOG = 0° (B-2). Die Balken der zusammengesetzten Muster in A-1,2
sind 10°x10° (kurzer Baken) und 30°x10° (langer Balken) gross, der Abstand zwischen dem oberen und
unteren Balken betrégt jeweils 30°. Die Dreiecke in B-1,2 sind 40° breit an der Basis und 40° hoch. a) Bei
beiden Paaren mit Schwerpunktsunterschied werden die Muster mit tiefer liegendem Schwerpunkt signifikant
bevorzugt (A-1: SPP =-0.241 + 0.070, t = 3.43, p < 0.01; B-1: SPP =-0.145+ 0.054, t = 2.70, p < 0.05). b)
Die konditionierte Préferenz ist nur bei den Musterpaaren mit Schwerpunktsdifferenz signifikant von null
verschieden (A-1: DCP = 0.364 + 0.11, t = 3.44, p < 0.01; B-1: DCP = 0.477 + 0.094, t = 5.09, p < 0.001).
c) Die NACP-Werte sind in keinem Fall signifikant. d) In allen Féllen ist die Musterstetigkeit deutlich
erhoht. Diesist ein Hinweis darauf, dass die Muster mit gleichem Schwerpunkt dennoch unterschieden werden
konnen.

3.2.6 Generalisierung des M uster schwer punkts

Die Ergebnisse der vorangehenden Versuche (Abb. 3.2.8-10) zeigen, wie wichtig die
vertikale Position des Musterschwerpunkts sowohl fur die Diskriminierung als auch die
Konditionierbarkeit von Musterpaaren ist. Wie ewahnt, wurde in friheren
Konditionierungsexperimenten gezeigt, dass Drosophila den vertikden Versaiz des
Musterpanoramas zwischen Training und Test nur in sehr engen Grenzen toleriert (Dill et al.
1993, siehe auch Kap. 3.1). Bei den Musterpaaren dieser Versuche war der Musterschwerpunkt
ein Hauptunterscheidungskriterium. Es liegt daher nahe, mit Transferexperimenten zu
Uberprifen, ob Drosophila in der Lage ist, die Muster zu generdisieren, wenn die
Musterformen verandert werden, die absoluten Positionen der Musterschwerpunkte aber
ungeféhr gleich bleiben. Hierzu wurden Musterpaare ausgewdhlt, bei denen zwischen der
Trainingskonfiguration und der Lerntestkonfiguration keine vertikalen Uberlappungen bestehen
(Abb. 3.2.11).
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Wenn das Testpaar eines der Paare mit zusammengesetzten Mustern ist (A-2, B-1, B-2),
dann ist die Generalisierung von den Trainingsmustern auf die Testmuster erfolgreich und die
konditionierte Préferenz (DCP) signifikant von null verschieden. Wird der Lerntest mit den
Quadratmustern ausgefiihrt (A-1) ist DCP nicht mehr von null verschieden, obwohl der
Versuch in der umgekehrten Richtung (A-2) erfolgreich ist. Offenbar kann eine konditionierte
Musterpréferenz mit den Quadraten zwar aufgebaut, nicht aber abgerufen werden. Eine
magliche Erkl&rung hierfir liefern die Ergebnisse der Versuche von Abb. 3.2.13 (siehe auch
Diskussion, Kap. 4.1).

Bei der spontanen Musterpraferenz (SPP) falt die besonders starke Bevorzugung des
unteren Quadrats (A-1) auf. Aber auch bel den zusammengesetzten Mustern (B-1, B-2, A-2) ist
die spontane Bevorzugung des Musters mit dem tiefer liegenden Schwerpunkt signifikant oder
tendenziell von null verschieden. Auch bei der Musterstetigkeit (PS) ist der Wert bel den
Quadraten besonders hoch und bei den anderen Paaren deutlich Uber das Basisniveau erhoht. In
keinem Fall tritt eine signifikante konditionierte nichtassoziative Musterpréferenz auf.
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Abb. 3.2.12: Musterpaare mit T-ghnlichen Mustern. Bei Musterpaar B wurde der Versuch mit der Hélfte der
Fliegen mit der dargestellten Anordnung (Z]=]) und mit der anderen Hélfte mit der umgedrehten Anordnung
(]=]) ausgefiinrt. Fir die gezeigten Werte sind die Daten beider Gruppen vereinigt. a) Zweimal wird spontan
das Muster mit dem tiefer liegenden Schwerpunkt ("liegendes T") signifikant bevorzugt (A: SPP = -0.138 +
0.053,t = 2.59, p < 0.05; D: SPP =-0.102 + 0.036, t = 2.82, p < 0.01). b) Alle Paare kénnen gut gelernt
werden, besonders Paar B, bei dem die T-shnlichen Muster gleich orientiert sind (A: DCP =0.291 + 0.11,t =
2.66, p < 0.05; B: DCP =0. 518 + 0.086, t = 6.01, p < 0.001); C: DCP =0.334 + 0.028, t = 11.7, p < 0.001;
D: DCP = 0.242 + 0.070, t = 3.44, p < 0.01). ¢) Eine nichtassoziative konditionierte Musterpréferenz ist
lediglich bei D signifikant (NACP = 0.159 + 0.074, t = 2.13, p < 0.05). d) Bei alen Musterpaaren liegt die
Musterstetigkeit ( PS) ungefahr gleich hoch iber dem Basisniveau.
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Angesichts des Gedachtnis-Transfers von den Trainingsmustern auf die Testmuster,
insbesondere beim Versuch nach Abb. 3.2.11 (B-2) ist es wichtig zu prifen, ob die
korrespondierenden Muster aus Training und Test Uberhaupt unterschieden werden kénnen.
Dazu wurden in einem Kontrollversuch (Abb. 3.2.12, B) Trainingsmuster mit Testmustern
gepaart (=]=] bzw. [2]=]) und im Standardexperiment konditioniert. Es zeigt sich, dass die
Fliegen auf dieses Musterpaar hervorragend konditioniert werden konnen (DCP, Abb.
3.2.12b, B).

Die Kontrollversuche zu den Transferversuchen (B-1 und B-2 in Abb. 3.2.11), bei denen die
Erlernbarkeit der beteiligten Musterpaare im Standardexperiment Gberpriift wird, sind in Abb.
3.2.10 (A-1) und Abb. 3.2.12 (A) dargestellt. Beide Musterpaare kdnnen gut von den Fliegen
gelernt werden (DCP).
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3.2.7 Vertikal nicht Giberlappende Muster

Bei den Transferversuchen mit quadratischen Mustern (Abb. 3.2.12) war die
Generdliserung nur erfolgreich, wenn die Quadratmuster fir das Training und die
zusammengesetzten Muster fir den Lerntest verwendet wurden, nicht jedoch im umgekehrten
Fall. In den Experimenten von Abb. 3.2.13 werden drei Kombinationen aus tberlappungsfrei
vertikal gegeneinander versetzten identischen Mustern untersucht.
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Abb. 3.2.13: Musterpaare mit vertikal nicht Uiberlappenden Balken. a) Bei den Paaren B (SPP = -0.351 *
094, t = 3.74, p £ 0.001) und C (SPP =-0.320 + 0.061, t = 5.20, p < 0.001) ist eine ausgepragte spontane
Musterpréferenz fir den unteren Balken vorhanden. Bei A ist SPP nicht signifikant, siehe jedoch Abb.
3.2.11a, A-1, wo dasselbe Musterpaar verwendet wurde. B) Bei keinem der drei Paare ist die konditionierte
Préferenz signifikant. c) Die nichtassoziative konditionierte Musterpréferenz nimmt bei A (NACP = 0.252 +
0.11, t = 2.33, p < 0.05) und B signifikante Werte an (NACP = 0.318 +0.10, t = 3.07, p < 0.01). d) Bei alen
Musterpaaren liegt die Musterstetigkeit (PS) sehr hoch iber dem Basisniveau. Beim Paar A zeigt der hohe
Wert von PS, dass es offenbar starke, aber individuell wechselnde spontane Musterpréferenzen (SPP ) gab.

Be beiden Paaren aus Bakenmustern (B, C) tritt eine ausgepragte spontane
Musterpraferenz (SPP) fir das untere Muster auf. Mit den quadratischen Mustern (A) ist
SPP hier zwar nicht signifikant von null verschieden, jedoch trat mit derselben Musterpaarung
bei den Transferexperimenten eine ebenso ausgeprégte spontane Praferenz fir das untere
Quadrat auf (Abb. 3.2.11a, A-1). Die hohen Werte bei der Musterstetigkeit (PS) belegen, dass
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auch bei den Quadratmustern die spontanen Préferenzen der einzelnen Fliegen fur jewells eines
der Muster sehr ausgeprdgt sind. Wie man an diesem Fal sieht, kénnen erhebliche
Fluktuationen der Indizes auftreten, welche die Untersuchungen erschweren.

Obwohl die starken Spontanpréferenzen belegen (Abb. 3.2.13a), dass die Muster
hervorragend unterschieden werden konnen, ist dennoch bel keiner der drei Paarungen die
konditionierte Préferenz (DCP) signifikant von null verschieden. Auffallig ist auch die
ausgeprégte nichtassoziative konditionierte Musterpréferenz (NACP) bei den Paarungen A
und B. Die anderen in dieser Studie gemessenen NACP -Werte sind meist geringer und nur
selten statistisch signifikant.

Ein entscheidender Zusammenhang wird deutlich, wenn man die initialen Préferenzen (IP)
gegen die Hitzevermeidung (HA) bzw. gegen die konditionierten Préferenzen (CP) auftrégt
(Abb. 3.2.14alb; die Datensétze aller drei Musterpaare aus Abb. 3.2.13 sind vereinigt, da sie
alle statistisch nicht voneinander unterscheidbar sind. Die Indizes sind mit f(x) = artanh(x)
transformiert um normalverteilte Daten zu erhalten, siehe hierzu ausfihrlich Kap. 2.3).
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In Abb. 3.2.14aist die Hitzevermeidung (HA) gegen die initidle Préferenz (1P) aufgetragen.
Bereits hier ergibt sich eine sehr starke und hochsignifikante Korrelation mit r = 0.66. Das
bedeutet, dass der Grad der Hitzevermeidung zu 2/3 durch die initiale Préferenz vorhergesagt
wird. Noch etwas stérker (r = 0.71) ist der Zusammenhang zwischen initialer Préferenz und
konditionierter Pr&ferenz (CP). Z&hlt man die Datenpunkte in den vier Quadranten ab, dann
ergibt sich, dass von den 20 Fliegen die wéahrend des Trainings ihre urspriingliche Préferenz
gewechselt haben (Abb. 3.2.144), beim anschliessenden Lerntest immerhin 8 wieder auf ihre
urspriingliche Préferenz zurlickfalen (Abb. 3.2.14b). Offenbar sind bei dieser Art von
Musterpaaren die spontanen bzw. nichtassoziativen Musterpréferenzen so stark, dass selbst
durch die Hitzeeinwirkung wahrend des Trainings nur etwa die Héalfte der Fliegen dazu
gebracht werden kann, sich Gberwiegend dem von ihnen ‘ungeliebten’ Muster zuzuwenden. Man
beachte auch, dass diese Zusammenhange unabhéngig davon sind, ob eines und welches der
beiden Muster eines Paares im Mittel spontan von den Fliegen bevorzugt wird (vergl. Abb.
3.2.13a, SPP der Musterpaare A <=> B).

Zum Vergleich sind in Abb. 3.2.14c/d die entsprechenden Graphiken fir die T-
Musterpaarung von Abb. 3.2.12 (C) dargestellt. Hier ist trotz der hohen Datenmenge kein
signifikanter Zusammenhang zwischen initialer Préferenz und Hitzevermeidung vorhanden. Die
konditionierte Préferenz korreliert immerhin leicht (r = 0.17) mit der initialen Pr&ferenz. Fir die
meisten Musterpaare sind Korrelationen in dieser Gréssenordnung typisch.
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3.2.8 Paarungen aus kompakten und raumlich verteilten Mustern

Ein weiterer Parameter, der moglicherweise von Drosophila zur spontanen und
konditionierten Musterunterscheidung ausgenutzt werden kann, ergibt sich aus dem
Kontrollversuch der in Abb. 3.2.12 dargestellt ist. Esist die Kompaktheit oder Verteiltheit von
Mustern. Fir die Versuche in Abb. 3.2.15 werden Paarungen von vertikalen (V-1,2,3) oder
horizontalen (H-1,2,3) Doppelbalken mit variierendem Abstand verwendet.
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Abb. 3.2.15: Musterpaare aus kompakten und réumlich verteilten Mustern. Die dicken Balken (V-1, H-1)
messen 40° x 20°, die dinnen Balken alle 40° x 10°. Der Abstand zwischen den dunnen Balken des linken
bzw. oberen Musters betragt 5° (V-2, H-2) bzw. 10° (V-3, H-3), bei den rechten bzw. unteren Mustern betrégt
er immer 20°. a) Bei den Paaren mit vertikalen Balken (V-1,2,3) gibt es eine signifikante spontane
Musterpréferenz (SPP) zugunsten der Doppelbalken mit dem weiteren Abstand bei V-1 (SPP = -0.222 +
0.061, t = 3.64, p < 0.01) und V-2 (SPP = -0.151 + 0.062, t = 2.46, p < 0.05). Es gibt eine abnehmende
Tendenz vom Paar V-1, wo der Unterschied kompaktO verteilt am gréssten ist, bis zu V-3, wo er am geringsten
ist. Ahnlich sieht es bei den Paaren mit horizontalen Balken (H-1,2,3) aus, jedoch sind die Praferenzen
insgesamt geringer und nur bei H-1 (SPP =-0.109 + 0.042, t = 2.62, p < 0.05) signifikant. b) Bei keinem der
drei Paare mit vertikalen Balken ist die konditionierte Praferenz (DCP) signifikant. Hingegen sind die Werte
der Paare H-1 (DCP =0.281 + 0.10, t = 2.79, p < 0.05) und H-2 (DCP = 0.374 + 0.11, t = 3.33, p < 0.01)
signifikant von null verschieden. c) Die nichtassoziative konditionierte Musterpréferenz (NACP) ist in keinem
Fall signifikant von null verschieden. d) Bei allen Musterpaaren liegt die Musterstetigkeit (PS) deutlich tber
dem Basisniveau und ist bei den Paaren mit vertikalen Balken tendenziell hoher.

Sowohl bei den vertikalen Bakenpaarungen (V-1,2,3) als auch bei den horizonta
ausgerichteten Paaren (H-1,2,3) gibt es eine spontane Musterpraferenz ( SPP) fur das Muster
mit den weiter separierten Baken. Diese ist bei den vertikalen Mustern tendenziell noch
ausgepragter, hier treten signifikante Werte bel zwel verschiedenen Graden von
Verteiltheitsunterschieden auf (V-1, V-2). Ebenso gibt es bei der Musterstetigkeit (PS) eine
Tendenz fur hthere Werte bei vertikaler Ausrichtung der Balken. Im Kontrast dazu sind
signifikante Werte bei der konditionierten Praferenz (DCP) nur mit horizontalen Balken zu
beobachten (H-1, H-2), in keinem Fall bei vertikalen Balken.
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Bel den Musterpréferenzen gibt es beziiglich des Vertelltheitsparameters a so keinen grossen
Unterschied zwischen vertikaler und horizontaler Ausrichtung der Baken. Be  der
Konditionierung hingegen ist die Ausrichtung offensichtlich entscheidend. Die Konditionierung
ist nicht erfolgreich mit den vertikalen Balken. Anders als bei den Versuchen nach Abb. 3.2.3b
und Abb. 3.2.4b ist hier also ein qualitativer Unterschied zwischen vertikaler und horizontaler
Ausrichtung vorhanden.

Vergleicht man die Paarung V-1 beziglich ihrer horizontalen Ausdehnung mit dhnlichen
Paarungen horizontaler Balken (Abb. 3.2.5, Breitenverhdtnis 20°:40°, Hohe 32°, 40°, 48°), so
gibt es dort keine signifikanten spontanen Musterpréferenzen, jedoch einen DCP-Wert von »
0.2 (signifikant, wenn man alle drei Gruppen zusammenfasst). Diesist ein Hinweis darauf, dass
die Musterpaarungen aus Abb. 3.2.15 funktional nicht &quivalent mit den Paarungen in Abb.
3.2.5 sind. Mit anderen Worten, das Unterscheidungskriterium kann (zumindest nicht aleine)
die horizontale Ausdehnung sein. Da fir die Paarung H-1 keine direkt vergleichbaren
ausgefillten Muster vorliegen, lésst sich hierzu leider keine entsprechende Aussage treffen.

Weitere Paarungen, deren Muster sich durch Kompaktheit/Verteiltheit unterscheiden sind
Abb. 312 (B und C) und Abb. 3.217 (A und B). Hier treten entweder spontane
Musterpréferenzen (SPP; Abb. 3.1.2, B, zugunsten des kompakteren Musters; Abb. 3.2.17, A,
zugunsten des verteilteren Musters) oder signifikante konditionierte Praferenzen auf (DCP;
Abb. 3.1.2, B und C; Abb. 3.2.17, B).

3.2.9 Paar ungen schrager Balken

Die in den vorigen Versuchen festgestellte ausgeprégte Abhangigkeit der Erlernbarkeit
(DCP) der Verteiltheitsunterschiede von horizontaler bzw. vertikaler Ausrichtung kénnte auf
die spezifischen Verhdtnisse im Flugsmulator (nur horizontale Bewegungsfreiheit des
Musterpanoramas) zurtickzuftihren sein. Dadurch sind die Muster der Paare H-1,2,3 in Abb.
3.2.15 wegen fehlender Uberlappung immer optimal unterscheidbar, wéhrend sich die Muster
in V-1,2,3 um bis zu 50% retinal Uberlappen kdnnen. Um den durch die Apparatur bedingten
Einfluss der vertikalen oder horizontalen Ausrichtung zu verringern, werden in weiteren
Versuchen die obigen Paarungen um £45° geneigt (Abb. 3.2.16, A, B, C). Ein weiterer Vortell
dieser Anordnung ist, dass die Breite und Hohe der beiden Muster einer Paarung ungefahr
gleich sind. Weiterhin sind fir zwei Kontrollversuche Doppelbaken (D) und einfache Balken
(E) gepaart, die sich nur durch ihre Neigung unterscheiden.

Bel den Paaren aus gegeneinander geneigten Balken D und E sind signifikant von null
verschiedene Werte weder bei der spontanen Musterpraferenz (SPP), der konditionierten
Préferenz (DCP) noch bei der nichtassoziativen konditionierten Musterpraferenz (NACP) zu
beobachten. Beim Paar E ist auch die Musterstetigkeit kaum (ber das Basisniveau erhoht.
Damit gehoren Bakenmuster, die sich allein durch ihre Neigung unterscheiden, zu den am
schlechtesten unterscheidbaren Muster. Der Neigungswinkel scheint fir Drosophila as
Musterparameter alenfalls von untergeordneter Bedeutung zu sein.

Bel den Paaren A - C tritt dhnlich wie in Abb. 3.2.15 wieder eine signifikante spontane
Musterpréferenz  fir das vertelltere Muster bei der Paarung mit dem grossten
Verteiltheitsunterschied auf (A). Bei der konditionierten Praferenz (DCP) beobachtet man
merkwirdigerweise einen signifikant von null verschiedenen Wert bei der Paarung mit dem
geringsten Verteiltheitsunterschied (C). Bei den Paaren mit grosserem Unterschied (A, B) ist
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DCP weder signifikant noch tendenziell von null verschieden. Beziiglich der horizontalen und
vertikalen Ausdehnung unterscheiden sich die Muster der Paare A - C nur geringfiigig, wenn
man Uber das gesamte Muster misst. Dies unterstiitzt die Vermutung, dass die signifikanten
Werte bei SPP (A) und DCP (C) auf die Unterschiede in der Kompaktheit zurtickzufiihren
sind.
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Abb. 3.2.16: Musterpaare aus gegeneinander geneigten Balken und Doppelbalken. Die Abmessungen der
Balken sind identisch mit den entsprechenden Mustern aus Abb. 3.2.15. Bei A - C sind jeweils nur die
Anordnungen mit nach links geneigtem A-Muster und nach rechts geneigtem B-Muster dargestellt, diese
Musterpaarungen sind jedoch zur Hélfte auch mit den umgekehrten Anordnungen gemessen worden. a) Die
spontane Musterpréferenz ist bel den Paaren D und E, wo sich die Muster nur durch ihre Neigung
unterscheiden, nicht signifikant. Bei den anderen Paaren, wo ein Unterschied durch das Merkmal
Kompaktheit/Verteiltheit hinzukommt, gibt es nur in einem Fall (A: SPP =-0.264 + 0.086, t = 3.05, p < 0.01)
eine signifikante spontane Musterpréferenz fur das verteiltere Muster (vergl. hierzu Abb.3.2.15, V-1, H-1). b)
Die konditionierte Préferenz ist mit einer Ausnahme nicht signifikant von null verschieden. Erstaunlicherweise
handelt es sich dabei um das Musterpaar C (DCP = 0.231 + 0.067, t = 3.43, p < 0.01), wo der
Merkmalsunterschied Verteiltheit, abgesehen von D und E, am geringsten ausgepragt ist. ¢) Die
nichtassoziative konditionierte Musterpréferenz (NACP) ist in keinem Fall signifikant von null verschieden.
d) Mit Ausnahme der einfachen Balken in E liegt bei allen Musterpaaren die Musterstetigkeit (PS) deutlich
Uber dem Basisniveau und ist bei den Paaren mit Doppelbalken tendenziell hther.

3.2.10 Verschiedene weitere Muster paare

In Abb. 3.2.17 sind die Ergebnisse verschiedener Paarungen dargestellt. Auf die
Musterpaare A und B, die sich durch die vertikale Verteiltheit unterscheiden, wurde bereits in
Kap. 3.2.8 eingegangen. Die Muster der Paarung C gehen aus den T-Mustern C von Abb.
3212 durch Einfihrung eines zusitzlichen Querbalkens hervor, durch den die
Musterschwerpunkte naher zusammenriicken (Dycoc = 4°) und die vertikae Uberlappung
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geringer wird. Zwar ist eine spontane Musterpréferenz (SPP) fur das Muster mit dem
tieferliegenden Schwerpunkt vorhanden, jedoch ist die konditionierte Praferenz (DCP) nicht
mehr signifikant von null verschieden (allerdings ist mit N = 12 die Anzahl der gemessenen
Fliegen recht gering).

Ebenfalls durch die Lage des Musterschwerpunkts unterscheiden sich die Muster des Paars
E (Dycoc = 4.8°). Der Unterschied ist jedoch offenbar nicht ausreichend, um zu signifikant von
null verschiedenen Werten bei einem der Indizes zu fuhren.

Die Muster in Paar D schliesdich unterscheiden sich durch die vertikale oder horizontale
Ausrichtung ihrer Balkenelemente. Weder die spontane noch die nichtassoziative konditionierte
Musterpraferenz (SPP, NACP) weisen signifikant von null verschiedene Werte auf. Die
konditionierte Préferenz (DCP) ist nicht signifikant, aber tendenziell grésser als null. Auch die
erhohte Musterstetigkeit (PS) deutet zumindest auf eine Unterscheidbarkeit der Muster hin.
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Abb. 3.2.17: Weitere Musterpaare, die sich verschiedenen Kategorien zuordnen lassen. Die Abmessungen aller
Muster betragen 32° x 32° (Hohe x Breite), die Baken sind jeweils 8° dick (bzw. 16° bei A und B,
unteresrechtes Muster). Die Muster der Paare A und B unterscheiden sich im  Merkmal
Kompaktheit/Verteiltheit (siehe hierzu auch Abb. 3.2.15), in A ausserdem durch ihre Fléache und ihre Hohe.
Die Muster der Paare C und E unterscheiden sich durch die vertikalen Positionen ihrer Musterschwerpunkte
deren Absténde bei C 4° und bel E 4.8° betragen (vergl. z.B. Abb. 3.2.12). Paar D léasst sich zu den
punktsymmetrischen Mustern zuordnen (siehe Abb. 3.2.1, 3.2.2). Die Muster dieses Paares unterscheiden sich
jedoch z.B. auch durch horizontale und vertikale Elemente. a) Die spontane Musterpréferenz ist beim Paar A
signifikant (SPP = 0.280 + 0.051, t = 5.54, p < 0.001), bei dem der Unterschied zwischen Kompaktheit und
Verteiltheit deutlich ausgeprégt ist. Ansonsten ist nur noch die Préferenz fur das "liegende doppelt gestrichene
T" in Paar C signifikant (SPP =-0.181 + 0.058, t = 3.14, p < 0.01). b) Die konditionierte Praferenz ist nur bei
Paar B signifikant von null verschieden (DCP = 0.225 + 0.11, t = 2.12, p < 0.05). Auch bei B ist der
Merkmalsunterschied Kompaktheit/Verteiltheit vorhanden. c¢) Die nichtassoziative konditionierte
Musterpréferenz (NACP) ist in keinem Fall signifikant von null verschieden. d) Die Musterstetigkeit liegt bei
allen Paaren ( PS) deutlich iiber dem Basisniveau, evtl. mit Ausnahme von Paar E.
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3.3. Zusammenhénge zwischen Mustereigenschaften und Verhaltensparametern der
Konditionier ungsexperimente

Aufgrund der einzelnen Ergebnisse der in Kapitel 3.2 beschriebenen Versuche deuten sich
vier Musterparameter an, die Drosophila zur spontanen und/oder konditionierten
Unterscheidung und Erkennung zweier Muster im Flugsimulator auswerten kann:

- Fléchenunterschiede

- Schwerpunktsunterschiede

- Verteiltheitsunterschiede

- Musterausrichtung in horizontaler und vertikaler Richtung

Mit den mehr as 80 Musterpaaren, mit denen eine Konditionierung nach dem
Standardschema durchgefiihrt wurde, steht umfangreiches Datenmaterial zur Verfligung um
guantitative Zusammenhange zwischen diesen Musterparametern und den gemessenen Indizes
zu untersuchen. Zwar erscheint die Diversitét der Musterpaare hinreichend gross, dennoch
missen die Aussagen vorsichtig erfolgen, da die Gefahr besteht, aufgrund einseitiger Auswahl
der Muster Fehlinterpretationen zu erliegen. Da sich die Muster fast aller Paarungen nicht nur
in einem moglichen Parameter unterscheiden, wurden die Muster beziiglich des jeweils
untersuchten Parameters so eng wie moglich kategorisiert. Da sich nur wenige deutliche
Zusammenhange erkennen lassen werden im folgenden nur diese Féle dargestellt.

3.3.1 Flachenunter schiede und Musterausrichtung

Zundchst wird der Zusammenhang  zwischen  Fl&chenunterschieden  (nicht
Uberlappungsunterschieden!) und der konditionierten Praferenz  untersucht. In  diese
Auswertung werden ale Balkenmusterpaare einbezogen, die keine Schwerpunktsunterschiede
aufweisen (Abb. 323 - 6; Abb. 329 A,CE). Die Muster, die zusitzlich
Verteiltheitsunterschiede aufweisen (Abb. 3.2.15, 3.2.16, 3.2.17), sind nicht enthalten. Da
Flachenunterschiede relativ als Verhdltnis (RF, Abb. 3.3.18) oder absolut als Differenz (DF,
Abb. 3.3.1b) gemessen werden kdnnen, werden beide M 6glichkeiten untersucht.

Die beiden Graphen nach Abb. 3.3.1a und 3.3.1b scheinen auf den ersten Blick praktisch
gleichwertig zu sein. Nach Abb. 3.3.1a ergébe sich ein deutlicher Anstieg von DCP ab einem
Flachenverhdltnis von RF » 2.5. Dies wirde bedeuten, dass Musterpaare gut konditioniert
werden konnen, wenn ein Muster mindestens 2.5x grosser as das andere ist. Betrachtet man
alerdings die Datenpunkte bei RF = 2.0 genauer, dann ist dort auch das signifikante Resultat
aus Abb. 3.25b aufgetragen. Weitere signifikante DCP-Werte sind zu erwarten bei
entsprechend optimierten Hohen- bzw. Breitenverhaltnissen anderer Balkenpaarungen. Das auf
relativen Unterschieden basierende Modell scheint daher die Zusammenhénge nicht optimal zu
beschreiben.
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Abb. 3.3.1: Konditionierte Préferenz (DCP) in Abhangigkeit vom Fléchenunterschied zwischen den beiden
Mustern eines Musterpaares. Diese Auswertung umfasst ale Paarungen mit Bakenmustern ohne
Schwerpunktsdifferenz. Zum Teil sind die Ordinaten der Datenpunkte geringfiigig verschoben um
Ubereinanderliegende Punkte besser sichtbar zu machen. @) Flachenunterschied gemessen als Verhdtnis der
Flachen des grosseren und des kleineren Musters (RF). b) Flachenunterschied gemessen als Differenz der
Fléchen des grdsseren und des kleineren Musters (DF).

Bei Auftragung von DCP gegen die absoluten Flachenunterschiede (DF, Abb. 3.3.1b)
liegen unterhalb von DF » 400 grad® keine signifikanten Werte. Fasst man die Datenpunkte fuir
DF < 400 grad® zusammenfassen, so muss man wohl von einer residualen Konditionierbarkeit
ausgehen. Dariiber steigen die DCP-Werte jedoch schnell bis auf das Sattigungsniveau an,
alerdings sind auch drei nichtsignifikante DCP-Werte darunter. Diese relativ schlechten
Resultate trotz DF > 400 grad” lassen sich erklaren, wenn man annimmt, dass sie durch
Uberlagerte nichtassoziative konditionierte Musterpréferenzen (NACP ) zustande kommen, die
bei diesen drei Musterpaaren relativ stark sind. Wie in Kap. 3.2.2 beschrieben, sind Vorlieben
flr ausgeprégt horizontale Balken schlecht zu konditionieren, wenn diese mit ausgepragt
vertikalen Balken gepaart sind.

Zusammenfassend |4sst sich feststellen, dass Flachenunterschiede von mehr as 400 grad®
(entsprechend der Fl&che von ca. 20 Sehelementen mit 5° Durchmesser) grundsétzlich zu einer
guten konditionierten Unterscheidung fihren. Diese Unterscheidung kann jedoch durch
Uberlagerte  nichtassoziative  konditionierte  und  moglicherweise auch  spontane
Musterpréferenzen modifiziert sein. In den vorliegenden Féllen sind es Préferenzen beziiglich
der Ausrichtung von Balken in horizontaler und vertikaler Richtung.

3.3.2 Muster schwer punkt

In die Untersuchung des Einflusses des vertikalen Abstands des Musterschwerpunkts sind
alle Musterpaare einbezogen, bel denen die Schwerpunkte der beiden Muster nicht auf gleicher
Hohe liegen (zusétzlich Muster A-2 und B-2 in Abb. 3.2.10) und die keinen Flachenunterschied
und keinen Verteiltheitsunterschied aufweisen (Abb. 3.2.8, 3.2.9, 3.2.10, 3.2.13).

Die Auswertungen der einzelnen Experimente lassen schon deutlich einen Zusammenhang
zwischen Schwerpunktsunterschieden und der Stérke der konditionierten Préferenz (DCP) und
der spontanen Musterpréferenz (SPP) erkennen. Beide Zusamenhédnge sind in Abb. 3.3.2
guantitativ ausgewertet.
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Abb. 3.3.2: Musterparameter ‘vertikaler Abstand des Musterschwerpunkts'. In die Auswertung sind alle
Musterpaare mit Schwerpunktsunterschied aufgenommen, die weder einen Flachenunterschied noch einen
Verteiltheitsunterschied aufweisen. Zur Berechnung der Schwerpunkte siehe Kap. 2.4. a) Konditionierte
Praferenz (DCP) in Abhangigkeit vom Schwerpunktsunterschied. b) Betrag der spontanen Musterpréferenz
(SPP) in Abhéngigkeit vom Schwerpunktsunterschied.

Schwerpunktsunterschiede um 5° scheinen einen minimalen Anteil zur konditionierten
Préferenz beizutragen (Abb. 3.3.2a). Signifikant von Null verschiedene DCP-Werte treten
aber erst ab ca. 9° auf und erreichen bei ca. 13° bereits das Séttigungsniveau. Bel noch
grosseren Schwerpunktsunterschieden gibt es bei drei Musterpaaren sogar wieder niedrigere,
nicht signifikant von null verschiedene Werte. Bei diesen Musterpaaren handelt es sich um die
vollstdndig vertikal gegeneinander versetzten Balken aus Abb. 3.2.13. bel denen sehr starke
Musterpréferenzen  die  konditionierten  Préferenzen  Uberlagern.  Ahnlich  wie  be
Flachenunterschieden kann offenbar auch bei Schwerpunktsunterschieden die Stérke der
konditionierten  Préferenz  durch  spontane oder  nichtassoziative  konditionierte
Musterpréferenzen modifiziert sein. Der modifizierende Faktor ist hier moglicherweise der
Grad der vertikalen Separierung der Muster. Es ist jedoch nicht auszuschliessen, dass statt des
hier postulierten Parameters '‘Musterschwerpunkt' von den Fliegen in Wahrheit eine komplexere
Auswertung vorgenommen wird, die beide Phdnomene abdeckt.

Anders as die konditionierten Préferenzen sind die spontanen Musterpréferenzen eher
schwach mit Schwerpunktsunterschieden korreliert (Abb. 3.3.2b; es sind die Betrage der SPP-
Werte aufgetragen). Fast (ber die gesamte Skala treten hohe und niedrige SPP-Werte auf,
wobel es eine Tendenz fur stérkere Préferenzen bei grosseren Schwerpunktsunterschieden gibt.

3.3.3 Verteiltheit

Bel der Auswertung der einzelnen Experimente mit Musterpaaren, bei denen sich die Muster
durch den Grad der Verteiltheit unterscheiden, ergaben sich Hinweise, dass dieser Parameter bei
der konditionierten Praferenz (DCP) in vertikaler Richtung starker zum Tragen kommt als in
horizontaler Richtung (z.B. Abb. 3.2.15) oder bei um 45° geneigten Mustern (Abb. 3.2.16).
Der Einfluss auf die spontanen Musterpraferenzen (SPP) scheint dagegen eher unabhéngig
von der Ausrichtung zu sein. In die folgende Auswertung (Abb. 3.3.3) werden dle
Musterpaarungen einbezogen, bei denen mindestens eines der Muster als verteilt nach der unten
stehenenden Definition gelten kann.

Eine Schwierigkeit bei der quantitativen Untersuchung des Einflusses dieses Parameters
stellt seine formale Definition dar. Als eine mogliche, einfache Definition wird hier das
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Verhdtnis aus der vom Muster Uberspannten Fléache zu der tatsichlich bedeckten Flache
vorgeschlagen, wobel als Uberspannte Fléche die Flache des einhillenden Polygons mit dem
kleinsten Umfang gewahlt wird (siehe Kap. 2.4).

In Abb. 3.3.3b deutet sich ein positiver Zusammenhang zwischen Verteiltheitsunterschieden
und dem Betrag der spontanen Musterpraferenz (|SPP|) an. Kleine Verteiltheitsunterschiede
um 15% ergeben SPP-Werte von » 0.1 (fast alle Werte nicht signifikant von Null
verschieden). Ab 30..35% treten gehauft signifikante Werte auf, und dartiber erhthen sich die
SPP-Werte auf » 0.3. Moglicherweise wirde hier eine andere Definition der Verteiltheit einen
noch engeren Zusammenhang ergeben.

a) T +SEM. b) 0.41== ssEM.
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Abb. 3.3.3: Musterparameter Verteiltheit. In die Auswertung sind ale Musterpaarungen aufgenommen, bei
denen mindestens eines der Muster als verteilt im Sinne der hier verwendeten formalen Definition (siehe Text)
gelten kann. a) Konditionierte Préferenz (DCP) in Abhéngigkeit vom Verteiltheitsunterschied. b) Betrag der
spontanen Musterpréferenz in Abhéngigkeit vom Verteiltheitsunterschied.

Wie in Abb. 333a zu schen, ist kein klarer Zusammenhang zwischen den
Verteiltheitsunterschieden in horizontaler und 45°-Ausrichtung (schwarze Quadratsymbole€)
und der konditionierten Praferenz (DCP) zu erkennen. Signifikante und nichtsignifikante
DCP-Werte treten bei kleinen und bei grossen Verteiltheitsunterschieden gleichermassen auf.
Betrachtet man dagegen nur die Musterpaare mit Verteiltheitsunterschieden in vertikaler
Richtung (Abb. 3.3.3a, offene Kreissymbole), so treten ab ca 19% Verteiltheitsunterschied
relativ _hohe, signifikant von null verschiedene Werte auf (bei dlerdings nur sechs
Musterpaaren). V erteiltsunterschiede kénnen also inshesondere bei Ausrichtung der Verteiltheit
in vertikaer Richtung gut erlernt werden. Ansonsten ist nur je ein signifikanter DCP-Wert bei
Verteiltheitsunterschied in horizontaler Richtung und bei um 45° gegen die horizontale Achse
geneigter Ausrichtung vorhanden.

Auch be den NACP-Werten ist kein Zusammenhang mit Verteiltheitsunterschieden
vorhanden (nicht gezeigt). Die vor alem auf vertikale Ausrichtung beschrénkte Erlernbarkeit
von Vertelltheitsunterschieden ist demnach auch nicht auf nichtassoziative Pr&ferenzen
zurtickzufthren. Insgesamt missten zu diesem Parameter noch eingehendere systematische
Versuche erfolgen um genauere Aussagen treffen zu kénnen.
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3.4 Modédlierung der neuronalen Berechnung von Muster parametern

Viele Mustereigenschaften wie z.B. Form, Winkel und Grosse sind fir uns relativ leicht
abschétzbar. An den Preisen von gangiger Bildanalysesoftware lésst sich jedoch ablesen, dass
es sich dabel durchaus nicht um triviale Probleme handelt. Auch bei den Mustereigenschaften,
far die hier postuliert wird, dass sie von Drosophila ausgewertet werden, stellt sich die Frage,
wie sie neurona berechnet werden konnten. Kann man sich fir die Messung der Musterfléche
noch am ehesten neuronale Summationsmechanismen vorstellen, so ist dies fur die Messung
des Musterschwerpunktes schon schwieriger.

Hier soll die Bestimmung des Musterschwerpunktes SP Uber kinstliche neuronale Filter
(KNF) modelliert werden. Dabei soll einem Bildelement der Retina ein KNF zugeordnet sein.
Das KNF soll einen Einzugsbereich mit Mittelpunkt FM und Radius R besitzen, innerhalb
dessen dle Bildelemente der Retina mit einem Filtereingang (1) verschaltet sind. Der Ausgang
(O) jedes KNF soll den Abstand von FM zum Musterschwerpunkt der Bildpunkte innerhalb
seines Einzugsbereichs kodieren. Das hier vorgeschlagene Modell (Abb. 3.4.1) basiert auf
einem einfachen Feed-Forward-Netzwerk, dhnlich dem Perceptron (Rosenblatt, 1958). Das
Perceptron ist einer der friihesten Ansétze zur Modellierung neuronaler VVorgénge, insbesondere
der Mustererkennung und -klassifizierung. Die Beziehung zwischen seinen Eingangssignalen
und dem Ausgangssignal kann z.B. folgendermassen formuliert werden:

o=f(a I w) (1)

0] Filterausgangssignal

n Anzahl der Filtereingénge, i = 1..n

I; i-tes Filtereingangssignal

w; Wichtung des i-ten Eingangssignals

f Ubertragungsfunktion, z.B. f(x) = (1+exp(-x))™

Abb. 3.4.1 Schematische Darstellung des Perceptrons zur Modellierung neuronaler Funktionen.

Um das Ausgangssignal O zu bilden werden ale Eingangssignale |; mit den zugehérigen
Wichtungen w; (‘Synapsenstarken’) multipliziert und aufsummiert. Eine Ubertragungsfunktion f
generiert aus dem Summensignal das Ausgangssignal (‘Aktionspotential’).  Wenn
Aktionspontentiale generierende Neurone modeliert werden, wird fir f oft eine sigmoidae
Funktion gewahit, z.B. f(x) = (1+exp(-x))™.

Die Formel zur Berechnung der Position des Musterschwerpunkts, die bereits in Kap. 2.4
vorgestellt wurde, bietet sich durch ihre Struktur zur Ubertragung auf ein KNF geradezu an:

1 ° SP,  vertikale Position des Musterschwerpunkts
SP, = 5 a Aey, (2 i Index fir n Teilflachen aus denen sich das Muster
a Ae zusammensetzt
" Ai Flacheninhalt der i-tenTeilflache
— 2 Intensitét (Schwérzung) der i-ten Teilflache
SP, = . 3 & ! i _
y é e an‘ GY (3) Vi Position des Schwerpunkts der i-ten Teilflache
n

\
- (3b
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Die Formel (2) vereinfacht sich zu (3) wenn man dle Teilfl&chen gleich gross wéhit (Pixel).
Diese Bedingung ist beim Facettenauge von Drosophila anndherend gegeben, da die Achsen
aller Ommatidien ungefahr den gleichen Winkelabstand von 4.6° haben (Gotz, 1964). Die in
dieser Arbeit verwendeten Muster weisen nur Schwarz-Weiss-Kontraste auf, in einer
natiirlichen Umgebung hingegen gibt es beliebige Kontraste.

Ubertragt man (3) auf die Perceptronstruktur (1), dann entspricht der Bezugspunkt fir die
Messung von SP, dem Filtermittelpunkt FM. Die Absténde y; werden durch die festen
Wichtungen w; représentiert und die Intensitdten g entsprechen den Eingangssignaen I;. Die
Formel (3) kann nun as Parallelschaltung zweier KNFs dargestellt werden (Abb. 3.4.2). Das
KNF, représentiert die Gesamtintensitét des Bildteils der sich innerhalb des Einzugsbereichs
des Filters befindet und normiert das Ausgangssignal von KNF,, welches die eigentliche
Schwerpunktsmessung vornimmt. Ohne die notwendige Normierung ergében kleinere Muster
schwéchere Signale als grosse, und das Resultat wére nicht mehr eindeutig.

a) A Retina b)
+1 Wi |
SP T 1+
FM +0 :
1 i
-1
>
Muster

Abb. 3.4.2 a) Verschaltung zweier KNFs zur Bestimmung des vertikalen Musterschwerpunkts SP,. Die
Intensitéten des Musters werden von den Sehelementen der Retina aufgenommen und auf die Eingénge der
zwel KNFs verteilt. Das Ausgangssignal von KNF, (weiss) normiert das Ausgangssignal von KNF, (grau), das
die eigentliche Schwerpunktsbestimung vornimmt. b) Die Wichtungen w; von KNF, kdnnen linear abhéngig
von den Absténden y; des Filtermittelpunkts FM von den Sehelementen der Retina gewéhlt werden
(durchgezogene Lini€). Nichtlineare Zusammenhénge (gestrichelte Linie) kdnnen die Trennschérfe erhthen,
indem nahe Bildpunkte Uberproportional gewichtet werden.

Nun stellt sich die Frage, wie die Gewichtungen w; gewdahlt werden sollen. Day; der Abstand
des i-ten Bildelements vom Filtermittelpunkt FM ist, kénnen als Wichtungen einfach die
relativen Absténde genommen werden (lineare Kodierung). Im Beispiel von Abb. 3.4.2:y, = 1,
Y, =0, y3 = -1. Damit ergibt sichmite; =1, e,=1und es= 0 der Abstand SP,=(1'1+0" 1 -
10)/ (1 + 1+ 0)=0.5. Be mehr Eingangen miissen die Wichtungen angepasst sein, wenn
man as Maximalwert am Filterausgang z.B. immer 1 haben mdchte. Auch nichtlineare
Zusammenhéange zwischen y; und w; konnen gewdhlt werden um z. B. die Trennschéarfe
zwischen nahe beieinander liegenden Schwerpunkten zu erhthen (Abb. 3.4.2b).

Man kann jedem Bildelement der Retina ein solches Filter zuordnen, oder auch nur jedem n-
ten Bildelement. Auf diese Weise kann die Datenmenge reduziert werden. Im Extremfall gentigt
ein einziges Filter, dessen Einzugsbereich das gesamte Sehfeld abdeckt. Uber das
Ausgangssignal kann dann die Position des globalen Schwerpunktes codiert werden. Ein
solches Signal konnte z.B. zur Musterfixation (SPy statt SPy), zur Préferenzbildung (z.B. fir
tieferliegendes Muster) oder zur Blickfeldstabilisierung verwendet werden. Eine Regelschleife
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misste dann dafir sorgen, dass das Filterausgangssignal solange wie gewtinscht in einem
bestimmten Bereich bleibt.

In Abb. 3.4.3 sind fir einige der Muster, die fir die Experimente in Kap. 3 verwendet
wurden, die Filterausgangssignale dargestellt. Fur diese Graphiken wurde jedem Bildelement
(Abstand 5°) ein Filter zugeordnet. Die Schwerpunktsabsténde sind as Grauwert codiert, helle
Tone bedeuten kleiner Abstand und dunkle Tone grosser Abstand. Der Filterradius ist jeweils
45°. Weitere Details siehe Legende.

) b) ) d)
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Abb. 3.4.3 Ausgangssignale des kinstlichen neuronalen Filters nach Abb. 3.4.2 flr einige Muster die in den
Experimenten verwendet wurden. Der Bildausschnitt entspricht jeweils der Grosse eines Quadranten der
Musterarena von 90°x90°. Die Muster sind in einer Auflésung von 5° gerastert und damit ungeféhr dem
visuellen Auflésungsvermdgen von Drosophila angpasst. Jeder Bildzeile ist ein KNF mit einem Filterradius
von 45° zugeordnet. Die Schwerpunktsprofile rechts neben den Mustern geben die Starke der
Filterausgangssignale wieder. Helle Tone bedeuten kleine Absténde des Filtermittelpunkts zum
Musterschwerpunkt und dunkle Toéne grosse Absténde. a-d) Muster mit Schwerpunkt (SP) auf Hohe des
Arenagquators (siehe Abb. 3.2.1, 3.2.2). Die Profile sind alenfals durch ihre Steilheit voneinander zu
unterscheiden. e-f) Kompositmuster mit Balken auf gleicher Hohe (siehe Abb. 3.2.10, A-1). Die SP-Profile
haben ihr Maximum im Abstand von 5 Rasterzeilen (entsprechend 25°). Bei dem gewdhlten Filterradius von
45° wird der Schwerpunktsabstand gegeniiber dem wahren Wert um 5° Uiberschétzt. Es treten auch schwéchere
Nebenmaxima unterhalb bzw. oberhalb der kleinen Quadrate auf. Diese vom Filterradius abhéngigen
Nebenmaxima wirden bei bestimmten Musterkonstellationen Verwechslungen verursachen. Konnte eine
solche Verwechslung experimentell nachgewiesen werden, wére dies ein Hinweis auf die Existenz solcher
Filter bei Drosophila. g-h) Dieselben Muster wie e-f) aber mit Schwerpunkt auf gleicher Hohe (siehe Abb.
3.2.10, A-2). Die Maxima des Profils sind nun ebenfalls auf gleicher Héhe. i-j) T-Muster zum Vergleich mit
den Kompositmustern. Das SP-Profil dhnelt dem von ef), jedoch treten keine Nebenmaxima auf. k-I)
Balkenmuster nach Abb. 3.2.8, C. Die Abstéande der Maxima der SP-Profile betragen drei Rasterzeilen und
unterschétzen den Schwerpunktsabstand gegeniiber dem wahren Wert um 5°.

Die Filterarchitektur nach Abb. 3.4.2 hat die interessante Eigenschaft, dass as
Nebenprodukt die Musterflache gemessen wird (KNF,). Wie die experimentellen Befunde
nahelegen, ist auch die Musterfléche ein Parameter der beim Musterlernen ausgewertet werden
kann (Kap. 3.3.1). Weiterhin kann durch Differenzbildung der Ausgangssignale benachbarter
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oder auch weiter entfernter Schwerpunktsfilter auch die Verteiltheit eines Musters gemessen
werden. Dies soll jedoch nicht als Beleg fur die Existenz von neuronalen Filtern analog dem
vorgeschlagen Modell gewertet werden.

Um solche Filter zu realisieren, sind verschiedene arithmetische Operationen durchzuftihren.
Fur die beim Bewegungssehen von Calliphora involvierten Grossfel dneurone (L obulaplatten-
Tangentialzellen) sind Mechanismen fir Operationenen wie Integration (Borst 1996) oder
Subtraktion (Egelhaaf und Borst 1993) vorgeschlagen oder sogar gezeigt worden (Single und
Borst 1998). Diese Operationen kénnen offenbar in einem biologischen Nervensystem nicht
perfekt durchgefuhrt werden. Dies wirde jedoch die grundsitzliche Funktion des
vorgeschlagenen Filters nicht beeintréchtigen.
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4. DISKUSSION

4.1 Retinaler Transfer und Generalisierung

Mit 'retinalem Transfer' soll hier die Ubertragung einer konditionierten Musterpraferenz
(bezogen auf ein Musterpaar) von der im Training gezeigten vertikalen retinaen
Musterposition auf die im Lerntest gezeigte Position bezeichnet werden. Retinaler Transfer ist
somit eine Generalisierungs eistung.

a) Retinaler Transfer von Breitenunterschieden

Bei den Experimenten nach Abb. 3.1.1 und Abb. 3.1.4 wurden den Fliegen unterschiedlich
breite Bakenmuster an zwei verschieden Trainingspositionen gleichzeitig oder nacheinander
présentiert. Es kann jedoch kein signifikanter Transfer der Musterpréferenz von den
Trainingspositionen auf eine dritte Position im Test beobachtet werden. Damit werden die
Resultate friherer Versuche (Dill et a. 1993) erhéartet, bel denen ebenfals kein retinaler
Transfer beobachtet wurde, wenn die Muster im Training nur an einer bestimmten vertikalen
Position und im Lerntest an einer zweiten Position gezeigt werden. Ein Ubertrag der spontanen
Musterpréferenz vom Trainingsmusterpaar auf das Testmusterpaar (Abb. 3.1.1) gibt indes
einen Hinweis darauf, dass es moglicherweise doch Interaktionen zwischen Trainingsmustern
und Testmustern gibt. Schliesslich kann auch nicht ausgeschlossen werden, dass bel
kontinuierlicher Variation der vertikalen Musterpositionen ein Erlernen des Breitenunterschieds
unabhéngig von der Prasentationshthe moglich wére. Da dies mit der verwendeten Apparatur
nicht durchfihrbar ist, kann diese Frage nur mit einem elektronischen Musterdisplay endgliltig
geklart werden. Damit konnte man auch die vertikale MusterhGhe von der Fliege selbst
bestimmen lassen, denn in Bezug auf die vertikale Achse der Muster befindet sich die Fliegein
einer open-loop Situation. Diese fehlende Kontrollmoglichkeit mag ebenfalls zur
Unmaoglichkeit eines retinalen Transfers beitragen. Mit einem variablen Display konnte auch
untersucht werden, ob die Fliege von sich aus versucht, Muster in einer bestimmten
Vorzugshohe zu halten. Wenn dies so wére, dann wére retinaler Transfer nicht erforderlich.

Weiterhin  konnten auch die Unterbrechungen durch den Musterwechsel das
Mustergedachtnis beeintréchtigen. Hier zeigt der Kontrollversuch (Abb. 3.1.4c), dass diese
erhebliche Stérung des Experiments durch den Musterwechsal toleriert wird.

b) Generalisierung des Musterschwer punkts

In den Versuchen nach Abb. 3.2.11 &ndern sich Form und Grdsse der Muster zwischen
Training und Lerntest. Die Positionen der Flachenschwerpunkte der Muster hingegen bleiben
erhalten (A-1 U A-2) oder sind geringfiigig verandert (B-1 U B-2). Im Gegensatz zu den
obigen Experimenten ist die Generdliserung von Mustern unter Beibehaltung des
Schwerpunkts in drei von vier Féllen erfolgreich (ein weiterer Beleg dafir, dass die Prozedur
des Musterwechselns das M ustergedéachtnis nicht |6scht).

Daneben falt jedoch bei beiden Kombinationen von Trainings- und Testmusterpaaren (A-
1/2, B-1/2) eine Asymmetrie in Bezug auf die Richtung der Generaliserung auf. Bei der
Kombination der Quadrate mit den Kompositmustern (A-1/2) wird ein Préferenztransfer nur
beobachtet, wenn der Lerntest mit den Kompositmustern erfolgt. Eine mogliche Ursache liegt in
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den ungewohnlich starken Musterpréferenzen, die Musterpaare vom Typ der Quadratpaare
ausitsen (Abb. 3.2.13, siehe auch Kap. 4.3). Besonders interessant ist hierbei, dass mit den
Quadraten im Training eine Assoziation zwischen Hitzebestrafung und Schwerpunktsposition
aufgebaut und anschliessend mit einem anderen Musterpaar im Test abgerufen werden kann
(Abb. 3.2.11c, A-2). Die Konditionierung gelingt jedoch nicht, wenn sowohl Training als auch
Test mit den Quadratmustern erfolgen (Abb. 3.2.13b, A). Dies deutet daraufhin, dass 'variable
Préferenzen (konditionierte Praferenzen) und ‘feste’ Préferenzen (spontane Musterpréferenzen,
nichtassoziative konditionierte Préferenzen) unabhéngig voneinander das Verhaten
beeinflussen und sich in ihrer Wirkung je nach Betrag und Richtung addieren oder subtrahieren
konnen.

Zwar ist die Generalisierung bel der Kombination zweier Kompositmuster (Abb. 3.2.11c, B-
1/2) in beide Richtungen erfolgreich. Eine gewisse, alerdings nicht ganz signifikante
Assymmetrie (p = 0.080) ist jedoch vorhanden. Die Ursache durfte jedoch eine andere sein als
bei der obigen Kombination (A-1/2). Bel keinem der beiden Kompositmuster treten
ungewohnlich starke Préferenzen auf (weder spontane noch nichtassoziative konditionierte) und
beide fur sich kdnnen gut konditioniert werden (Abb. 3.2.10, A-1; Abb. 3.2.12, A). Auch
Korrelationen zwischen initialer Préferenz und konditionierter Préferenz sind gering (nicht
gezeigt). Wie im Ergebnisteil erwdhnt, sind bei dieser Kombination die Schwerpunkte der
korrespondierenden Muster nicht exakt auf gleicher Hohe, sondern sind bel B-2 gegentiber B-1
(Abb. 3.2.118) um je 3.7° nach unten bzw. nach oben verschoben. Fir die Differenz der
Schwerpunkte ergibt sich ein Verhéltnis von 20.0°:12.6°. Bei Generalisierungsexperimenten
kann haufig beobachtet werden, dass die Test-Performance hoher ist, wenn beim Lerntest ein
stérkerer Reiz geboten wird als beim Training. Dieser Effekt (Hanson 1959) wird auch 'Peak-
Shiftt genannt. Auch im vorliegenden Fal west das Musterpaar mit  12.6°
Schwerpunktsdifferenz ein tendenziell schlechteres Ergebnis auf, wenn es im Test prasentiert
wird (Abb. 3.2.11b, B-1) als wenn das Paar mit 20° Schwerpunktsdifferenz im Test verwendet
wird (Abb. 3.2.11b, B-2).

Ein wichtiger Punkt bel diesen Experimenten ist die Tatsache, dass die Trainingsmuster
nicht dieselben Sehelemente reizen wie die Testmuster, da zwischen ihnen keine Uberlappung
in vertikaler Richtung besteht. Man kénnte daher von retinalem Transfer sprechen. Andererseits
ist der Parameter, vertikaler Musterschwerpunkt, retinastabil oder nahezu retinastabil. Im
Grunde genommen ergibt sich damit ein dhnliches Ergebnis wie bei den Transferversuchen mit
den Bakenmustern, nur bezieht sich die Retinotopie nun nicht direkt auf die Bildelemente der
Retina selbst, sondern auf einen abgeleiteten Parameter, der jedoch ebenfals festen
Retinapositionen zugeordnet ist.

4.2 Musterparameter und Verhaltensparameter

Bel der Interpretation der Ergebnisse der Konditionierungsexperimente im Flugsimulator
muss man stets die sehr hohe Streuung der gemessenen Verhaltensparameter beachten. Die
typischen Standardabweichungen fir die DCP-Werte liegen bel  » 0.5 (Wertebereich = 2.0,
typische Mittelwerte -0.1..+0.5) und die der SPP-Werte bei » 0.3 (Wertebereich + 1.0, typische
Mittelwerte -0.2..+0.2). Auch zeigt sich, dass die gewonnen Resultate trotz kontrollierter
Versuchsbedingungen gelegentlich erheblichen Fluktuationen unterliegen. So sind z.B. die
spontanen Musterpréferenzen (SPP), die fir die gleiche Paarung zweier vertikal gegeneinander
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versetzter Quadrate mit zwel Gruppen von Fliegen im Abstand von ca. zwei Wochen gemessen
wurden, hochsignifikant voneinander verschieden (t = 4.50, p < 0.001; Abb. 3.2.11a, A-1 und
Abb. 3.2.13a, A). Trotz dieser Vorbehalte lassen sich aus den Ergebnissen der Versuche einige
Regeln fir die Musterunterscheidung im unbeeinflussten dtationdren Fug (ohne
Hitzebestrafung) bel Drosophila ableiten. Die Regeln sind im folgenden nach den
Verhatensparametern, aus denen sie abgel eitet wurden, geordnet.

spontane individuelle Muster préferenzen (Verhaltensparameter PS)

Individuelle Musterpréferenzen (reflektiert durch den Parameter Musterstetigkeit, siehe Kap.
2.2), zeigen, dass Drosophila die Muster fast aller untersuchten Musterpaare unterscheiden
kann. Die moglichen Ausnahmen betreffen einen sehr begrenzten Bereich. Es handelt sich
hierbei um Musterpaare mit folgenden Eigenschaften: die beiden Muster besitzen die gleiche
vertikale Hohe, sie haben keine Schwerpunktsunterschiede, geringe Fléchenunterschiede (< 200
grad®) und keine Verteiltheitsunterschiede. Insbesondere kleinste Hohenunterschiede (3 8°)
fiihren sofort zu einer ausgepragten Erhdhung von PS, wahrend Breitenunterschiede von 10°
noch keine Erhéhung bewirken. Auch bei der Paarung aus einfachen schréagen Balken bleibt
PS auf minimalem Niveau.

spontane Muster préaferenzen (formaler Verhaltensparameter: SPP)

Die individuellen Préferenzen werden selten durch signifikante spontane Préferenzen fir ein
bestimmtes Muster reflektiert (ca. 1/3 dler Musterpaare). Erkennbare Zusammenhénge
bestehen mit folgenden Musterparametern:

Musterschwerpunkt in vertikaler Richtung
die Préferenz geht Uberwiegend in Richtung des Musters mit tieferliegendem Schwerpunkt

Verteiltheit in beliebiger Richtung
die Préferenz geht Gberwiegend in Richtung des verteilteren Musters

vertikale Lange (rel. schwache Befunde)
die Préferenz geht Gberwiegend in Richtung des léngeren Musters

Interessanterweise ergaben stichprobenhafte Spontanpréferenztests in einem Laufparadigma
sehr 8hnliche Musterpréferenzen, die z. T. sogar noch stérker ausgeprégt sind (nicht gezeigt).

nicht assozative konditionierte Muster préferenzen (formaler Verhaltensparameter: NACP)
Es gibt Zusammenhéange mit folgenden Musterparametern:

Langlichkeit von Balken
die Préferenz geht Uberwiegend in Richtung des Iénglicheren Musters

horizontale und vertikale Ausrichtung von Balken
die Préferenz geht Gberwiegend in Richtung des vertikalen Musters

extremer vertikaler Musterabstand (vertikale Ausdehnung tberlappt nicht)
keine einheitliche Préferenz, aber konditionierte Préferenz wird Uberschrieben
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konditionierte Préaferenzen (formaler Verhaltensparameter: DCP)

Es bestehen Zusammenhange mit drei Musterparametern. Die Zusammenhange sind stérker als
bei den anderen Verhaltensparametern. Da die konditionierte Préferenz auf dem Vergleich von
Gedéchtnisinhalten mit dem aktuellen visuellen Input beruht, werden Gedéchtnisschablonen
maoglicherweise nur fir diese drei Parameter angelegt.

Musterschwerpunkt in vertikaler Richtung
der Zusammenhang ist vermutlich linear im Bereich von 0° bis 20°

Musterfléche
der Zusammenhang ist eher sigmoidal mit einer Schwelle bei ca. 400 grad® Unterschied

Verteiltheit in vertikaler Richtung
der Zusammenhang ist moéglicherweise sigmoida mit einer Schwelle bel 20% Unterschied

Wie erwéhnt, gibt es durch die Generalisierungsexperimente (Kap. 3.2.6, Abb. 3.2.11, siehe
auch Kap. 4.1) Hinweise, dass konditionierte Préferenzen und spontane Préferenzen auf
voneinander unabhdngigen Prozessen beruhen (die konditionierte Préferenz zeigte sich nur
beim Test mit einem anderen Musterpaar, nicht aber beim Trainingspaar). Demnach ist es
denkbar, dass sich die Musterpréferenzen im Lerntest zusammensetzen aus einer relativ
variablen Komponente (die durch Konditionierung beiden Mustertypen eines Paares beliebig
zugeordnet werden kann) und relativ invariablen Komponenten (die bereits vor der
Konditionierung vorhanden waren oder durch diese ausgel6st werden, aber nicht mit dem
Reinforcer assoziert sind).

Betrachtet man die obige Ubersicht, so falt auf, dass die Verhatensparameter z.T.
spezifisch zu den Musterparametern in Beziehung stehen oder ihre Ausprdgung je nach
Musterparameter unterschiedlich stark ist. So ist die Verteiltheit bei Spontanpréferenzen
unabhéngig von Orientierung, bei konditionierten Préferenzen mit einer Ausnahme nur in
vertikaler Richtung signifikant, wahrend die Orientierung und Langlichkeit von Balken
besonders bei der nichassoziativen konditionierten Pré&ferenz zum Tragen kommt. Dies kann ein
weiterer Hinweis auf getrennte Verarbeitung von konditionierten und nichtassoziativen
Praferenzen sein. Be der Musterstetigkeit as empfindlichstem Indikator fur die
Diskriminierbarkeit ist moglicherweise nochmals ein weiterer Prozess involviert. So ist bei
Hohenunterschieden zwischen dem kleinsten und dem grdssten Unterschied kaum ein Anstieg
der Mustersteigkeit zu verzeichnen. Insbesondere in vertikaler Richtung reicht fur diesen
Parameter moglicherweise bereits eine Uberlappungsdifferenz von einem Sehelement aus um
signifikant anzusteigen. Lediglich bei reinen Breitenunterschieden scheinen etwas grossere
Differenzen nétig zu sein.
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4.3 Spezielle Effekte
Vertikal separierte Balkenpaare

Dieser Typ von Musterpaaren (Abb. 3.2.13) nimmt eine gewisse Sonderstellung ein. Sowohl
spontane Gruppenpréferenzen as auch Individualpréferenzen erreichen sehr hohe Werte und
die konditionierten Pr&ferenzen und die Hitzevermeidung sind stark mit den initiaden
Préferenzen korreliert. Dadurch stellt sich die Frage nach der biologischen Signifikanz dieses
Phénomens. Die Erkl&rung konnte in der spezifischen Geometrie der Musterpaarung liegen.
Einerseits haben diese Musterpaare hohe Schwerpunktsunterschiede von 20°..30°. Doch diese
Groéssenordnung tritt auch bel anderen Musterpaaren auf (z.B. Abb. 3.3.10, A-1), ohne dass sie
dort zu solchen Pra&ferenzen oder zur Beintréchtigung der Konditionierbarkeit fuhren. Ein
besonderes Merkmal der Paarung ist, dass sich eines der Muster vollstdndig unterhalb, und das
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Modelle nicht sehr weit voneinander entfernt. Die fur die konditionierte Préferenz (also fur den
Vergleich von Gedéchtnisschablone und retinalem Bild) gefundenen Parameter sind die
vertikale Position des Musterschwerpunkts, die Mustergrosse und Verteiltheit in vertikaler
Richtung. Diese Parameter sind zwar nicht direkt in SF enthalten. Jedoch ist die Auswahl der
Muster, mit denen SF gewonnen wurde, relativ eingeschrankt. Es wurden nur kompakte Muster
(Dreiecke und Quadrate) verwendet, bel denen zwischen Training und Test im wesentlichen die
Mustergrosse, die Ausrichtung von Dreiecken (auf Basis oder Spitze stehend) und die vertikale
Position variiert wurden (Dill 1995). Sowohl Anderungen in der vertikalen Position, als auch in
der Ausrichtung von Dreiecken wirken sich unmittelbar auch auf die Lage des jewelligen
Musterschwerpunkts aus. Damit ergibt sich eine Ubereinstimmung der beiden auf den ersten
Blick so verschiedenen Befunde, wenn man sich auf Mustergrosse und Musterposition
kompakter Muster beschrankt.

Fur die Gewinnung von SF wurden keine vertikal verteilten Muster, Kompositmuster oder
langgezogene Balkenmuster verwendet. Zieht man alle hier gefundenen Zusammenhénge
zwischen Musterparametern und Verhaltensparametern in Betracht, dann kdnnen sie mit SF
nicht mehr konsistent erkléart werden. Es ist alerdings auch nicht auszuschliessen, dass es
paradigmenspezifische Zusammenhange gibt, die zu den unterschiedlichen Erklérungsmodellen
fihren. Auch wenn die beiden verwendeten Paradigmen (Neuigkeitsernen, operante
Hitzekonditionierung) verschieden sind, so wére es dennoch interessant zu prifen, ob der
Versuch mit den schwerpunktsgleichen Kompositmustern (Abb. 3.2.10b, A-2) im
Neuigkeitsparadigma ein &hnliches Resultat liefert (keine Diskriminierung der Muster).

Interessant ist weiterhin, dass in Dill (1995) erwahnt wird, dass in einigen Versuchen (z. B.
mit vertikal gegeneinander versetzten Quadraten) Musterpréferenzen das Neuigkeitsernen
Uberlagern. Auch dies wurde in der vorliegenden Arbeit beobachtet und quantifiziert
(Verhaltensparameter NACP, Korrelationen von initidler Praferenz und konditionierter
Préferenz).

4.5 Neuronale Pendantsvon Muster- und Verhaltenspar ametern

In der vorliegenden Arbeit werden fir das Mustersehen von Drosophila einige wenige
Parameter postuliert, die bel der Musterevaluierung ausgewertet werden. In Kap. 3.4 wird fir
die Ermittlung eines dieser Parameter, die vertikale Position des Musterschwerpunkts, ein auf
kinstlichen neuronalen Netzen basierendes Modell vorgeschlagen. Dieses Modell setzt eine
vertikal geordnete Struktur mit lateralen Verschaltungen der kinstlichen Neurone voraus.
Beides kann in den optischen Loben von Drosophila gefunden werden. Fir das
Bewegungssehen ist ein ganzes System aus bewegungssensitiven Grossfeldneuronen bereits
identifiziert (Lobula Plate Tangential Cells), die in einer dhnlichen Weise hochgradig
miteinander verschaltet sind. Theoretisch vorhergesagte Eigenschaften eines Modells des
Bewegungssehens (Reichardt und Guo, 1986) konnten in diesem System bereits experimentel|
mit bildgebenden Verfahren nachgewiesen werden (Single und Borst 1998).

Fur die Verarbeitung stationdrer Muster sind jedoch bisher keine solchen Neurone
identifiziert worden. Hier bieten sich die gefunden Musterparameter fiir gezielte experimentelle
Untersuchungen mit neurogenetischen, neurophysiol ogischen oder bildgebenden Verfahren an.

Auch sich andeutende paralele Verarbeitungswege fir die verschiedenen Parameter des
visuell gesteuerten Verhaltens (SPP, NACP, DCP) missten sich funktional und strukturell
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niederschlagen. Fir die visuelle Kontextgeneralisierung bei Drosophila wurde bereits gezeigt,
dass dabei die Pilzkorper involviert sind. Pilzkorperlose Fliegen sind in  der
Kontextgeneraliserung gestort, wahrend eine Stimulusgeneralisierung noch nachgewiesen
werden kann (Liu et al. 1999) und keine Beeintréchtigung bei der operanten Konditionierung
auftritt (Wolf et al. 1998). Neurogenetisch konnte z.B nach Mutanten gesucht werden, die mit
den vertikal separierten Balken (Abb. 3.2.13) konditioniert werden kénnen, jedoch nicht die
extremen Musterpréferenzen zeigen. Damit konnte man maoglicherweise konditionierte
Préferenzen und Spontanpréferenzen getrennt untersuchen.
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5. ZUSAMMENFASSUNG / SUMMARY

5.1 Zusammenfassung

a) In operanten Konditionierungsexperimenten im Flugsimulator werden vier Parameter
gefunden die Drosophila melanogaster aus visuellen Mustern extrahieren kann: Musterfléche,
vertikale Position des Musterschwerpunkts, Verteiltheit und Musterausrichtung in horizontal er
und vertikaler Richtung. Es ist nicht auszuschliessen, dass die Fliege weitere Musterparameter
extrahieren kann. Spontane Musterpréferenzen und konditionierte Pré&ferenzen zeigen
unterschiedliche Zusammenhénge mit den Musterparametern.

b) Aus rdumlich getrennten Musterelementen zusammengesetzte Muster werden von der
Fliege wie ein Gesamtmuster behandelt.

C) Retinaler Transfer wird auch bel der Présentation von Mustern an zwel verschiedenen
vertikalen Trainingspositionen nicht beobachtet. Muster werden generalisiert, wenn die
Schwerpunkte korrespondierender Muster zwischen Training und Test ungefahr an der gleichen
Position liegen aber keine retinde Uberlappung von Trainings- und Testmustern besteht.
Retinotopie des Mustergedachtnisses liegt in diesem Fall nicht auf der Ebene der Bildpunkte,
jedoch moglicherweise auf der Ebene des Parameters ‘M usterschwerpunkt' vor.

d) Fliegen kénnen nicht trainiert werden bestimmte Musterpaare zu diskriminieren die sich
nur durch die vertikde Postion ihres Musterschwerpunktes unterscheiden. Dennoch
bevorzugen sie beim Lentest mit anderen Mustern  mit  korrespondierenden
Schwerpunktspositionen die zuvor nicht bestrafte Schwerpunktsposition.

€) Fir die Modellierung der Extraktion von Musterschwerpunkt und Musterfléche wird ein
einfaches kinstliches neuronaes Filter prasentiert, dessen Architektur auf einem
Berechnungsalgorithmus fur den gemeinsamen Schwerpunkt mehrerer Teilelemente beruht.
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5.2 Summary

a) The results of operant conditioning experiments at the flight ssimulator suggest that
Drosophila melanogaster can extract four parameters from visual patterns. pattern area,
vertical position of the center of gravity, separatedness and horizontal/vertical pattern
orientation. It can not be excluded that the fly can extract additional parameters. Spontaneous
pattern preferences and conditioned preferences show different relationships with pattern
parameters.

b) Thefly treats separated pattern elements as a compound figure.

¢) Retinal transfer is not observed even when patterns are presented at two different vertical
training positions. Patterns are generaized if the positions of the centers of gravity of
corresponding patterns are retained between training and test although training and test patterns
do not overlap retinally. In this case there is no retinotopy of pattern memory on the pixel level
but possibly on the level of the pattern parameter ‘center of gravity'.

d) Flies can not be trained to discriminate certain patterns that differ only by the vertica
position of their centers of gravity. However, when tested with different patterns with
corresponding centers of gravity they prefer the previously unpunished position of the center of

gravity.

€) The extraction of center of gravity and pattern area are modelled with a simple artificial
neuronal filter. The architecture of thisfilter isbased on an agorithm for the computation of the
common center of gravity of multiple elements.



Literatur 57

6. LITERATUR

Borst A. (1996) How do nerve cells compute? Dendritic integration in fly visual interneurones.
Acta Physiologica Scandinavica 157, 403-407

Dill, M., Walf, R., and Heisenberg, M. (1993) Visua pattern recognition in Drosophila
involves retinotopic matching. Nature 365, 751-753

Dill, M. and Heisenberg, M. (1995) Visual pattern memory without shape recognition. Phil.
Trans. R. Soc. Lond. B 349, 143-152

Dill, M. (1995) Unterscheidung und Wiedererkennung visueller Muster bei der Taufliege
Drosophila Melanogaster. [Ph D Thesis]. Dissertation, Bayerische Ludwig-Maximilians-
Universitat Wirzburg.

Egelhaaf, M. and Borst, A. (1993) A Look into the Cockpit of the Fly: Visual Orientation,
Algorithms, and Identified Neurons. The Journal of Neuroscience 13, 4563-4574

Gotz, K.G. (1964) Optomotorische Untersuchung des visuellen Systems einiger
Augenmutanten der Fruchtfliege Drosophila. Kybernetik 2, 77-92

Guo, A., Liy, L., Xia, SZ., Feng, C-H., Walf, R., and Heisenberg, M. (1996). Conditioned
visual flight orientation in Drosophila: Dependence on age, practice and diet. Learning &
Memory 3, 49-59.

Hammer A. and Hammer K. (1983). Taschenbuch der Physik 6. Aufl., Minchen.: J. Lindauer
Verlag.

Hanson, H. M. (1959) Effects of discrimination training on stimulus generalization. Journal of
Experimental Psychology: Learning 58, 321-333.

Hateren, JH. van, Srinivasan, M.V., and Wait, P. B. (1990). Pattern Recognition in Bees:
Orientation Discrimination. J. Comp. Physiol. A 167(5), 649-654

Heisenberg, M. and Wolf, R. (1988) Reafferent control of optomotor yaw torque in Drosophila
melanogaster. J. Comp. Physiol. A 163, 373-388

Horridge, G.A. (1996). Vision of the honeybee Apis mellifera for patterns with two pairs of
equal orthogonal bars. Journal of Insect Physiology 42(2), 131-138

Horridge, G.A. (19974). Vision of the honeybee Apis mellifera for patterns with one pair of
equal orthogonal bars. Journal of Insect Physiology 43(8), 741-748

Horridge, G.A. (1997b). Pattern discrimination by the honeybee: Disruption as a cue. J. Comp.
Physiol. A 181(3), 267-277



Literatur 58

Horridge, G.A. and. Zhang S.W. (1995). Pattern vision in honeybees (Apis mellifera): Flower-
like patterns with no predominant orientation. Journal of Insect Physiology 41(8), 681-688

Lehrer, M., Horridge, G.A., Zhang, SW. and Gadagkar, R. (1995). Shape vision in bees: Innate
preference for flower-like patterns. Philos. Trans. R. Soc. Lond. B 347(1320), 123-137

Liu, L., Walf, R., Ernst, R. and Heisenberg, M. (1999) Context generalization in Drosophila
visual learning requires mushroom bodies. Nature, im Druck.

Nalbach, G. (1994) Extremely Non-Orthogonal Axesin a Sense Organ for Rotation:
Behavioural Analysis of the Dipteran Haltere System. Neuroscience, 61, 149-163

Reichardt, W. and Guo, A. (1986). Elementary Pattern Discrimination (Behavioural
Experiments with the Fly Musca Domestica). Biological Cybernetics 53, 285-306

Ronacher B. and Duft U. (1996). An image-matching mechanism describes a generalization
task in honeybees. J. Comp. Physiol. A 178, 803-812

Rosenblatt, F. (1958) The perceptron: A probabilistic model for information storage and
organization in the brain. Psychological Review 65, 386-408

Sachs L. (1988). Statistische Methoden: Planung und Auswertung. 6. Auflage, Berlin,
Heidelberg: Springer-Verlag.

Sachs L. (1992). Angewandte Statistik (Anwendung statistischer Methoden), 7. Auflage,
Berlin, Heidelberg: Springer-Verlag.

Single, S., Borst, A. (1998) Dendritic integration and its role in computing image velocity.
Science 281, 1848-1850

Srinivasan, M. V., Zhang, S. W. and Rolfe, B. (1993). Is pattern vision in insects mediated by
‘cortical’ processing? Nature 362, 539-540.

Srinivasan, M.V., Zhang, SW., and Witney, K. (1994). Visua discrimination of pattern
orientation by honeybees: performance and implications for ‘cortical' processing. Phil. Trans.
R. Soc. Lond. B 343, 199-210.

Wehner, R. (1967) Pattern Recognition in Bees. Nature 215, 1244-1243

Wehner R. and Lindauer M. (1966). Zur Physiologie des Formensehens bei der Honigbiene. I.
Winkelunterscheidung an vertikal orientierten Streifenmustern. Z. vergl. Physiol. 52, 290-324

Wolf, R. and Heisenberg, M.(1991). Basic organization of operant behavior asreveded in
Drosophila flight orientation. J. Comp. Physiol. A 169, 699-705

Wolf, R., Wittig, T., Liu, L., Wustmann, G., Eyding, D., Heisenberg, M. (1998) Drosophila
mushroom bodies are dispensable for visual, tactile, and motor learning. Learning & Memory
5,1-2



Literatur

59




	Titelblatt
	Inhalt
	1. Einleitung
	2. Material und Methoden
	2.1 Versuchstiere und Versuchsaufbau
	2.2 Begriffe und Definitionen zur Messung des Musterlernens im Flugsimulator
	2.3 Statistische Methoden
	2.4 Begriffe und Definitionen zur Formalisierung von Mustereigenschaften

	3. Ergebnisse
	3.1 Retinaler Transfer mit horizontalen Balkenmustern
	3.2 Musterparameter
	3.2.1 Punktsymmetrische Muster
	3.2.2 Horizontale und vertikale Balkenmuster
	3.2.3 Nichtzentrierte vertikale Balken
	3.2.4 Vertikale Position des Schwerpunkts bei zusammengesetzten Mustern
	3.2.5 Eliminierung des Musterschwerpunkts als Unterscheidungskriterium
	3.2.6 Generalisierung des Musterschwerpunkts
	3.2.7 Vertikal nicht überlappende Muster
	3.2.8 Paarungen aus kompakten und räumlich verteilten Mustern
	3.2.9 Paarungen schräger Balken
	3.2.10 Verschiedene weitere Musterpaare

	3.3. Zusammenhänge zwischen Mustereigenschaften und Verhaltensparametern der Konditionierungsexperimente
	3.3.1 Flächenunterschiede und Musterausrichtung
	3.3.2 Musterschwerpunkt
	3.3.3 Verteiltheit

	3.4 Modellierung der neuronalen Berechnung von Musterparametern

	4. Diskussion
	4.1 Retinaler Transfer und Generalisierung
	4.2 Musterparameter und Verhaltensparameter
	4.3 Spezielle Effekte
	4.4 Vergleich von Ähnlichkeitsfunktion und Parametrisierung
	4.5 Neuronale Pendants von Muster- und Verhaltensparametern

	5. Zusammenfassung
	5.1 Zusammenfassung
	5.2 Summary

	6. Literaturverzeichnis

