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WHAT THE PAPER SAYS - WHAT IT DOESN'T - WHY IT MATTERS

Eine Fliege kann einen Geruch verlieren und dennoch
zuriickkehren. In einer virtuellen Fahne half eine

gemerkte Richtung

Fixierte Fruchtfliegen kehrten wiederholt zu einer Dufigrenze zuriick, nachdem sie in geruchsfreie
Luft gelaufen waren. Verhalten, Modellierung und neuronale Eingriffe stiitzen eine kompakte Erin-
nerung an eine Richtung, keine vollstandige Karte. Das Ergebnis stammt aus einem kontrollierten
Virtual-Reality-Versuch und zeigt noch nicht dieselbe Strategie im freien natiirlichen Flug.
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Neurowissenschaft

Eine Fliege kann einen Geruch verlieren und sich trotzdem

zu ihm zurtickdrehen

Die Fliege hatte den Geruch hinter sich gelassen.

Sie lief weiter durch saubere Luft, manchmal Dutzende Sekunden und Hunderte virtuelle Millime-
ter. Dann drehte sie sich zur {iberschrittenen Grenze zurlick und fand den Duft wieder. In diesem
Moment konnte der Geruch selbst nicht den Weg weisen.

Das ist die zentrale Beobachtung einer neuen Nature-Studie zur Navigation von Fruchtfliegen. Die
Forschenden argumentieren, dass die Fliegen ein kompaktes Richtungsgedachtnis nutzten: keine
Karte der gesamten Duftfahne und keine Erinnerung an die zuriickgelegte Entfernung, sondern eine
gemerkte Peilrichtung zu einer Grenze, die nicht mehr wahrnehmbar war.

Das Ergebnis ist bemerkenswert, weil es zeigt, wie wenig gespeicherte Information geniigen kann.
Es lasst sich aber auch leicht iibertreiben. Diese Fliegen flogen nicht frei durch eine natiirliche Land-
schaft. Sie liefen fixiert auf einer luftgetragenen Kugel in einer streng kontrollierten virtuellen Welt.
Die Studie stiitzt in dieser Apparatur eine vektorbasierte Strategie; sie zeigt nicht, dass Fliegen men-
tale Karten anlegen, erklart nicht jede Form der Geruchsnavigation bei Tieren und identifiziert nicht
die Zellen, in denen eine Erinnerung physisch gespeichert wird.

Der unsichtbare Korridor wurde von Software erzeugt

Eine Duftfahne ist der bewegte Bereich eines Geruchs, der von Luft getragen wird. Im Freien biegt
sich eine Fahne, zerfallt und verbindet sich neu, wenn sich der Wind dndert. Dadurch ist schwer zu
wissen, was ein Tier in jedem Moment genau gerochen hat.

Die Forschenden machten das Problem mit geschlossener Virtual Reality kontrollierbar. Der Korper
der Fliege war iiber einer leichten, auf Luft schwebenden Kugel fixiert. Wahrend die Fliege lief,
mal eine Kamera ungefdhr 60-mal pro Sekunde die Drehung der Kugel. Software libersetzte diese
Drehung in eine virtuelle zweidimensionale Position und Ausrichtung.

Diese Ausrichtung steuerte eine motorisierte Diise, die sich um 360 Grad drehen konnte. Anderte
die Fliege ihre virtuelle Blickrichtung, bewegte sich die Diise um sie herum, sodass der Wind in der
virtuellen Welt der Fliege aus einer stabilen Richtung kam. Gleichzeitig verdnderten Massendurch-
flussregler je nach virtueller Position, wie viel saubere Luft oder Apfelessiggeruch die Antennen
erreichte. Das Uberqueren einer softwaredefinierten Grenze schaltete den Duft daher ein oder aus
und erzeugte einen fiktiven, 50 Millimeter breiten und einen Meter langen Korridor, obwohl die
Fliege die Kugel nie verliel3.

Die Apparatur erzeugte zu jedem Zeitpunkt eine synchronisierte Aufzeichnung der virtuellen
Position, Ausrichtung, des Duftzustands und der Luftstromsteuerung. Daraus rekonstruierten
die Forschenden Bahnen, markierten jeden Ein- und Austritt und maflen, wie direkt die Fliege
zurilickkehrte. Der Wind lieferte den dufleren Richtungshinweis; die eigene Bewegung der Fliege
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bestimmte, wann sie auf eine der beiden Seiten der virtuellen Duftgrenze traf.
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Die Fliege blieb uber einer luftgetragenen Kugel fixiert. Eine Kamera und FicTrac wandelten Kugeldrehung in
virtuelle Bewegung und Ausrichtung um; die Software drehte anschlieBend die Luft-und-Duft-Dise und
schaltete den Duft je nach virtueller Position. In getrennten neuronalen Bildgebungsversuchen zeichnete das
Zwei-Photonen-Mikroskop uber der Fliege calciumabhangige Fluoreszenz von EPG- oder FC2-Neuronen auf,
sodass neuronale Aktivitat mit dem Verhalten in Beziehung gesetzt werden konnte. Das Mikroskop war nicht fur
jeden Verhaltensversuch erforderlich.
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One behavioral cycle at a virtual odor boundary

Wind remained the external direction cue; software switched odor with virtual position.

Neurowissenschaft
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Im kontrollierten Versuch trat eine Fliege kurz in den virtuellen Duftkorridor ein, verlieB ihn, bewegte sich durch
geruchsfreie Luft und kehrte gerichtet zurlick. Das Verhalten stiitzt eine erinnerte Riickkehrrichtung; es verrat
nicht, wo diese Information gespeichert ist.
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Im zentralen Experiment mit dem vertikalen Korridor traten 40 Fliegen wiederholt in den Duft
ein, machten eine Gegenwendung hinaus und kehrten zu derselben Kante zurtick. ,Vertikal® ist die
Bezeichnung der Arbeit fiir die 0-Grad-Geometrie: Die Langsachse des Korridors verlief parallel zur
Richtung gegen den Wind. Es bedeutet nicht, dass die Apparatur aufrecht stand.

Die Autoren nennen dieses Muster Kantenverfolgung. Ein Bout ist eine zusammenhingende
Episode zwischen Grenziiberquerungen: Ein innerer Bout reicht vom Eintritt bis zum Austritt, ein
dulerer Bout vom Austritt bis zur Riickkehr der Fliege. Uber 755 innere Bouts hinweg dauerte ein
Besuch im Mittel 4,9 Sekunden. Wahrend der Riickkehrbewegungen betrug der mittlere Abstand
von der Grenze 10,4 Millimeter. Weniger als 4 % von 793 Bouts liberquerten den Korridor vollstindig
bis zur gegentiberliegenden Kante.

Diese letzten beiden Zahlen beschreiben Bouts, nicht Hunderte unabhangiger Fliegen. Die Unter-
scheidung ist wichtig, weil ein Tier viele Bouts beitragen kann.

Die Riickkehr war nicht blof$ ein fester Reflex gegen den
Wind

Mehrere Experimente priiften einfachere Erklarungen.
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Zunachst veranderten die Forschenden, was entlang des Korridors geschah, wiahrend eine Fliege
gegen den Wind lief. Der Duft konnte zur virtuellen Quelle hin stirker werden, konstant bleiben
oder schwicher werden. Die Fliegen erzeugten in allen drei Fallen dhnliche Bahnen. Eine einfache
Regel wie ,,Geh weiter, wo der Geruch stiarker wird“ kann die Kantenverfolgung in dieser Apparatur
daher nicht erklaren.

AnschlieBend machten sie die seitliche Kante des Korridors zu einem weichen gaul$formigen Profil,
in dem sich die Konzentration allmahlich statt sprunghaft anderte. Die Fliegen sammelten sich nahe
der Flanke, an der sich die Konzentration am schnellsten dnderte, nicht im Zentrum mit dem stark-
sten Geruch. Der relevante Hinweis war daher die seitliche Verdnderung, die eine effektive Grenze
markierte, und nicht ein notwendiger Anstieg zur Quelle entlang des Korridors.

Das bedeutet nicht, dass Konzentrationsgradienten in der Natur nie wichtig sind. Es bedeutet, dass
ein Anstieg in Richtung Quelle fiir dieses Verhalten unter den getesteten Bedingungen nicht notig
war.

Die Forschenden verdnderten auflerdem die Ausrichtung des Korridors. Getrennte Gruppen verfol-
gten vertikale, 45-Grad- und 90-Grad-Korridore, und eine weitere Gruppe traf auf einen Korridor,
der nach Austritten seitlich versprang. Die Gruppengréfen betrugen 40, 21, 20 beziehungsweise 24
Fliegen. Thre duflleren Bahnen dnderten sich mit der Geometrie. Eine allgemeine Regel wie ,Immer
gegen den Wind drehen“ kann diese Flexibilitdt nicht erklaren.

In dieser Anordnung erreichte der Duft beide Antennen innerhalb von ungefahr zwei Millisekun-
den. Die Kombination beidseitiger optogenetischer Aktivierung mit Wind konnte ein kantenverfol-
gungsidhnliches Muster reproduzieren. Optogenetik verwendet lichtempfindliche Proteine, um aus-
gewahlte Zellen zu verdndern. Hier legt das Ergebnis nahe, dass fiir dieses Verhalten kein Links-
rechts-Unterschied in der Ankunftszeit des Geruchs notig war. Es macht den beidseitigen Vergleich
bei frei beweglichen Tieren in anderen Fahnen nicht irrelevant.

Ein Vektor ist kleiner als eine Karte

Ein Vektor ist eine Richtung zusammen mit einer Grée. Die hier niitzliche gespeicherte GrofRe
war vor allem die Richtung: Wohin sollte sich die Fliege drehen, um die Grenze der Duftfahne zu
erreichen? Die Studie fand keine Evidenz dafiir, dass die Fliege eine vollstindige Anordnung der
Fahne oder ihre eigene Position darin speicherte.

Zunachst erzeugten die Autoren kiinstliche Bahnen, indem sie Bestandteile echter Fliegenbewegun-
gen mischten. Sie zogen beobachtete Lauflingen und Drehwinkel zuféllig und fligten sie zusammen.
Einige dieser synthetischen Liufer trafen schlielllich wieder auf die Duftgrenze, wanderten aber
weiter und nahmen weniger direkte Wege als echte Fliegen. Selbst das Hinzuftligen der gewohnlichen
Tendenz der Fliegen, gegen den Wind zu drehen, reproduzierte die kurzen, gerichteten Riickkehrbe-
wegungen nicht. Das reale Verhalten enthielt daher mehr Richtung als eine zufillige Neumischung
derselben Bewegungen.

Als Nachstes bauten die Forschenden ein Modell mit zwei Modi: die Grenze verlassen und zur Grenze
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zuriickkehren. Diese Modi waren keine Etiketten fiir jeden Moment innerhalb oder aulRerhalb des
Dufts. Es waren alternative Steuerungsregeln, zwischen denen wiahrend der Bewegung gewechselt
werden konnte.

Jede Grenziiberquerung gab dem Modell eine Richtung zum Merken. Beim Austritt aktualisierte es
eine Richtung, die wihrend des Entfernens verwendet wurde. Beim Eintritt aktualisierte es eine
getrennte Riickkehrrichtung: im Wesentlichen ,Als ich die Grenze fand, bewegte ich mich in diese
Richtung.“ Bei einer spiteren Riickkehr lenkte diese gemerkte Richtung die simulierte Fliege zuriick
zur Kante.

Die Forschenden passten das Modell an Bahnen der 0-, 45- und 90-Grad-Korridore an. Im zusam-
menfassenden Vergleich erzeugten 72 echte Fliegen und 75 Simulationen dhnliche Bahnstatistiken.
Wurde die beim Eintritt gelernte Riickkehrrichtung entfernt, wurde die Verfolgung bei allen Korrido-
rausrichtungen weniger effizient. Das stiitzt den Nutzen einer Erinnerung an die Eintrittsrichtung;
es beweist nicht, dass das Gehirn der Fliege buchstéblich die Gleichungen des Modells ausfiihrt.

Was bedeutet ,,Gedachtnis” in dieser Arbeit?

Die Forschenden lasen keinen gespeicherten Pfeil direkt aus dem Gehirn einer Fliege. ,Rich-
tungsgedachtnis® ist eine Schlussfolgerung, die durch Verhalten, ein Modell und neuronale
Messungen gestiitzt wird. Das Modell zeigt, dass wenige verdnderliche Richtungen wichtige
Bahnstatistiken reproduzieren konnen. Es beweist nicht, dass die Fliege die Gleichungen
wortlich umsetzt oder dass eine benannte Neuronengruppe der Speicherort ist.

Eine zusitzliche Erfahrung mit einem entgegengesetzt ausgerichteten 45-Grad-Abschnitt verschob
das spatere Verhalten von 10 Fliegen, zusammen mit 29 Modellsimulationen. Das macht die Rich-
tungsdeutung spezifischer als eine nachtragliche Beschreibung, bleibt aber eine modellbasierte In-
terpretation.

Eine Richtungsreferenz und ein aktuelles Ziel

Als Nachstes mafd und storte die Studie die Aktivitdt im Zentralkomplex der Fliege, einer an der
Navigation beteiligten Gehirnregion.

Zwei Signale mit unterschiedlichen Aufgaben

EPG und FC2 sind Bezeichnungen fiir zwei Neuronenpopulationen im Zentralkomplex. EPG-
Aktivitat wirkt wie eine Kompassanzeige: Sie verfolgt die Richtung, in die die Fliege relativ
zum Wind gerade blickt. FC2-Aktivitat ist mit der Richtung verbunden, in die die Fliege zu
gelangen versucht. Ein nachgeschalteter Steuerungsschaltkreis kann die aktuelle Ausrichtung
mit diesem Ziel vergleichen. Die Studie untersucht beide Populationen, zeigt aber nicht, dass
eine von ihnen allein die gesamte Erinnerung speichert.
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EPG-Neuronen tragen ein Richtungssignal: Ihr Aktivitaitsmuster verfolgt die Blickrichtung der Fliege
relativ zu einem aulleren Hinweis. Mithilfe von Calcium-Bildgebung, einem indirekten optischen
MafR neuronaler Aktivitit, fanden die Forschenden, dass die Phase der EPG-Aktivitdt wahrend der
Kantenverfolgung der Ausrichtung relativ zum Wind folgte. Diese Analyse verwendete 16 Versuche
von 9 Fliegen.

Um EPG-Neuronen zu hemmen, veranderten die Forschenden sie so, dass sie GtACR1 exprimierten,
einen durch griines Licht aktivierten Anionenkanal. Eine LED blieb wihrend des gesamten Testver-
suchs eingeschaltet, aktivierte den Kanal und unterdriickte die ausgewahlten Neuronen; dieselbe
Beleuchtung beeintrichtigte genetische Kontrollfliegen nicht.

Wurden EPG-Neuronen auf diese Weise gehemmt, machten 12 Versuchsfliegen weniger wirksame
gerichtete Riickkehrbewegungen als 6 genetische Kontrollfliegen. Die begrenzte Schlussfolgerung
lautet, dass die von der EPG-Aktivitat getragene Richtungsreferenz unter den getesteten Bedingun-
gen fiir wirksame Kantenverfolgung notig war. Dies ist kein Beleg dafiir, dass EPG-Neuronen allein
die Grenzrichtung speicherten.

FC2-Neuronen zeigten eine andere Beziehung. Thre Populationsaktivitat war mit dem aktuellen Nav-
igationsziel verbunden und wies im Versuch vor Drehungen zur Grenze der Duftfahne. Die Bildge-
bung verwendete 6 Fliegen; flir Vergleiche nach Stilllegung wurden je nach Analyse Gruppen von 9
bis 14 Fliegen eingesetzt. Die Stilllegung beeintrichtigte die Kantenverfolgung.

Five evidence layers, five different claims

The cards converge; they are not a directly observed neural chain.
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Verhalten, veranderte Fahnengeometrie, ein angepasstes Modell und zwei neuronale Eingriffe stiitzen
unterschiedliche Teile der Erklarung durch Richtungsgedachtnis. Zusammen stutzen sie eine kompakte
Zielrichtung in diesem kontrollierten Versuch, keine vollstandige Karte und keinen nachgewiesenen zellularen
Speicherort.
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Dies ist zusammenlaufende Evidenz, keine fotografierte Kausalkette. EPG-Aktivitat lieferte eine er-
forderliche Richtungsreferenz. FC2-Aktivitat war mit einer Zielrichtung vereinbar und fiir wirksames
Verhalten nétig. Die Experimente lokalisierten kein einzelnes Gedachtnis-,Engramm® und bewiesen
nicht, dass FC2-Synapsen die Richtung physisch speicherten.

Als grobe Analogie im menschlichen Maf3stab: Stellen Sie sich vor, Sie treten aus einer schmalen
Nebelbank, wihrend ein gleichmaRiger Wind weiterhin anzeigt, wo Norden liegt. Ein Kompass
kann sagen, wohin Sie gerade blicken, doch zur Riickkehr in den Nebel brauchen Sie zusatzlich eine
gemerkte Peilung zu seiner Kante. Der Vergleich der aktuellen Ausrichtung mit dieser gewtinschten
Peilung zeigt, in welche Richtung Sie sich drehen miissen. Eine solche Arbeitsteilung wird hier
fiir EPG- und FC2-Signale vorgeschlagen. Es ist eine erkldrende Analogie, kein Beleg dafiir, dass
Menschen dieselben Zellen oder denselben Algorithmus verwenden.

Das Gedichtnis hing von Handlung ab, nicht nur vom

zeitlichen Duftmuster

In einem Wiedergabeexperiment erhielten die Fliegen dieselbe zeitliche Folge von Duftreizen wie
zuvor, doch das Timing war von ihrem aktuellen Verhalten entkoppelt. Die gelernte Richtungsverzer-
rung wurde iiber die Wiedergabe-Bouts schwacher. Das stiitzt eine operante, handlungsgebundene
Aktualisierung: Entscheidend war nicht nur die passive Exposition gegentiiber einer Duftfolge, son-
dern die Beziehung zwischen Duft und Bewegung der Fliege.

Der Nenner dndert sich zwischen diesen Analysen. Extended-Data-Felder umfassen je nach Vergle-
ich 8 oder 9 Fliegen; die Reihe aufeinanderfolgender Bouts verwendet 8 Fliegen; Bahndarstellun-
gen verlangen mindestens 10 wirksame Eintritte; und die zugehorigen Modellfelder verwenden 21
simulierte Bahnen, die ebenfalls diese Eintrittsschwelle erfiillen. Das ist keine einzige zusammenge-
fasste Stichprobe von acht.

Eine unregelmifligere Duftfahne war niitzlich, blieb aber

virtuell

Die Forschenden spielten aullerdem eine zuvor aufgezeichnete, unregelmalligere Fahne ab. Sie
skalierten sie raumlich und zeitlich um den Faktor fiinf, damit fixierte Fliegen ihr hiufig genug
begegnen konnten. Zehn von zwolf Fliegen gelangten bis auf 50 virtuelle Millimeter an ihre Quelle
heran.

Das sind nicht zehn Fliegen, die eine reale Quelle in freier Luft finden. Es ist Leistung in einer kon-
trollierten Wiedergabe einer naturnahen Fahne.
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Fiir jeden Typ dynamischer Fahne erzeugte das Modell 2.000 Bahnen. Der Vergleich der skalierten
Fahne analysierte 1.850 dieser 2.000, nachdem ein wirksamer Eintritt verlangt und Bahnen
ausgeschlossen worden waren, die zu nahe an der Quelle begannen. Das Gedéchtnis half starker
nahe der Quelle, wo aufeinanderfolgende Begegnungen kohdrente Richtungsstruktur behielten,
und weniger im turbulenteren Bereich weiter gegen den Wind.

Die Einschrankung ist Teil des Ergebnisses. Eine kompakte Richtung kann nur helfen, wenn die Welt
koharent genug bleibt, dass eine frithere Begegnung etwas Niitzliches liber die nichste aussagt.

Was die Studie nicht zeigt

Sie zeigt nicht, dass eine Fliege eine vollstandige raumliche Karte anlegt.

Sie zeigt nicht freien Flug durch eine unveranderte natiirliche Duftfahne.

Sie belegt nicht, dass jede geruchsgeleitete Navigation diese Strategie nutzt.

Sie zeigt nicht, dass EPG- oder FC2-Neuronen der ausschlief3liche physische Speicherort der Erin-
nerung sind.

Sie macht aus dem angepassten Modell nicht den wortlichen biologischen Algorithmus der
Fliege.

Sie lasst sich nicht direkt auf menschliche Navigation {ibertragen.

Die Studie ist dort am stdrksten, wo sie am spezifischsten ist. Die geschlossene Regelung gab den
Forschenden prézisen Zugriff auf jede Duftbegegnung. Anderungen der Geometrie, Wiedergabe,
Modellierung, Calcium-Bildgebung und Stilllegung priiften anschliefend verschiedene Teile
einer gemeinsamen Erklarung. Verhaltens-, Bildgebungs- und Stilllegungskohorten waren jedoch
getrennt; Stichprobengrollen wurden nicht im Voraus festgelegt; Datenerhebung und Analyse
waren weder randomisiert noch verblindet; und weniger als 10 % der fixierten Fliegen wurden
wegen Akklimatisierungs-, Reaktions- oder Trackingproblemen ausgeschlossen.

Diese Grenzen loschen das Phanomen nicht aus. Sie definieren es.

Kurz zus ammengefasst

Fixierte Fruchtfliegen, die durch einen virtuellen Duftkorridor liefen, kehrten wiederholt zu
einer Grenze zuriick, nachdem sie den Geruch hinter sich gelassen hatten. Anderungen von
Konzentration und Korridorgeometrie, ein angepasstes Umschaltmodell, neuronale Bildgebung
und optogenetische Stilllegung stiitzen eine Erklarung, nach der die Fliege eine kompakte gemerkte
Richtung statt einer vollstandigen Karte nutzt. EPG-Neuronen lieferten eine erforderliche Rich-
tungsreferenz, wihrend FC2-Aktivitdt mit der aktuellen Zielrichtung vereinbar war. Das Ergebnis
ist auf einen kontrollierten Laufversuch begrenzt; es identifiziert weder den zelluldren Speicherort
des Gedachtnisses noch zeigt es dieselbe Berechnung im freien natiirlichen Flug.
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Niichtern gepriift

Was die Arbeit zeigt: In einem fixierten Versuch mit geschlossener Regelung machten Fliegen
gerichtete Riickkehrbewegungen zu virtuellen Duftgrenzen, die sie nicht mehr wahrnehmen
konnten. Mehrere Verhaltenskontrollen, Modellierung und neuronale Eingriffe stiitzen eine
vektorbasierte Strategie.

Was erschlossen wird: Dass das Verhalten ein kompaktes Richtungsgedachtnis nutzt und dass die Ak-
tivitdt der FC2-Population ein aktuelles Navigationsziel darstellt. Der Geddchtnisinhalt wurde nicht
direkt ausgelesen.

Was sie nicht zeigt: Eine vollstandige mentale Karte, eine universelle Geruchsstrategie, Leistung
im freien Flug in einer natiirlichen Fahne, einen einzelnen Gedédchtnisspeicherort oder ein men-
schliches Gegenstiick.

Wichtigste Einschrinkungen: Eine Artund eine kontrollierte Apparatur; unterschiedliche Fliegenko-
horten und Analyseeinheiten zwischen Experimenten; indirekte Calciumsignale; Notwendigkeit-
stests, die keine Hinreichendheit beweisen; und eine naturnahe Fahne, die wiedergegeben und
skaliert wurde.

Wie viel Vertrauen sollte ein allgemeines Publikum haben? Hohes Vertrauen darin, dass das
Phianomen der gerichteten Riickkehr in dieser Apparatur real ist und dass richtungs- und zielbe-
zogene Aktivitit im Zentralkomplex wichtig ist. Mittleres Vertrauen in das Modell als kompakte
Erklarung. Geringes Vertrauen in jede Behauptung, die es unverdndert auf den freien Luftraum
iibertrigt oder als vollstindige Karte bezeichnet.
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