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Bewegungssehens weitestgehend identifi -
ziert werden. Zunächst wandeln Photorezep-
torzellen in der Retina der Fliegen, welche 
aus 800 Einzelaugen oder Ommatidien beste-
hen, die Energie von Photonen in neuronale 
Signale um. Die Photorezeptorzellen bilden 
Synapsen mit den Lamina-Zelltypen L1, L2 
und L3 (Abb. 1D, [3, 4]). Jeder dieser Zellty-
pen ist wiederum 800-mal zu fi nden und ist 
retinotop organisiert, was bedeutet, dass 
benachbarte Zellen im visuellen System 
benachbarte Punkte im Raum abbilden. L1-, 
L2- und L3-Neurone sind essenzielle Bestand-
teile des Bewegungssehens. Sie antworten 
auf Helligkeit und Kontraste auf unterschied-
liche Weise [5, 6] und geben diese Signale an 
Interneurone der Medulla weiter: die 
Transmedulla(Tm)-Neurone und Medulla-
intrinsische(Mi)-Neurone (Abb. 1D, [3, 4]). 
Hier teilen sich die visuellen Netzwerke in 
Zellen auf, die auf Kontrastveränderungen 
nach hell (ON) oder dunkel (OFF) reagieren, 
(Abb. 1D). Die Interneurone der Medulla zei-
gen unterschiedliche zeitliche Kinetiken [7, 
8, 9]. Dies ist essenziell für die Berechnung 
von Bewegungsinformation, weil es den Ver-
gleich von zeitlich versetzten Lichtsignalen 
ermöglicht [4]. Zusätzlich müssen noch 
benachbarte Punkte im visuellen Raum ver-
glichen werden, was durch die räumlich ver-
setzte Verschaltung der Interneurone auf die 
Dendriten der ersten richtungsselektiven 
Zellen, T4 und T5, geschieht (Abb. 1E, [10]). 
T4-Neurone reagieren auf sich bewegende 
helle Kanten (ON) und T5-Neurone reagieren 
auf sich bewegende dunkle Kanten (OFF; [4, 
11]). 

Die richtungsselektiven T5-Neurone 
er halten z. B. Input von den Medulla-Neuro-
nen Tm1, Tm2, Tm4 und Tm9. Während Tm1, 
Tm2 und Tm4 postsynaptisch zu L2 sind und 
gemeinsam einen großen Teil der L2-Synap-
sen abgreifen, ist Tm9 postsynaptisch zu L3 
[4]. Das L3-Tm9-T5-Netzwerk hätte bei einem 
ausschließlich anatomischen Ansatz vermut-
lich keine Beachtung gefunden, da Tm9 viel 
weniger Synapsen mit Laminaneuronen bil-
det als die anderen Tm-Neurone (Abb. 1E). 
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 ó Für viele Tiere ist die Detektion von Bewe-
gungsreizen essenziell, um sich fortzubewe-
gen, um Nahrung zu fi nden, um Beute zu 
jagen oder Raubtieren zu entkommen. 
Zudem gilt das Verständnis des Bewegungs-
sehens als eine paradigmatische neuronale 
Rechenoperation. Um die Richtung von 
Bewegung zu detektieren, müssen Hellig-
keitsveränderungen an mindestens zwei 
Punkten im Raum zu zwei verschiedenen 
Zeitpunkten verglichen werden. Motiviert 
durch mathematische Modelle, die bereits in 
den 1960er-Jahren zeigten, wie Bewegungs-
sehen algorithmisch funktionieren kann, 
wurden die zugrunde liegenden Schaltkreise 
und zellulären Mechanismen in den letzten 
Jahren entschlüsselt.

Vertebraten und Invertebraten stehen 
hierbei vor der gleichen Aufgabe: Aus Licht-
reizen (Photonen) muss die Bewegungsrich-
tung errechnet werden. Auf den ersten Blick 
sehr unterschiedlich erscheinende Sehsys-
teme, an denen das Bewegungssehen unter-
sucht wurde, wie z. B. die Retina der Maus 
und des Salamanders, oder das visuelle Sys-
tem von Fliegen, weisen sowohl in ihrer 
Struktur, Funktionalität, und Entwicklung 
erstaunliche Gemeinsamkeiten auf [1]. Der-
artige Ähnlichkeiten ermöglichten es, gene-
relle Mechanismen neuronaler Verarbeitung 
in Modellsystemen wie der Fliege Drosophila 
melanogaster aufzuklären. In Drosophila wur-

den verschiedene, komplementäre Ansätze 
zur Identifi kation der Schaltkreise des Bewe-
gungssehens genutzt. Zum einen wurden 
mithilfe der Elektronenmikroskopie (EM) 
einzelne Neuronentypen und deren neurona-
le Verknüpfungen beschrieben, indem ein 
ganzes Fliegengehirn Schicht für Schicht 
rekonstruiert wurde. Diese präzise anatomi-
sche Rekonstruktion des Gehirns, auch Kon-
nektom genannt, enthält zusätzliche Infor-
mationen über sowohl die Anzahl synapti-
scher Verbindungen zwischen Nervenzellen 
als auch den verwendeten Neurotransmitter 
eines bestimmten Neuronentyps (Abb. 1A). 
Zum anderen konnte mithilfe von geneti-
schen Methoden die Funktion eines Neurons 
getestet werden. Wir blockierten z. B. mit 
genetischen Tricks die Expression von 
>1.000 verschiedenen neuronalen Zelltypen 
im Gehirn der Fliege und „fragten“ die Fliege, 
ob sie noch Bewegung erkennen kann 
(Abb. 1B, [2]). Hierzu quantifi zierten wir die 
Verhaltensantworten der Fliege auf Bewe-
gungsreize (Abb. 1B).  Die physiologischen 
Eigenschaften der so identifizierten Zell-
typen konnte mithilfe der Zwei-Photonen-
Mikroskopie in vivo charakterisiert werden. 
Hierzu wurden die neuronalen Antworten 
auf visuelle Reize durch Änderung von Kal-
ziumsignalen gemessen (Abb. 1C).

Durch eine Kombination beider Methoden 
konnten die neuronalen Schaltkreise des 
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zeigten jedoch, dass diese Zellen essenziell 
für die Bewegungsdetektion sind [2, 7]. 

 Stabiles Sehen, wenn sich 
Lichtverhältnisse schnell verändern
Die korrekte Verarbeitung aller visueller 
Informationen inklusive der Verarbeitung 
von Bewegung wird dadurch herausgefor-
dert, dass sich die Lichtverhältnisse konti-
nuierlich ändern. Das passiert zum einen im 
Laufe des Tages und damit auf Zeitskalen, 
auf denen Photorezeptoren selbst ihre Sensi-
tivität verändern, sie adaptieren. Allerdings 
verändert sich die Helligkeit in unserer 
natürlichen Umgebung auch viel schneller 
als Photorezeptoren adaptieren können – 
z. B., wenn wir uns selbst bewegen, oder 
unseren Blick in den Schatten richten 
(Abb. 2A). „Stabiles Sehen“ bedeutet, dass 
die visuelle Wahrnehmung, oder durch visu-
elle Reize gesteuertes Verhalten, mit dem 
Kontrast skaliert, d. h. mit der relativen Ver-
änderung des visuellen Reizes, unabhängig 
von der Helligkeit des Hintergrunds. Um 
Kontraste unabhängig von der sich verän-
dernden Helligkeit des Hintergrunds codie-
ren zu können, muss es also einen zusätzli-
chen Mechanismus geben, der schneller ist 
als Photorezeptor-Adaptation. Diesen Mecha-
nismus haben wir kürzlich in Drosophila 
entdeckt [5]. Erste Hinweise dazu gaben 
physiologische Messungen der visuell 
gesteuerten Kalziumsignale in den L1-, L2- 
und L3-Neuronen mithilfe der Zwei-Photo-
nen-Mikroskopie in vivo [5, 6]. L2-Neurone 
reagieren mit phasischen Antworten auf Ver-
änderungen der Helligkeit und codieren Kon-

¯ Abb. 1: Methoden zur Untersuchung visuel-
ler Schaltkreise. A, EM-Rekonstruktion neuro-
naler Netzwerke. B, Drehbewegungen von auf 
einem luftgepolsterten Ball positionierten Flie-
gen auf Bewegungsreize auf visuelle Reize (hier: 
Rotation). Genetische Blockade der neuronalen 
Aktivität eines Zelltyps (z. B. in den Interneuro-
nen L3) führt zur Reduktion der Verhaltensant-
wort (grün). C, Messungen der in vivo-Kalzium-
antworten auf visuelle Reize mithilfe der Zwei-
Photonen-Mikroskopie. Das Interneuron Tm9 
experimiert den genetisch codierten Kalziumin-
dikator GCaMP6f und reagiert (blau) auf Licht-
reize unterschiedlicher Helligkeit. D, Übersicht 
des visuellen Systems von Drosophila und der 
wichtigsten Zelltypen des Bewegungssehens, 
inklusive der L3- und Tm9-Interneurone (siehe B 
und C). E, Konnektivität im OFF-Signalweg, d. h. 
der Zellen, die speziell auf Kontrastreduktion 
reagieren. Die Zahlen und Größe der Kreise zei-
gen die Anzahl der Synapsen an, die aus EM-
Rekonstruktionen (A) bekannt sind.
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trast, während L3-Neurone tonische Ant-
worten zeigen, welche die jeweilige Hellig-
keit widerspiegeln und dann aktiv sind, 
wenn es dunkel ist [2, 5, 6]. Damit steht 
dem visuellen System also ein Signal zur 
Verfügung, welches berichtet, dass es gera-
de dunkler geworden ist. Blockiert man die 
Aktivität der L3-Neurone, antworten die 
Fliegen nicht mehr stabil auf visuelle Reize. 
In diesem Fall zeigen sie geringere Verhal-
tensantworten auf den gleichen Kontrast, 
wenn der Hintergrund dunkel ist, als wenn 
der Hintergrund hell ist. Die Helligkeitsin-
formation des L3-Neurons dient als schnel-
les Korrektur signal, um Kontrast auch 
unter dynamischen Bedingungen stabil zu 
berechnen (Abb. 2B, [5]). 

Codierung globaler 
Bewegungsmuster
Wie bereits oben erwähnt, verändern sich 
die Bedingungen, unter denen wir sehen, 
kontinuierlich. Dies passiert nicht nur 
dadurch, dass sich die (Helligkeits-)Verhält-
nisse der Umwelt verändern, sondern auch 
dadurch, dass wir uns selbst bewegen. 
Durch unsere Eigenbewegung verursachen 
wir komplexe Bewegungsmuster auf unse-
ren Augen, den optischen Fluss. Auch in 
der Fliege erzeugt jedes Flugmanöver ein 
Bewegungsmuster, welches mithilfe vieler 
einzelner Bewegungsvektoren beschrieben 
werden kann (Abb. 3A). Jeder einzelne die-
ser Bewegungsvektoren kann als Signal der 
lokalen richtungsselektiven T4/T5-Neuro-
ne betrachtet werden, die wir im ersten 
Abschnitt beschrieben haben. Man hat lan-
ge gedacht, dass es vier Arten von T4/

T5-Neuronen gibt, die jeweils auf eine von 
vier Bewegungsrichtungen reagieren: auf-
wärts, abwärts, links und rechts [11]. Wie 
das visuelle System daraus die komplexen 
globalen Bewegungsmuster berechnen soll, 
war völlig unklar, zumal diese von Zellen 
codiert werden, die den T4/T5-Neuronen 
direkt nachgeschaltet sind. Wir konnten 
dieses Problem adressieren, indem wir die 
Populationsantwort der T4/T5-Neurone 
analysierten, d. h. die visuellen Antworten 
von vielen T4/T5-Neuronen, die über das 
visuelle System der Fliegen verteilt sind 
[12]. Diese Arbeit zeigte zum einen, dass es 
nicht vier, sondern sechs unterschiedliche 
Typen von T4/T5-Neuronen gibt (Abb. 3B). 
Dies passt viel besser zur hexagonalen 
Architektur des Auges der Fliege, da Bewe-
gung durch Vergleich von Helligkeitsverän-
derungen von benachbarten Punkten im 
Raum berechnet wird. Zum anderen zeigten 
unsere Messungen, dass innerhalb jedes 
Typs die präferierte Richtung nicht uniform 
ist, sondern benachbarte T4/T5-Zellen 
jeweils leichte Unterschiede in der Rich-
tung des Bewegungsvektoren zeigen, wel-
che einem globalen Bewegungsmuster 
erzeugt durch Eigenbewegung entspricht 
(Abb. 3B und 3C, [12]). Die lokal richtungs-
selektiven T4/T5-Neurone bilden also als 
Population bereits globale Bewegungsmus-
ter ab. Das bedeutet für die nachgeschalte-
ten Zellen, das sie das Rad nicht neu erfi n-
den müssen, sondern dass sie komplexere 
Bewegungsmuster, die den Verhaltensma-
növern der Fliegen entsprechen, direkt aus 
diesen sechs globalen Mustern berechnen 
können. ó

˚ Abb. 2: Stabiles Sehen bei sich verändernden Lichtverhältnissen. A, Wenn sich die Hellig-
keit der Umgebung schnell verändert, z. B. weil eine Fliege in den Schatten fl iegt, ist das eine 
He rausforderung für die Kontrastberechnung (z. B. des Apfels relativ zum Hintergrund). B, Bei 
plötzlicher Verdunkelung wird ein neuronales Kontrastsignal (blau) durch ein korrigierendes 
Hellig keitssignal (grün) korrigiert, um zu stabilem Verhalten (schwarz) zu führen. C, Antworten 
von L3-Neuronen, die einen genetisch codierten Kalziumindikator exprimieren, auf visuelle 
Reize unterschiedlicher Helligkeit (0 = dunkel, Imax = maximale Helligkeit der visuellen Stimula-
tion). L3 ist aktiver, je dunkler der visuelle Reiz und liefert das Korrektursignal in (B).
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˚ Abb. 3: Die Population richtungsselektiver T4/T5-Zellen codiert globale Bewegungsmuster erzeugt durch Eigenbewegung. A, Eigenbewegung führt 
zu komplexen optischen Bewegungsmustern, hier durch den Flug einer Fliege. B, Die zirkulären Histogramme zeigen die Richtungsselektivität von 
∼3.500 T4/T5-Zellen (siehe Schema in Abb. 1D). Die Population von T4/T5 bildet alle Bewegungsrichtungen ab (schwarze Striche im Polardiagramm) 
und lässt sich in sechs Subtypen unterteilen. C, Jeder dieser sechs Subtypen codiert ein Bewegungsmuster erzeugt durch Eigenbewegung.
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