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ing behavior, and the fixation of objects.

Mazx-Planck-Institut fiir biologische Kybernetik,

Visual orientation greatly relies on the evalua-
tion of the motion patterns received by the eyes
when the animal moves around. In a combina-
tion of both behavioral and neurophysiological
analysis and modeling, the mechanisms are
established by which the visual system of the fly
extracts three types of basic retinal motion pat-
terns: Coherent retinal large-field motion as is
induced during deviations of the animal from its
course, image expansion occurring when the an-
imal approaches an obstacle, and relative mo-
tion which is induced when a nearby object is
passed in front of its background. Separate neu-
ronal networks are specifically tuned to each of
these motion patterns and make use of them in
three different orientation tasks: in compen-
satory course stabilization, the control of land-
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gungsinformation von groBer Bedeutung. Ein

Tier wird mit Bewegung konfrontiert, wenn sich
ein Objekt in seinem Sehfeld bewegt. Dies ist jedoch
nicht die einzige Quelle von Bewegungsinformation.
Auch wenn sich kein bewegtes Objekt im Sehfeld be-
findet, konnen Bewegungsreize auftreten, und zwar
dann, wenn sich das Tier selbst bewegt. Dies fiihrt zu
einer kontinuierlichen Verschiebung des Bildes der vi-
suellen Umwelt auf der Netzhaut des Tieres. Die resul-
ticrenden retinalen Bewegungsmuster werden im we-
sentlichen von zwei Faktoren bestimmt: Zum einen
hédngen sie in charakteristischer Weise von der Bahn
ab, die das Tier beschreibt, zum anderen werden sie
auch von der dreidimensionalen Struktur der Umwelt
bestimmt. Deshalb kénnen die durch Eigenbewegung
des Tiers induzierten retinalen Bewegungsmuster vom
Nervensystem zur Orientierung im Raum und zur
Kurskontrolle benutzt werden. Das visuelle System
von sich schnell bewegenden und insbesondere fliegen-
den Tieren ist deshalb oftmals fiir die Auswertung sol-
cher Bewegungsmuster spezialisiert. Dies ist einer der
Griinde, weshalb die Fliege besonders geeignet fiir die
Untersuchung verschiedener bewegungsabhingiger
Orientierungsleistungen ist.
So wurden bei der Fliege die Mechanismen eingehend
untersucht, die der Auswertung von drei Typen retina-
ler Bewegungsmuster zugrunde liegen und diese in ge-
cignete motorische Aktivititsmuster transformieren
(Fig. 1): 1) Wenn ein Tier von seinem Kurs abweicht,
wird das Netzhautbild seiner gesamten visuellen Um-
gebung kohirent in die entgegengesetzte Richtung ver-
schoben. Ein System, das solche rotatorischen Grof3-
feldbewegungen um die Hochachse des Tieres auswer-
tet, konnte als Bestandteil eines Autopiloten Kursab-
weichungen korrigieren. 2) Nahert sich ein Tier einem
Hindernis, entfernen sich alle Bildelemente zentrifugal
von dem Punkt, auf den das Tier zusteuert. Ein Sy-
stem, das eine solche Musterexpansion auswertet,
konnte z.B. durch Auslésen des Abbremsens eine
Landereaktion des Tiers einleiten und so zur Vermei-
dung von Kollisionen beitragen. 3) Wenn sich ein Tier
an einem nahegelegenen Objekt vor einem entfernte-
ren Hintergrund vorbeibewegt, verschieben sich deren
Netzhautbilder mit unterschiedlichen Geschwindigkei-
ten. Ein Mechanismus, der fiir Relativbewegung im re-
tinalen Bewegungsmuster empfindlich ist, konnte des-
halb Objekte im Nahfeld des Tiers signalisieren und
als Teil eines Fixationssystems Orientierungsreaktio-
nen zu diesen hin kontrollieren.

l-: iir die visuelle Orientierung vieler Tiere ist Bewe-

Das Nervensystem der Fliege

Diese Transformationen retinaler Bewegungsmuster in
entsprechende Verhaltensreaktionen sind, neurophy-
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Kohidherente GroBfeldbewegung Bildexpansion

Fig. 1. Schematische Darstellung ver-
schiedener retinaler Bewegungsmuster,
die durch Eigenbewegung eines Tiers
verursacht werden, sowie die durch sie
kontrollierten visuellen Orientierungs-
reaktionen. Abweichungen des Tiers
vom Kurs fiihren zu kohérenten Ver-
schiebungen des Netzhautbilds beider

Relativbewegung Augen. Diese Information kann bei
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der Kontrolle kompensatorischer
Drehreaktionen ausgenutzt werden
(links). Wenn sich das Tier einem Hin-
dernis n#hert, bewegen sich die Ele-
mente des retinalen Bilds in zentrifuga-
ler Richtung; diese Expansion des reti-
nalen Bilds signalisiert die drohende
Kollision mit dem Hinternis und kann
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Kompensatorische Drehung Landereaktion

z.B. die Auslésung von Landereaktio-
‘ nen kontrollieren (Mitte). Wenn sich
das Tier an einem nahen Objekt vor-
beibewegt, das sich vor einem entfern-
teren strukturierten Hintergrund be-
findet, fiihrt dies zu Diskontinuititen
im retinalen Bewegungsmuster. Rela-
tivbewegung signalisiert somit kleine
Objekte und kann dazu ausgenutzt
werden, Drehungen zu diesen hin zu

Detektion und Fixation

von Objekten

Thorakalganglion

Fig. 2. Horizontalschnitt durch das Nervensystem der Fliege mit der
Retina, den drei visuellen Ganglien (Lamina, Medulla und Lobula-
komplex, der sich in die anteriore Lobula und die posteriore Lobu-
laplatie gliedert), dem zentralen Gehirn und dem Thorakalgan-
glion, das die motorischen Kontrollzentren enthélt (nach [46])

siologisch gesehen, das Ergebnis spezifischer biophysi-
kalischer Eigenschaften von Nervenzellen und ihren
Verschaltungsmustern. Figur 2 faB3t die Strukturen des
Gehirns der Fliege zusammen, die in dieser Hinsicht
von besonderer Bedeutung sind. Gezeigt ist ein sche-
matischer Horizontalschnitt durch das Nervensystem

kontrollieren (rechts)

mit den groflien Komplexaugen, den drei visuellen
Ganglien und den motorischen Kontrollzentren im
Thorakalgangiion. Das retinale Bild wird zunéchst in
einer Sequenz von retinotop organisierten Schichten
sdulenartig angeordneter Nervenzellen verarbeitet. Im
posterioren Teil des dritten visuellen Ganglions, der
Lobulaplatte, werden die Ausgangssignale dieser Ele-
mente von den ausgedehnten Dendritenbdumen von
GroBfeldzellen integriert. Wegen der Retinotopie der
Sehbahn erstrecken sich die rezeptiven Felder dieser
Zellen iiber weite Bereiche des visuellen Felds eines
Auges. Diese Grofifeldzellen stellen entweder Verbin-
dungen zu anderen Gehirngebieten her, oder sie sind
iiber absteigende Neuronen mit den motorischen Kon-
trollzentren im Thorakalganglion verbunden. Alle die-
se Zellen antworten selektiv auf Bewegung in eine be-
stimmte Richtung. Wie wir spiter sehen werden, spie-
len sie eine entscheidende Rolle bei der Auswertung
der verschiedenen retinalen Bewegungsmuster. Da ihre
strukturellen und funktionellen Eigenschaften von
Tier zu Tier sehr konstant sind, kénnen diese GroB-
feldzellen individuell identifiziert werden. Dies ist von
groflem Vorteil, will man die neuronalen Mechanis-
men analysieren, die biologischer Informationsverar-
beitung zugrunde liegen. Auch das restliche Nervensy-
stem der Fliege ist sehr gut untersucht. Dies gilt so-
wohl fiir die Anatomie und die Physiologie verschiede-
ner Verarbeitungszentren von den Photorezeptoren bis
hin zu den Muskelsystemen, die die verschiedenen Ver-
haltensreaktionen vermitteln, als auch fiir die Vertei-
lung von Neurotransmittern im Gehirn (aktuelle Uber-
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sichtsartikel zu Struktur und Funktion des Nervensy-
stems von Fliegen finden sich in [1]; s. auch [2, 3]).

Analyse- und Erklarungsebenen von visuellen
Orientierungsleistungen

All diese detaillierten Kenntnisse reichen jedoch nicht
aus um zu verstehen, welche Verrechnungen durch die
verschiedenen neuronalen Netzwerke bewerkstelligt
werden. Da sich die Funktionen von Nervensystemen
letztendlich in Verhaltensleistungen manifestieren, be-
darf es einer sorgfiltigen Verhaltensanalyse, bevor
Aussagen dariiber gemacht werden koénnen, was auf
der zugrunde liegenden neuronalen Ebene eigentlich
zu erkldren ist. In der Regel kénnen jedoch Verhal-
tensleistungen nicht unmittelbar auf neuronale Schalt-
kreise zuriickgefithrt werden. Das Problem der Verar-
beitung von Bewegungsinformation wurde deshalb bei
der Fliege nicht nur durch eine Verhaltensanalyse und
neurophysiologische Experimente angegangen. Zu-
sdtzliche theoretische Uberlegungen und Modellsimu-
lationen waren ein wesentlicher Teil der Analyse, um
die Liicke zwischen der neuronalen und der Verhal-
tensebene zu schlieflen.

Die Leistungen eines sich frei bewegenden Tieres sind
ein moglicher Ausgangspunkt fiir eine Verhaltensana-
lyse und wurden eingehend in verschiedenen Studien
untersucht (z.B. [4—7]). Im Freiflug wird jedoch das,
was das Tier sieht, weitgehend vom Tier selbst und
nicht vom Experimentator bestimmt. Freiflugverhal-
ten ist aus diesem Grund fiir eine detaillierte Untersu-
chung von Reiz-Reaktions-Bezichungen oftmals viel
zu komplex. Deshalb wurde ein grofler Teil der Ver-
haltensexperimente bei der Fliege an fixiert fliegenden
Tieren unter genau definierten visuellen Reizbedingun-
gen durchgefiithrt. Gliicklicherweise ist die Fliege hin-
reichend kooperativ, um zumindest einige grundlegen-
de visuelle Orientierungsreaktionen auch unter solch
eingeschriankten Bedingungen zu zeigen.

In dieser Weise wurden sowohl das Landeverhalten als
auch zwei Typen von visuell induzierten Drehreaktio-
nen, die kompensatorische Kursstabilisierung und die
Orientierungsreaktion zu kleinen Objekten hin, quan-
titativ untersucht. Zur Registrierung der unterschiedli-
chen Drehreaktionen wurde die fliegende Fliege an ei-
nem DrehmomentmeBgerit befestigt und mit Reizmu-
stern unterschiedlicher Groéfle, Bewegungsrichtung
und Geschwindigkeit stimuliert [8 — 13] (Fig. 3). Unter
dhnlichen Reizbedingungen wurde der Auslosemecha-
nismus der Landereaktion untersucht [14, 15]. Als Re-
aktionsmaf diente hierbei der Zeitpunkt, an dem die
Fliege nach Beginn des Bewegungsreizes ihre Vorder-
beine ausstreckt und in Landeposition bringt. Dies
wurde mit einer Lichtschranke registriert. Der Beinre-
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Fig. 3. Reizsituation der Fliege in einem Verhaltensexperiment im
fixierten Flug. Die Fliege ist an einem Dreieck aus Karton befestigt
und blickt auf bewegte Reizmuster. Uber die Halterung ist die Flie-
ge mit einem DrehmomentmeBgerat verbunden (nicht gezeigt), das
ihre visuell induzierten Drehreaktionen registriert

flex ist ein stereotypes motorisches Antwortmuster,
das die erste Phase der Landereaktion charakterisiert
[16, 17] und von einer Abbremsung des Tiers begleitet
wird [18].

Aus solchen Verhaltensexperimenten wurden Modelle
fir die zugrunde liegenden Mechanismen abgeleitet.
Diese bewegen sich auf zwei Erklarungsebenen: Teil-
weise wurden die Mechanismen in Form von phianome-
nologischen Theorien formuliert, die verschiedene reti-
nale Eingangsgrofen, z.B. die retinale Geschwindig-
keit und Position eines Objekts, zu den jeweiligen mo-
torischen Ausgangsvariablen, etwa der Drehgeschwin-
digkeit der Fliege, formal in Beziechung setzen [10, 12,
19, 20]. Teilweise wurden diese Modelle jedoch auch
als Netzwerke formuliert, die die verschiedenen Ver-
rechnungsschritte explizit spezifizieren [14, 21 — 25].
Mit diesen zelluldren Modellen konnten Vorhersagen
im Hinblick auf das neuronale Substrat gemacht wer-
den. Somit war es in elektrophysiologischen Experi-
menten moglich, Nervenzellen im Fliegengehirn zu
identifizieren, die den Elementen der jeweiligen for-
malen Modelle entsprechen [13, 22, 26, 27]. In einigen
Fillen gelang es sogar, einzelne Verrechnungsschritte
durch geeignete synaptische Interaktionen zu model-
lieren. Diese zunichst hypothetischen synaptischen
Mechanismen mufliten dann natiirlich wieder experi-
mentell getestet werden. Mit pharmakologischen
Techniken wurden einzelne Komponenten des Systems
funktionell ausgeschaltet und die visuell induzierten
Antworten in deren Abwesenheit studiert [28 — 30].
Einige Ergebnisse dieser vielschichtigen Analyse der ver-
schiedenen Verrechnungsschritte im Bewegungssehsy-
stem der Fliege werden im folgenden zusammengefalit.

Schritte der Verarbeitung von
Bewegungsinformation

Bewegungsinformation liegt nicht explizit in den Ein-
gangssignalen der Netzhaut vor. Vielmehr muB} sie
vom Nervensystem aus den zeitabhingigen Hellig-



keitswerten des retinalen Bilds errechnet werden. Die
oben angesprochenen retinalen Bewegungsmuster sind
also fur das Tier nicht unmittelbar gegeben, sondern
sind lediglich vom Wissenschaftler vorgenommene
geometrische Projektionen der visuellen Umwelt auf
das Auge.

Im Kontext dieses Artikels sind v.a. drei grundlegende
Verarbeitungsschritte der Bewegungsinformation von
Interesse, die die retinalen Eingangssignale in die ent-
sprechenden Verhaltensreaktionen transformieren: 1)
Bewegung in verschiedenen Bereichen des retinalen
Bilds wird parallel durch zweidimensionale Felder von
lokalen Bewegungsdetektoren ausgewertet. 2) Aus die-
sen Signalen werden die verschiedenen retinalen Bewe-
gungsmuster durch raumliche Integration iiber geeignet
orientierte lokale Bewegungsdetektoren ausgewertet.
3) Die dynamischen Eigenschaften dieser Reprisenta-
tionen der retinalen Bewegungsmuster werden schlief3-
lich durch eine zeitliche Filterung auf die Belange des
Tieres unter natiirlichen Bedingungen abgestimmt.

Lokale Bewegungsdetektion

Die Bildelemente in verschiedenen Bereichen des Seh-
felds bewegen sich normalerweise nicht in dieselbe
Richtung und mit derselben Geschwindigkeit (Fig. 4,
oben). Im ersten Schritt einer Bewegungsanalyse wird
deshalb eine Repréasentation dieser Bewegungsvekto-
ren errechnet. Dies geschieht parallel durch lokale Be-
wegungsdetektoren, die als zweidimensionale retinoto-
pe Felder das ganze Sehfeld abdecken (Fig. 4, Mitte).
Auf der Basis eingehender Verhaltensuntersuchungen
schlugen Reichardt und Hassenstein schon vor vielen
Jahren ein formales Modell fiir einen solchen lokalen
Bewegungsdetektor vor (Fig. 4, unten) [31—33]. Es
besteht aus zwei spiegelsymmetrischen Untereinheiten
(,Halbdetektoren®), deren Ausgangssignale voneinan-
der abgezogen werden. Jeder Halbdetektor hat zwei
Eingangskanéle, die nichtlinear (z.B. durch eine Mul-
tiplikation) interagieren, nachdem eines der Signale
durch zeitliche Filterung verzdgert wurde.

Die Funktionsweise eines solchen Bewegungsdetektors
ist in Fig. 5 veranschaulicht, der Ubersichtlichkeit hal-
ber zunéchst fiir einen Halbdetektor (Fig. 5a, b) und
dann erst fiir den ganzen Detektor (Fig. 5¢, d). Schon
ein Halbdetektor ist zu einem gewissen Grad rich-
tungsselektiv, da sich seine Antwort auf Bewegung in
Yorzugs- bzw. Nullrichtung unterscheidet. Dieser Un-
terschied rithrt daher, dall bei Bewegung in Vorzugs-
richtung die Detektoreingangssignale durch das Verzo-
gerungsglied so zueinander verschoben werden, daB
sie anndhernd gleichzeitig an der Multiplikationsin-
stanz eintreffen. Dies fithrt zu einer groB3en Reaktions-
amplitude (Fig. 5a). Im Gegensatz dazu wird das Zeit-
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Fig. 4. Im ersten Schritt der Bewegungsanalyse wird die Bewegung
in den verschiedenen Bereichen des Sehfelds parallel durch zweidi-
mensionale Felder von lokalen Bewegungsdetektoren ausgewertet.
Oben ein Beispiel fiir ein retinales Bewegungsmuster, Mitte: das
zwei-dimensionale Feld von lokalen Bewegungsdetektoren, unten:
ein einzelner Bewegungsdetektor. Er besteht aus zwei Untereinhei-
ten (,,Halbdetektoren“) mit jeweils denselben beiden Eingangskané-
len. In jedem der Halbdetektoren werden die Eingangssignale mit-
einander mutlipliziert (M), nachdem das eine um ein bestimmtes
Zeitintervall (e) verzoégert wurde. Das Ausgangssignal des Bewe-
gungsdetektors ergibt sich durch Subtraktion der beiden spiegel-
symmetrischen Halbdetektoren

intervall zwischen den entsprechenden Signalen bei Be-
wegung in Nullrichtung durch das Verzégerungsglied
vergroBert, so daf} sich nur kleine Antwortamplituden
ergeben (Fig. 5b). Ein Halbdetektor antwortet jedoch
auch auf korrelierte Eingangssignale, die unabhingig
von Bewegung sind, z.B. auf Anderungen der mittle-
ren Helligkeit [34, 35]. Dies wird im hier gezeigten Bei-
spiel dadurch deutlich, dafl der Detektor auf Bewe-
gung sowohl in Vorzugs- als auch in Nullrichtung mit
positiven Signalen reagiert. Besteht jedoch ein Bewe-
gungsdetektor aus zwei spiegelbildlichen Halbdetekto-
ren, deren Ausgidnge voneinander abgezogen werden,
werden diese richtungsunabhingigen Antwortkompo-
nenten eliminiert (Fig. 5¢, d). Wenn der Detektor per-
fekt spiegelsymmetrisch ist, antwortet er auf Bewe-
gung in entgegengesetzte Richtungen mit derselben
Amplitude, aber mit umgekehrtem Vorzeichen [35].

Die Eigenschaften der lokalen Bewegungsdetektoren
im visuellen System der Fliege konnen iiberraschend
gut durch dieses formale Modell beschrieben werden.
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Vorzugsrichtung Nulirichtung

Fig. 5. Verarbeitungsschritte eines lokalen Bewegungsdetektors.
a, b) Die Signale an einen Halbdetektor wihrend Bewegung in Vor-
zugs- bzw. Nullrichtung sind jeweils rechts vom Modell gezeigt. Be-
wegt sich das Muster vor einem Bewegungsdetektor, werden seine
beiden Eingangskanile nacheinander aktiviert. Bei Bewegung in
Vorzugsrichtung wird das Zeitintervall zwischen beiden Signalen
durch das Verzégerungsglied reduziert oder verschwindet ganz.
Dies fithrt zu einer groBen Antwort. Bei Bewegung in Nullrichtung
wird das Zeitintervall vergrofiert. Dies hat kleine Antwortamplitu-
den zur Folge. ¢, d) Durch Substraktion zweier spiegelbildlich ange-
ordneter Halbdetektoren werden alle Reaktionskomponenten der
Halbdetektoren eliminiert, die unabhingig von der Bewegungsrich-
tung sind. Ist die Subtraktionsinstanz mathematisch perfekt, ant-
wortet der Detektor auf Bewegung in entgegengesetzte Richtung
mit demselben Signal, aber mit unterschiedlichem Vorzeichen

Dies gilt sowohl fiir den eingeschwungenen als auch
fir den transienten Zustand des Systems [10, 33,
35 —-42]. Die verschiedenen Verrechnungsschritte des
Bewegungsdetektors miissen im Gehirn auf geeignete
synaptische Interaktionen zwischen verschiedenen
Nervenzellen zuriickzufithren sein. Diese zelluldren
Mechanismen werden zur Zeit eingehend untersucht.
Bislang konnte durch pharmakologische Experimente
gezeigt werden, dal} der inhibitorische Neurotransmit-
ter GABA sehr wahrscheinlich an der Subtraktion der
beiden Halbdetektoren beteiligt ist. Der fiir die Multi-
plikation zustandige synaptische Mechanismus ist je-
doch noch ungeklirt [29].

Welche Information iiber die visuelle Umwelt wird
durch diese Bewegungsdetektoren reprisentiert? Der
hier beschriebene Mechanismus liefert keine exakten
Messungen der lokalen Mustergeschwindigkeit [8, 10,
33, 40]. Dies manifestiert sich am iiberzeugendsten im
Zeitverlauf der Detektorantwort. Figur 6 stellt Modell-
vorhersagen den entsprechenden elektrophysiologisch
bestimmten Antworten lokaler Bewegungsdetektoren
im visuellen System der Fliege gegeniiber. Der Reiz be-
steht aus einem Streifenmuster mit sinusférmiger Hel-
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Fig. 6. Antworten lokaler Bewegungsdetektoren auf Bewegung ei-
nes Streifenmusters mit sinusfoérmiger Helligkeitsmodulation mit
konstanter Geschwindigkeit in Vorzugs- und Nullrichtung. Oben:
Modelisimulation eines einzelnen Bewegungsdetektors (sieche Ein-
schaltbild). Unten: Elektrophysiologisch bestimmte Antworten im
visuellen System der Schmeififliege Calliphora erythrocephala. Die
Antworten stellen die graduierten Membranpotentialénderungen ei-
ner richtungsselektiven HS-Zelle in der Lobulaplatte dar. Da diese
Zellen tiber lokale Bewegungsdetektoren in grofien Teilen des Seh-
felds raumlich integrieren, kann die Antwort lokaler Bewegungsde-
tektoren aus ihrem Signal nur dann erschlossen werden, wenn die
rdumliche Integration weitgehend unterbunden wird. Dies wurde
dadurch erreicht, dafl das Reizmuster hinter einem hinreichend
schmalen vertikalen Schlitz vorbeibewegt wurde, so daB nur ein
Bruchteil einer rdumlichen Periode von der Fliege zu jedem Zeit-
punkt gesehen werden konnte. Wie durch das Modell vorhergesagt,
sind die Antworten zeitlich moduliert, und zwar im wesentlichen
mit der Grundfrequenz und der doppeiten Frequenz der Kontrast-
frequenz des Reizmusters, hier 1 Hz. Die doppelte Frequenzkompo-
nente ist durch Pfeile angedeutet (Daten aus [35])

ligkeitsmodulation, das mit konstanter Geschwindig-
keit abwechselnd in Vorzugs- und in Nullrichtung des
Detektors bewegt wurde. Trotz konstanter Musterge-
schwindigkeit ist die Detektorantwort in einer charak-
teristischen, von der Struktur des Reizmusters abhén-
gigen Weise zeitlich moduliert. Wie fiir eine multipli-
kative Interaktion der Detektoreingangskanile vorher-
gesagt, setzen sich diese Modulationen im wesentli-
chen aus der Grund- und der doppelten Frequenz der
Helligkeitsmodulationen zusammen, die durch das be-
wegte Muster vor den Photorezeptoren verursacht
werden [35]. Die mittlere Reaktionsamplitude signali-
siert jedoch zu einem gewissen Grad die korrekte Be-
wegungsrichtung. Die grolie Ahnlichkeit der vorherge-



sagten und der experimentell bestimmten Reaktions-
kurven zeigt die auflergewohnliche Vorhersagekraft
des formalen Bewegungsdetektormodells.

Nach diesen experimentellen und theoretischen Ergeb-
nissen signalisiert die Antwort lokaler Bewegungsde-
tektoren nicht die korrekte Geschwindigkeit. Natiir-
lich hat diese Eigenschaft Konsequenzen fiir die Re-
présentation retinaler Bewegungsmuster durch zweidi-
mensionale Felder von Bewegungsdetektoren: Deren
zeitabhédngige Aktivitdt kodiert nicht getreu die geo-
metrisch berechneten retinalen Bewegungsmuster [40,
43, 44]. Deshalb sind zusétzliche Verarbeitungsschritte
notwendig, um aus den Ausgangssignalen der lokalen
Bewegungsdetektoren brauchbare Reprisentationen
der retinalen Bewegungsmuster zu gewinnen.

Réiumliche Integration

Funktionelle Bedeutung von riaumlicher
Integration fiir die Auswertung retinaler
Bewegungsmuster

Spezifische Information iiber die verschiedenen retina-
len Bewegungsmuster kann durch rdumliche Integra-
tion iiber geeignet orientierte Bewegungsdetektoren
extrahiert werden. Diese einfache Strategie kann des-
halb angewandt werden, weil wenige motorische Aus-
gangsvariablen, z.B. die verschiedenen Rotations-
bzw. Translationsgeschwindigkeiten oder die Beinbe-
wegungen, durch viele lokale Bewegungsdetektoren
kontrolliert werden. Dies macht ohnehin eine rdumli-
che Konvergenz der lokalen Bewegungsdetektoren auf
die jeweiligen motorischen Ausginge erforderlich.

Als Konsequenz einer raumlichen Integration iiber ein
Feld lokaler Bewegungsdetektoren verschwinden die
zeitlichen Modulationen, die in den Antworten der
einzelnen Detektoren auftreten (Fig. 7). Dies liegt dar-
an, dafl benachbarte Bewegungsdetektoren auf unter-
schiedliche raumliche Phasen des Reizmusters ,schau-
en® und deshalb zeitlich phasenverschoben reagieren
[35]. Raumliche Integration ist also ein einfaches Mit-
tel, um eine Reprisentation von Bewegungsinforma-
tion zu erhalten, deren Zeitverlauf zumindest in einem
bestimmten Dynamikbereich proportional der Muster-
geschwindigkeit ist [42]. Allerdings wird die Amplitu-
de auch der rdumlich integierten Reaktion nicht ein-
deutig von der Geschwindigkeit bestimmt, sondern
héngt zusidtzlich in charakteristischer Weise von der
Struktur des Reizmusters ab [8, 10, 33, 36, 40].

Wie wird nun iiber die lokalen Bewegungsdetektoren
raumlich integiert? Da die retinalen Bewegungsmuster
durch unterschiedliche Geschwindigkeiten und Bewe-
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Fig. 7. Lokale und raumlich integrierte Bewegungsdetektorantwort
wihrend Bewegung eines Streifenmusters mit sinusférmiger Hellig-
keitsmodulation mit konstanter Geschwindigkeit in Vorzugs- und
Nullrichtung. Die graduierten Membranpotentialinderungen einer
HS-Zelle von Calliphora wurden intrazefluldr abgeleitet. Oben: Die
lokale Detektorantwort wurde wie in Fig. 6 gewonnen. Die Antwor-
ten zeigen wieder die charakteristischen zeitlichen Modulationen.
Unten: Wenn groBe Teile des rezeptiven Felds durch das Reizmu-
ster gereizt werden und das ganzzahlige Vielfache einer raumlichen
Periode vom Tier gesehen werden kann, verschwinden die zeitlichen
Modulationen weitgehend. Der Zeitverlauf der Reaktion ist etwa
proportional der Mustergeschwindigkeit (Daten aus [35] und [33])

gungsrichtungen in den verschiedenen Sehfeldberei-
chen gekennzeichnet sind (Fig. 1), wire es am einfach-
sten, solche lokalen Bewegungsdetektoren zusammen-
zufassen, deren Vorzugsrichtungen etwa entlang der
jeweiligen Bewegungsrichtungen orientiert sind. Dies
fithrt zu folgenden Vorhersagen: Elemente, die kohi-
rente rotatorische Grofifeldbewegung um die Hoch-
achse des Tieres extrahieren, sollten durch nach hinten
gerichtete Bewegung vor dem einen Auge und nach
vorne gerichtete Bewegung vor dem anderen Auge ak-
tiviert werden. Elemente, die v.a. auf Musterexpan-
sion reagieren, sollten dementsprechend durch zentri-
fugal gerichtete Bewegung vor beiden Augen beson-
ders stark aktiviert werden. Die Selektivitiit solcher Sy-
steme fiir die entsprechenden retinalen Bewegungsmu-
ster konnte dadurch erhoht werden, dal} sie durch Be-
wegung in die jeweils entgegengesetzte Richtung ge-
hemmt werden. Die Vorhersagen fiir Elemente, die
Kleinfeld- bzw. Relativbewegung auswerten, sind et-
was komplizierter: Einerseits werden diese durch Be-
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wegungsdetektoren, z.B. fiir nach hinten gerichtete
Bewegung, vor einem Auge aktiviert; damit sie jedoch
nicht auch durch gleichsinnig gerichtete Groffeldbe-
wegung aktiviert werden, sollten sie auBlerdem durch
Grofifeldelemente mit der entsprechenden Vorzugs-
richtung gehemmt werden.

Nervenzellen, empfindlich fiir Grofifeld-
bewegung, Relativbewegung und Muster-
expansion

Aus elektrophysiologischen Untersuchungen sind visu-
elle Interneuronen bekannt, die den zuvor gemachten
Vorhersagen entsprechen und die jeweiligen retinalen
Bewegungsmuster reprisentieren. Diese Elemente
wurden v.a. im posterioren Teil des dritten visuellen
Ganglions, der Lobulaplatte, gefunden (Fig. 2). Dort
integrieren sie mit ihren ausgedehnten Dendritenbiu-
men iiber die zweidimensionalen Felder von lokalen
Bewegungsdetektoren mit den jeweils geeigneten Vor-
zugsrichtungen. Somit werden sie durch Bewegung in
eine bestimmte Richtung aktiviert und durch Bewe-
gung in Gegenrichtung inhibiert. Ein Teil dieser Neu-
ronen sind Ausgangselemente der visuellen Ganglien;
ein anderer Teil von ihnen ist mit der kontralateralen

Gehirnhilfte verbunden; wieder andere projizieren
vom Gehirn zuriick in die visuellen Ganglien, wo sie
die Antworteigenschaften bestimmter rdumlich inte-
grierender Zellen modifizieren [23, 26, 45—51]. Die
Lobulaplatte stellt also ein Hauptzentrum fiir die Ver-
arbeitung von Bewegungsinformation im Fliegenge-
hirn dar. Zwei Typen von Ausgangszellen der Lobula-
platte sind im Kontext dieses Artikels von besonderem
Interesse, namlich die auf rotatorische Grofifeldbewe-
gung abgestimmten Horizontal(HS)-Zellen [47, 48] so-
wie die fir Relativ- und Kleinfeldbewegung empfindli-
chen ‘figure detection’(FD)-Zellen [26].

Es gibt drei HS-Zellen in jeder Gehirnhilfte, deren re-
zeptive Felder im dorsalen, medialen bzw. ventralen
Bereich des Sehfelds liegen. Wegen der Retinotopie
der Sehbahn bedecken ihre Dendritenbiume die ent-
sprechenden Bereiche der Lobulaplatte (Fig. 8a). Die
HS-Zellen sind im ipsilateralen Gehirn mit absteigen-
den Neuronen verbunden, die zu den motorischen
Kontrollzentren in den Thorakalganglien projizieren.
Aktiviert werden die HS-Zellen durch Bewegung von
vorne nach hinten im ipsilateralen Sehfeld. Ihre Ant-
wortamplitude nimmt mit der Breite des Reizmusters
zu (Fig. 8b) [47, 48]. Da ein Teil der HS-Zellen postsyn-
aptisch zu anderen identifizierten Groffeldelementen
der kontralateralen Lobulaplatte sind, werden sie auch
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Fig. 8. Anatomie und réumliche Integrationsei-
genschaften von visuellen Interneuronen in der
Lobulaplatte von Calliphora, die kohirente
Grolifeldbewegung (HS-Zellen) und Kleinfeld-
bzw. Realtivbewegung (FD1-Zelle) aus dem re-
tinalen Bewegungsfeld extrahieren. a) Frontale
Projektion der Verzweigungen der drei HS-Zel-
len (in der linken Gehirnhilfte) und einer der
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FD-Zellen, der FD1-Zelle (in der rechten Ge-
hirnhélfte). Die HS-Zellen sind Rekonstruktio-
nen von extrazelluldren Kobaltfirbungen von
K. Hausen, die FD1-Zelle wurde intrazellulir
mit Lucifer Yellow geférbt (aus [26]). b, ¢) Ab-
hingigkeit der mittleren Reaktionsamplitude ei-
ner HS- und einer FD1-Zelle von der Gréfle des
Reizmusters (technische Details s. [23]; (b)
Egelhaaf unverodffentlicht; (c) aus [23]). Wih-
rend die HS-Zelle am stirksten auf Bewegung
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130 eines ausgedehnten Reizmusters antwortet, ist

die Antwort der FD-Zelle bei Bewegung eines
kleinen Objekts in ihrem rezeptiven Feld maxi-
mal
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durch nach vorne gerichtete Bewegung im kontralate-
ralen Sehfeld aktiviert [47]. Dadurch sind die HS-Zel-
len besonders empfindlich fiir kohdrente rotatorische
GroBfeldbewegung um die Hochachse des Tiers und
signalisieren somit Abweichungen von dessen Flug-
kurs. Als Bestandteil des Autopiloten der Fliege spie-
len die HS-Zellen eine wichtige Rolle bei der Kompen-
sation unwillkiirlicher Kursabweichungen. Diese
SchluBfolgerung stiitzt sich zum einen auf die Ahnlich-
keit der Antworteigenschaften der HS-Zellen mit ent-
sprechenden Verhaltensantworten intakter Tiere [13,
21, 24, 45, 49, 52, 53], zum anderen auf die charakteri-
stischen Verhaltensdefizite von Tieren, bei denen die
HS-Zellen chirurgisch [54], durch Laserbestrahlung
[55] oder genetisch [11, 56] ausgeschaltet wurden.

Die FD-Zellen sind eine anatomisch heterogene Grup-
pe von mindestens vier Ausgangselementen der Lobu-
laplatte. Als Beispiel ist in Fig. 8a die FD1-Zelle ge-
zeigt. Sie bedeckt mit ihrem Dendritenbaum grofie
Teile der lateralen Lobulaplatte und wird durch von
vorne nach hinten gerichtete Bewegung in groBen Tei-

len des frontolateralen visuellen Feldes erregt. Alle

FD-Zellen sind spezifisch abgestimmt auf Kleinfeldbe-
wegung: Sie antworten maximal auf Bewegung kleiner
Objekte; fiir gréflere Reizmuster nimmt ihre Antwort
ab (Fig. 8c) [26]. Dies legt nahe, dali die FD-Zellen
entsprechend der obigen Vorhersagen durch Grofifeld-
bewegung gehemmt werden. Dieser inhibitorische Ein-
flul} stammt jedoch nicht nur von GrofB3feldbewegung
vor dem ipsilateralen Auge: Auch GroBfeldbewegung
vor dem kontralateralen Auge reduziert die Antwort
der FD-Zellen auf gleichzeitige Bewegung eines klei-
nen Objekts in ihrem rezeptiven Feld [26]. Eingehende
Modellsimulationen haben gezeigt, daf} diese Art der
Hemmung am einfachsten durch die Annahme von in-
hibierenden Grofifeldelementen erkldrt werden kann
[23]. In kombinierten pharmakologischen und elektro-
physiologischen Experimenten konnte, zumindest fiir
die FD1-Zelle, dieser GroBfeldinhibitor identifiziert
werden [30]. Es handelt sich um die sog. CH-Zelle, ein
identifiziertes [45, 50] GABAerges [57] visuelles Inter-
neuron. Dessen pharmakologische Ausschaltung hebt
die Empfindlichkeit der FD1-Zelle fiir Kleinfeldbewe-
gung auf [30]. Da die Antworten der FD-Zellen in 4hn-
licher Weise von der Gréfie und anderen Charakteristi-
ka des Bewegungsreizes abhingen wie die visuellen
Drehreaktionen des Tiers zu kleinen Objekten hin,
liegt der Schluf} nahe, daf3 diese Zellen tatsichlich fiir
die Detektion von Objekten vor ihrem Hintergrund
verantwortlich sind und z.B. die Fixation und Verfol-
gung von Zielen kontrollieren [13, 23, 24, 26].

Visuelle Interneuronen, die Information iiber Muster-
expansion aus der Aktivitdtsverteilung der lokalen Be-
wegungsdetektoren extrahieren, konnten bislang nur
im Halskonnektiv (Fig. 2), nicht jedoch in der Lobula-
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Fig. 9. Raumliche Integrationseigenschaften einer Nervenzelle im
Halskonnektiv der Schmeilifliege Calliphora, die am stirksten auf
Musterexpansion reagiert. Der Reiz besteht aus zwei symmetrisch
vor den Augen angeordneten Streifenmustern. In den oberen Dia-
grammen wurden beide Reizmuster bewegt, in den unteren nur ei-
nes. Die Bewegungsrichtungen sind jeweils durch die Einschaltbil-
der angegeben. Die Zelle wird durch nach hinten gerichtete Bewe-
gung vor jedem Auge erregt und durch nach vorne gerichtete Bewe-
gung gehemmt. Als Konsequenz antwortet die Zelle nicht wihrend
rotatorischer Grofifeldbewegung und reagiert am besten auf Mu-
sterexpansion (Daten aus [27])

platte gefunden werden [27, 58]. Diese Elemente ant-
worten zwar auch auf monokulare Bewegung von vor-
ne nach hinten, sie reagieren jedoch stirker, wenn der
entsprechende Reiz vor beiden Augen geboten wird.
Nach vorne gerichtete Bewegung inhibiert diese Zel-
len. Dies wird dadurch nahegelegt, dall die Antwort
der Zellen auf rotatorische Bewegung um die Hoch-

“achse des Tiers wesentlich schwicher ist als auf von

vorne nach hinten gerichtete Bewegung vor einem
Auge (Fig. 9). Diese Elemente wiirden somit am stérk-
sten antworten, wenn sich die Fliege einem in ihrer
Flugrichtung liegenden Objekt, z.B. einem potentiel-
len Landeplatz, ndhert. Da die Antworten dieser Zel-
len in sehr dhnlicher Weise von den verschiedenen Pa-
rametern des Bewegungsreizes abhingen wie die
Landereaktion, kann angenommen werden, dal} diese
Zellen Teil des neuronalen Netzwerks sind, das das
Landeverhalten der Fliege kontrolliert [15, 27].

Zeitliche Filterung

Die verschiedenen retinalen Bewegungsmuster sind
nicht nur durch unterschiedliche geometrische Eigen-
schaften charakterisiert; sie unterscheiden sich auch in
ihrem Zeitverlauf. Da diese dynamischen Aspekte
weitgehend durch Richtung und Geschwindigkeit der
Eigenbewegung des Tiers bestimmt werden, miissen
Erwartungen fiir den Bildflu} aus dem Verhalten des
ganzen Tiers abgeleitet werden. So sind z. B. kohérente
rotatorische Verschiebungen des retinalen Bildes bei-
der Augen bei der Fliege im Freiflug schnell und kurz,
wenn sie aktiv durch Eigenbewegung verursacht wer-
den. Dies liegt daran, daf} das Tier beim Kurvenfliegen
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nicht langsam und kontinuierlich seine Korper-
achse dreht, sondern ruckartig einzeine Drehungen
ausfiihrt, die bei groBeren Kurven auch in Sequenzen
auftreten konnen [59].

Sind die dynamischen Eigenschaften des Bewegungs-
sehsystems spezifisch auf die Zeitstruktur der retinalen
Bewegungsmuster abgestimmt oder hingen sie im we-
sentlichen von den Eigenschaften der lokalen Bewe-
gungsdetektoren ab? Auf der Ebene der Lobulaplatte
werden die dynamischen Figenschaften der bewe-
gungsempfindlichen Elemente noch weitgehend von
den ihnen vorgeschalteten lokalen Bewegungsdetekto-
ren bestimmt [41, 42]. Im Gegensatz dazu unterschei-
den sich auf der Verhaltensebene die Kontrollsysteme
im Hinblick auf ihre dynamischen Eigenschaften er-
heblich. Im Gegensatz zum Kontrollsystem, das Orien-
tierungsreaktionen zu kleinen Objekten hin vermittelt,
wird sowohl im Autopiloten als auch im Landesystem
der Fliege die Zeitstruktur der Signale nach der rdumli-
chen Integration durch einen zeitlichen Integrator mit
Leck bzw., was formal gesehen dquivalent ist, durch
eine Art TiefpaBfilter noch erheblich verdndert [25,
60, 61]. Die Evidenz fiir eine solche zeitliche Verarbei-
tungsinstanz beruht bei beiden Kontrollsystemen auf
recht unterschiedlichen Experimenten.

In Fig. 10a werden die dynamischen Eigenschaften
von kompensatorischen Drehreaktionen, die im fixier-
ten Flug aufgezeichnet wurden, denen der HS-Zellen

gegeniibergestellt. Der visuelle Reiz besteht aus einem
Streifenzylinder, der um die Fliege herum mit verschie-
denen Frequenzen oszilliert. Wihrend die Verhaltens-
reaktion ihre grofiten Amplituden bei kleinen Oszilla-
tionsfrequenzen hat, zeigen die entsprechenden Zell-
antworten bei wesentlich grofieren Frequenzen ihr Ma-
ximum. Dies 14Bt vermuten, daf} in der auf rotatori-
sche GroBfeldbewegung abgestimmten Bahn des Seh-
systems die hohen Frequenzkomponenten durch einen
zeitlichen Tiefpafifilter abgeschwicht werden [60].
Eine elektrophysiologische Analyse der Flugsteuer-
muskeln zeigt, daB die zeitliche Filterung durch einen
neuronalen Verrechnungsschritt zwischen der Lobula-
platte und den entsprechenden Flugsteuermuskeln
durchgefiihrt wird und nicht durch die mechanischen
Eigenschaften des Flugapparats. Die Flugsteuermus-
keln fallen namlich in zwei funktionelle Klassen ent-
sprechend den Reaktionskomponenten, die sie vermit-
teln: Die Muskeln fiir kompensatorische Drehreaktio-
nen haben andere dynamische Eigenschaften als die
Muskeln, die in erster Linie Orientierungsreaktionen
zu kleinen Objekten hin kontrollieren. Diese unter-
schiedlichen dynamischen Eigenschaften finden in den
entsprechenden Komponenten der Verhaltensreaktion
ihre genaue Entsprechung [62].

Die Experimente, die zu Evidenzen fiir einen zeitlichen
Integrator im Landesystem fithrten, sind notwendiger-
weise anders geartet. Dies liegt daran, dal im Gegen-
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Fig. 10. Zeitliche Filterung der Kontrollsysteme fiir kompensatori-
sche Drehreaktionen (a) und Landereaktionen (b). a) Mittlere Am-
plitude der optomotorischen Drehreaktion der Stubenfliege Musca
domestica (O) und der Antwort einer HS-Zelle der SchmeiBfliege
Calliphora erythrocephala (@) als Funktion der Oszillationsfre-
quenz eines Streifenzylinders (siehe Einschaltfigur). Die Verhaltens-
reaktion und die Zellantwort hiangen unterschiedlich von der Fre-
quenz ab. Wihrend die Drehreaktion ihre maximale Amplitude bei
niedrigen Frequenzen hat, antwortet die Zelle am stédrksten bei 2
Hz. Dieser Unterschied weist auf eine Art Tiefpafifilter zwischen
der Lobulaplatte und dem motorischen Ausgang fiir kompensatori-
sche Drehreaktionen hin (Verhaltensreaktionen aus [60]; elektro-
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physiologische Daten: Egelhaaf, unverdffentlicht). b) Latenz der
Landereaktion von Musca als Funktion des Zeitintervalls zwischen
einem unterschwelligen Vorrejz S, von 150 ms Dauer und einem
Testreiz S,. Bei beiden Reizen wurde das Muster von vorne nach
hinten bewegt. Fiir ein Zeitintervall von 5 ms verkiirzt sich die La-
tenz, verglichen mit der Situation ohne Vorreiz, von 310 ms (Daten-
punkt auf der rechten Seite des Diagramms) auf 140 ms. Der Ein-
fluB des Vorreizes nimmt mit zunehmendem Zeitintervall ab. Nach
1 s kann jedoch immer noch ein kleiner, aber signifikanter Effekt
gemessen werden. Dies legt die Annahme eines zeitlichen Integra-
tors mit Leck im Landesystem der Fliege nahe (Daten aus [61])



satz zu den Kontrollsystemen der Drehreaktionen im
Landeverhalten keine kontinuierliche zeitabhingige
Ausgangsvariable mefibar ist. Das Ausstrecken der
Beine (siche oben) erlaubt es lediglich, den Zeitpunkt
des Auftretens dieser Alles-oder-Nichts-Reaktion zu
registrieren. Man kann sich vorstellen, dal} diese im-
mer dann ausgelost wird, wenn ein internes Signal eine
bestimmte Schwelle iiberschreitet [25]. Die Latenz des
Beinreflexes variiert jedoch graduiert in Abhingigkeit
von der Reizstirke. In dem Experiment von Fig. 10b
wird die Latenz der Landereaktion auf einen Testreiz
durch einen vorausgehenden unterschwelligen Vorreiz
verkiirzt. Dieser verkiirzende Einflull nimmt mit zu-
nehmendem Zeitintervall zwischen Vor- und Testreiz
ab [14, 15, 61]. Dieses Resultat wire ohne einen zeit-
lichen Integrator im Landesystem kaum zu erkléren.
Zieht man nidmlich die dynamischen Eigenschaften der
lokalen Bewegungsdetektoren in Betracht [42, 63],
sollte der Vorreiz die Latenz auf den nachfolgenden
Testreiz nicht iiber einen Zeitraum von mehreren hun-
dert Millisekunden beeinflussen. Interessanterweise ist
diese Art zeitlicher Integration im Gegensatz zu den
bewegungsempfindlichen Elementen der Lobulaplatte
in denjenigen Neuronen des Halskonnektivs reprisen-
tiert, die dhnlich wie das Landeverhalten vorzugsweise
durch expandierende Reizmuster aktiviert werden
[27].

Obwohl die zeitliche Verarbeitung der Bewegungsin-
formation im Autopiloten und im Landesystem for-
mal durch dieselben Operationen charakterisiert wer-
den koénnen, scheint sich ihre funktionelle Bedeutung
erheblich zu unterscheiden. Weil die selbsterzeugten
Drehungen der Fliege im Freiflug kurz und schnell
sind [59], dndern auch die mit ihnen einhergehenden
Grofifeldbewegungen schnell ihre Richtung. Dank der
dynamischen Eigenschaften des Autopiloten werden
jedoch diese aktiven Abweichungen vom Kurs kaum
durch kompensatorische Drehungen behindert [60].
Die spezifische dynamische Filterung der Signale im
Autopiloten der Fliege scheint somit zu verhindern,
dall aktive Drehungen optomotorisch kompensiert
werden. Dies zeigt, daB das visuelle System sorgfiltig
auf die dynamischen Eigenschaften der retinalen Be-
wegungsmuster abgestimmt ist, die unter natiirlichen
Bedingungen aktiv von der Fliege erzeugt werden. Im
Gegensatz hierzu scheint die funktionelle Bedeutung
eines zeitlichen Integrators im Landesystem (zusam-
men mit einer Schwellenoperation) darin zu liegen,
dal} unterschiedliche Reizstéirken graduiert iiber einen
groflen Bereich in Reaktionszeiten umgesetzt werden
konnen. So fiihrt ein schwacher Reiz, z.B. ein langsam
expandierendes Reizmuster, nur zu einem langsamen
Anwachsen des zeitlich integrierten Signals und des-
halb zu einer groflen Latenz, wihrend ein starker Reiz,
wie ein schnell expandierendes Muster, eine viel kiirze-

re Zeit braucht, um die Schwelle zu erreichen. Ein zeit-
licher Integrator erméglicht somit auf einfache Weise
eine um so frithere Auslésung der Landereaktion, je
hoher die Anfluggeschwindigkeit der Fliege auf ein po-
tentielles Landeobjekt ist. Dies gewéhrleistet eine si-
chere Landung.

Schlufifolgerungen

Die fiir die Flugkontrolle wichtigen Charakteristika
der retinalen Bewegungsmuster werden in eciner Se-
quenz von Verarbeitungsschritten ausgewertet (Fig.
11): 1) Die erste explizite Représentation von Bewe-
gung wird parallel durch zweidimensionale retinotope
Felder von lokalen Bewegungsdetektoren gewonnen.
2) Diese Reprisentation von Bewegung spaltet sich in
verschiedene Bahnen auf, die spezifisch auf unter-
schiedliche retinale Bewegungsmuster abgestimmt sind
und verschiedene Kontrollsysteme des Orientierungs-
verhaltens mit visueller Information versorgen. Die
geometrischen Eigenschaften der jeweiligen Bewe-
gungsmuster werden durch intra- und interokulire
rdumliche Integration von lokaler Bewegungsinforma-
tion extrahiert. 3) Bevor jedoch diese Systeme ihren
EinfluB} auf die entsprechenden motorischen Kontroll-
zentren ausiiben, werden ihre Signale durch zeitliche
Filterung auf die charakteristischen dynamischen Ei-
genschaften der retinalen Bewegungsmuster abge-
stimmt, die in den Flugmandvern auftreten.

Drei Kontrollsysteme wurden hier beschrieben. Eines
von ihnen antwortet am stiarksten auf kohérente rota-
torische Grofifeldbewegung der gesamten visuellen
Umwelt des Tiers; als Teil des Autopiloten der Fliege
signalisiert es unwillkiirliche Abweichungen vom Kurs
und fithrt zu deren Korrektur durch kompensatorische
Drehreaktionen. Ein anderes System signalisiert die re-
tinalen Bildverschiebungen kleiner Objekte; es detek-
tiert also diese Objekte und kontrolliert Orientierungs-
reaktionen zu ihnen hin. Das dritte Kontrollsystem
schlieBlich antwortet am stirksten auf eine Expansion
des retinalen Bilds, die z.B. bei Anndherung der Fliege
an einen potentiellen Landeplatz auftritt, und 1ost
Landereaktionen aus.

Mit allen diesen Problemen visueller Informationsver-
arbeitung ist natiirlich nicht nur die Fliege konfron-
tiert, sie miissen quer durch das Tierreich von Bewe-
gungssehsystemen gelst werden. Es stellt sich deshalb
die Frage, ob es &hnliche Losungen fiir diese gemeinsa-
men Probleme gibt oder ob die hier vorgeschlagenen
Mechanismen nur bei der Fliege eine Rolle spielen.
Dank elektrophysiologischer, verhaltensphysiologi-
scher und psychophysischer Studien gibt es mittlerwei-
le recht gute Evidenzen dafiir, daf} die der lokalen Be-
wegungsdetektion zugrunde liegenden Mechanismen
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Fig. 11. Zusammenfassung der wichtigsten Verarbeitungsschritte
von Bewegungsinformation im visuellen System der Fliege. 1) De-
tektion von Bewegung durch retinotope Felder von lokalen Bewe-
gungsdetektoren; nur drei Detektoren sind gezeigt; die Abkiirzun-
gen sind in Fig. 5 erklért. 2) Diese Reprisentation von Bewegung
spaltet sich in drei Bahnen auf, die durch intra- und interokulire In-
tegration die retinalen Bewegungsmuster extrahieren: kohérente
rotatorische GroBfeldbewegung um die Hochachse des Tiers, Rela-
tivbewegung zwischen einem Objekt und seinem Hintergrund, Mu-
sterexpansion. Die Pfeile deuten die Richtungsselektivitdt der Aus-
wertemechanismen an; gefiillte bzw. offene Pfeilspitzen bedeuten
Erregung bzw. Hemmung, lange bzw. kurze Pfeile Kleinfeld- bzw.
GroBfeldbewegung. 3) Zeitliche Filterung der Reprisentationen
von kohirenter Grofifeldbewegung und Musterexpansion. Die Si-
gnale vor und nach dem Filter sind schematisch wihrend des Be-
ginns einer Bewegung mit konstanter Geschwindigkeit gezeigt. Im
Gegensatz zur riumlich integrierten Bewegungsdetektorantwort
(obere Signalspuren) steigen die zeitlich integrierten (bzw. tiefpaB3-
gefilterten) Signale (untere Signalspuren links und rechts) nach Be-
wegungsbeginn nur langsam an. Die verschiedenen visuellen Aus-
wertesysteme sind an der Kontrolle verschiedener Typen visueller
Orientierungsreaktionen beteiligt

sich in phylogenetisch so entfernten Arten wie Insek-
ten und Menschen nicht wesentlich unterscheiden [33].
Auch fiir die Auswertung von retinalen Bewegungs-
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mustern scheint es gemeinsame Strategien zu geben.
Dies wird dadurch nahegelegt, dafl auch in anderen In-
sekten und sogar bei Wirbeltieren Neuronen gefunden
wurden, die spezifisch die verschiedenen Bewegungs-
muster reprisentieren [64—72]. Auch fiir das visuelle
System des Menschen wurden entsprechende Auswer-
temechanismen postuliert [73 — 75].

Diese Ahnlichkeiten sprechen fiir gemeinsame Strate-
gien der Verarbeitung von Bewegungsinformation in
groflen Teilen des Tierreichs und unterstreichen somit
die Bedeutung relativ einfacher Systeme, wie z.B. der
Fliege, fiir die Aufklirung der zugrunde liegenden
neuronalen Mechanismen.
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