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eine Ersatzschaltung, die summarisch die Zweige des
aktiven und passiven Ionentransports abbildet, nach
reizanaloger Parameterverinderung grundsitzlich die
gleichen Potentialformen zeigt, wie sie bei der elektro-
physiologischen Ableitung an biologischen Receptoren
zu finden sind. Die Modellvorstellung und die danach
aufgebaute Ersatzschaltung erlaubt somit eine sinn-
volle Ordnung einer Vielzahl experimenteller Ergeb-
nisse am biologischen Objekt. Es wird moglich, Teil-
zusammenhidnge kausal nach den Gesetzen der Bio-
physik und Biochemie zu erkliren.
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Zusammenfassung. Am Subcoxalgelenk befinden sich auBer
den schon bekannten Borstenfeldern Proprioreceptoren in
Form von vier Borstenreihen an der Coxa. — Die Bewegung
des Femur-Tibia-Gelenkes wird von einem Chordotonalorgan
gemessen, das an der Basis des Femur liegt. Vom Receptor
zieht eine cuticulare Sehne (Receptorsehne) zum Femur-
Tibia-Gelenk. Die wichtigsten Nervenveriistelungen im Femur
und eine anormale Lage des Chordotonalorganes werden
beschrieben. — Das Chordotonalorgan ist Glied eines Regel-
kreises zur Stabilisierung des Femur-Tibia-Gelenkes. Dieser
Regelkreis adaptiert, mindestens bei hoherer Belastung,
langsam, aber vollstindig. — Wirkt bei einem senkrecht vom
Korper abstehenden Bein eine Kraft in Richtung der Quer-
achse auf das Tier ein, ist in der normalen Kaorperhaltung die
Auslenkung des Tibia-Tarsus-Gelenkes fiir kurze Zeit pro-
portional zur einwirkenden Kraft. Die Regelkreise der beiden
Korperseiten beeinflussen sich nicht gegenseitig. — Die von
der Streckmuskulatur erzeugte Kraft ist um so grofer, je
starker der Receptor vor Beginn des Reizes gedehnt war. —

Wird die Receptorsehne nach auflen gezogen, streckt das Tier
das Femur-Tibia-Gelenk. Wird die Receptorsehne nach
innen geschoben, beugt es das Femur-Tibia-Gelenk. Dabei
ist ebenfalls vollstindige Adaptation zu beobachten. — Die
Streckung der Tibia (in Winkelgraden) ist proportional dem
Logarithmus der Bewegung der Receptorsehne nach aufien.
Die Reaktion ist um so stirker, je mehr der Receptor vor Be-
ginn des Reizes gedehnt war. — Die Beugung der Tibia (in
Winkelgraden) ist proportional dem Logarithmus der Bewe-
gung der Receptorsehne nach innen. Auch diese Reaktion ist
um so stiirker, je mehr der Receptor vor Beginn des Reizes
gedehnt war. — Wird eine senkrechte Lauffliche von der Seite
beleuchtet, stellen sich die Tiere teils in eint Resunltierende
zwischen Licht- und Schwerkraftrichtung ein, teils wenden
sie sich vom Licht ab. — Der Mittelwert der Winkel zwischen
Tierlingsachse und Schwerelot (o) ist bei den dem Licht zu-
gekehrten Tierstellungen von der Lichtintensitit und dem
Winkel zwischen Lichtrichtung und Schwerelot abhingig. —
Er ist unabhingig von Korpergewicht und Hangneigung.
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Die Streuung wird bei erhohtem Korpergewicht kleiner. —
Abschaben der Sinnesborsten an den Subcoxalgelenken ver-
kleinert den Mittelwert der Winkel ;. Werden die Sehnen
der femoralen Chordotonalorgane der nach oben zeigenden
Korperseite durchtrennt, wird der Mittelwert der Winkel o,
kleiner. Bei derartig operierten Tieren wird der Mittelwert
der Winkel «; nach Erhohung des Korpergewichtes grofler. —
Werden die Sehnen der femoralen Chordotonalorgane der nach
unten zeigenden Korperseite durchtrennt, wird der Mittelwert
der Winkel «, grofler als bei intakten Tieren. Bei derartig
operierten Tieren wird der Mittelwert der Winkel ; nach
Erhéhung des Korpergewichtes wieder kleiner. — Werden
die Sehnen der femoralen Chordotonalorgane einer Korper-
seite durchtrennt, weichen die Tiere auf einer senkrechten
Fliche zur operierten Korperseite hin von der Senkrechten ab
(intakte Tiere laufen unter denselben Bedingungen etwa senk-
recht nach oben oder unten). Der Winkel zwischen Korper-
langsachse und Schwerelot ist bei den operierten Tieren um so
kleiner, je groBer das Korpergewicht und je grofer die Hang-
neigung ist. — Die Genauigkeit, mit der ein einmal einge-
schlagener Kurs nach Drehung der Lauffliche wieder auf-
genommen wird, ist um so grofer, je steiler die Lauffliche
steht. — Bei der Orientierung im Schwerefeld liegt die Labili-
tiatsstellung fiir die Stabilitédtsstellungen 0° und 180° ungefihr
gegeniiber der jeweiligen Stabilitétsstellung. — Es wird fest-
gestellt, das Tier verhalte sich in allen Experimenten so, wie
wenn bei ihm die von der negativen Geotaxis ausgeloste Dreh-
tendenz als Quotient aus der Belastung in Richtung der Quer-
achse und dem Betrag der Belastung in Richtung der Lings-
achse gebildet wiirde. Ein Minimalmodell fiir die Bildung der
Drehtendenz wird aufgestellt. Theoretisch denkbare Moglich-
keiten zur Verschiebung der Stabilitits- und Labilitdts-
stellung werden diskutiert.

A. Einleitung

Die Schwerkraft unterscheidet sich von anderen
Sinnesreizen, die auf ein Tier einwirken, vor allem
dadurch, daB ihr Betrag und ihre Richtung unter
natiirlichen Bedingungen konstant bleiben. Diese
Konstanz macht die Schwerkraft zu einem idealen
Bezugssystem fiir die Bestimmung der Lage eines
Korpers im Raum. Im Tierreich sind Sinnesorgane,
die die Winkel zwischen den einzelnen Korperachsen
und dem Schwerelot messen, weit verbreitet. Der
wichtigste Typ eines solchen Schweresinnesorganes
ist die Statocyste. Sie tritt in nahezu sémtlichen
Tierstimmen jeweils mindestens bei einigen Arten auf.
Landlebende Insekten besitzen keine Statocysten.
Die Winkel zwischen den Xorperachsen und dem
Schwerelot werden bei diesen Tieren auf folgende
Weise ermittelt: Versndert ein Tier seine Lage im
Raum, greift die Schwerkraft an den einzelnen Korper-
teilen in einem anderen Winkel an als vorher. Damit
verdndert sich die Belastung der Gelenke zwischen
diesen Korperteilen. Passive Verdnderungen der Ge-
lenkstellungen werden die Folge sein. Gelenkstel-
lungen werden von sog. Proprioreceptoren gemessen.
Offensichtlich werden die Meldungen einiger Pro-
prioreceptoren tiiber schwerkraftbedingte Lagever-
dnderungen einzelner Korperabschnitte dazu beniitzt,
die Stellung des Koérpers im Raum zu ermitteln.

In einer fritheren Arbeit (BAssLEr 1961) wurde
die Hypothese ausgesprochen, dafl landlebende In-
sekten firr die Bestimmung der Schwerkraftrichtung
immer die Meldungen von mehreren verschiedenen
Proprioreceptoren auswerten. Diese Hypothese ist
bis heute bestdtigt durch Untersuchungen an Honig-
bienen (LINDAUER und NEDEL 1959, MaRkL 1962),
an Ameisen (MARKL 1962) und an Mehlkéifern (Biss-
LER 1961). Auch Befunde bei Forficula (WEYRAUCH
1929) und Aédes (BAssLER 1958, 1961) deuten in diese
Richtung.

In den erwihnten Arbeiten wurde lediglich fest-
gestellt, daB bestimmte Proprioreceptoren fiir die
Wahrnehmung der Schwerkraftrichtung von Bedeu-
tung sind. Wie man sich das Zusammenspiel der
Meldungen der verschiedenen Sinnesorgane vorzu-
stellen hat, wurde jedoch nicht untersucht. Ein erster
Ansatz zur Losung dieses Problems wurde bei Stab-
heuschrecken unternommen (BAssLER 1962). In dieser
Arbeit wurde beobachtet, wie sich die Tiere auf einer
senkrechten Lauffliche verhalten. Auf einer senk-
rechten Lauffliche kann ein Tier nur dann die Winkel
zwischen dem Schwerelot und seinen Koérperachsen
verandern, wenn es sich um seine Hochachse dreht.
Die Versuche ergaben, da8l bei Stabheuschrecken Ver-
dnderungen der Raumlage bei Drehung um die waag-
recht liegende Hochachse von Proprioreceptoren der
Subcoxal- und wahrscheinlich auch der Femur-Tibia-
Gelenke registriert werden. Adédquate Reize fiir die
Wahrnehmung der Schwerkraftrichtung sind also Ver-
anderungen der Stellungen dieser Beingelenke, die von
der Belastung durch den Tierkérper hervorgerufen
werden. Unterschiede im Kérpergewicht sind ohne
Einflul auf die Schwereorientierung (Einzelheiten der
Versuche werden unter F1b referiert). In der erwihn-
ten Arbeit habe ich am Schlufl die Hypothese aus-
gesprochen, das Tier verhalte sich so, wie wenn die
Meldung, die von Sinnesorganen an den Femur-Tibia-
Gelenken ausgeht, durch die Meldung, die von Sinnes-
organen an den Subcoxalgelenken ausgeht, dividiert
werde. Der Betrag dieses Quotienten, der unabhéngig
vom Korpergewicht ist, wire dann der physiologisch
relevante Wert fiir den Winkel zwischen Korperlings-
achse und Schwerelot.

Die vorliegende Arbeit soll untersuchen, wie weit
diese Hypothese gerechtfertigt ist. Nun ist die Haupt-
aufgabe der betreffenden Proprioreceptoren wahr-
scheinlich nicht die Wahrnehmung der Schwerkraft-
richtung, sondern einfach die Messung der jeweiligen
Gelenkstellung. Deshalb mufl im ersten Teil der
Arbeit der Bau und die normale Arbeitsweise der
Proprioreceptoren im Subcoxal- und Femur-Tibia-
Gelenk untersucht werden (bis Kapitel E). Dann
kann im zweiten Teil (Kapitel F) gepriift werden, wie
die Meldungen dieser Sinnesorgane bei der Wahr-
nehmung der Schwerkraftrichtung miteinander ver-
rechnet werden.

B. Die Haltung der Versuchstiere

Die Stabheuschrecken wurden in drei Kafigen (40 X 30X
35 cm) gehalten, wobei die Tiere so gut wie moglich dem Alter
nach getrennt wurden. Das hatte den Vorteil, daBl sich die
Tiere seltener gegenseitig verstiimmelten. Gefiittert wurde
im Sommer mit Linden-, im Winter mit Efeublittern. Im
Abstand von 3—4 Tagen wurden die Pflanzen mit Wasser
bespriiht. Ausdem Kifig der Imagines wurden alle 2—3 Monate
Eier und Kot vom Boden entfernt. Die Tiere konnten dann
in Einmachglisern aus den Eiern schliipfen. Aus den Ein-
machglisern wurden nur die fiir die Weiterzucht benotigten
Eilarven in die Kifige gesetzt.

C. Proprioreceptoren am Subcoxalgelenk

Das Subcoxal-Gelenk hat einen dorsalen und einen
ventralen Angelpunkt. Die Verbindungslinie der beiden
Angelpunkte (die Drehachse der Coxa) ist aus Abb. 4 zu er-
sehen. Neben Drehungen um diese Achse sind wahrscheinlich
auch Drehungen um eine horizontale Achse (parallel zur
Korperlingsachse) in sehr beschrinktem Umfang moglich.
Auf der Vorder- (kopfwirtigen) Seite des Gelenkes (die
relativen Lagebezeichnungen beziehen sich auf das senkrecht
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vom Korper abstehende Bein) liegt in der Néhe des ventralen
Angelpunktes ein Borstenfeld, das von WENDLER (1961,
1964) ndher untersucht wurde (Bf 2 bei WENDLER). Fiir ein
weiteres Borstenfeld am dorsalen Angelpunkt (Bf3 bei

Abb. 1. Linkes Mittelbein, Subcoxalgelenk von ventral gesehen, Coxa
nach vorn gebogen. An der Coxa ist die Borstenreihe Nr. 4 scharf
abgebildet, Reihe I—3 ist unscharf und deshalb nicht zu sehen

Abb. 2. Apparatur zur Messung der Belastbarkeit in Richtung der Lings-
achse, schematisch
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Abb. 3. Auslenkung der Beine nach vorn (in der Zeichnung oben) und hinten

(in der Zeichnung unten) in Abhéngigkeit von der Belastung in Richtung

der Lingsachse. Charakteristisches Tier. intaktes Tier, =---- das-
selbe, aber alle vier Borstenreihen an allen Beinen abgeschabt

WENDLER) konnte von WENDLER keine Leistung nachge-
wiesen werden. Es kann also wohl auch fiir unsere Betrach-
tungen auBer acht bleiben. Im folgenden wird das Bf2
(WENDLER) als das Borstenfeld am Subcoxalgelenk bezeichnet.

Auf der vom Kopf abgewandten Seite des Gelenkes be-
finden sich auf der Coxa vier ungefdhr senkrecht zur Dreh-

achse der Coxa verlaufende Borstenreihen, bei BAsSLER (1962)
Haarreihen genannt (Abb. 1). Bei fortschreitender Bewegung
des Beines nach hinten werden die Borsten der Reihe nach
von der Gelenkhaut abgebogen. Die Borsten stehen nicht
ganz genau in geraden Reihen. Die Zahl der Borsten einer
Reihe, und zwar sowohl an den einzelnen Beinen eines Tieres
als auch an den gleichen Beinen verschiedener Tiere, ist nicht
genau dieselbe. Bei zehn Tieren wurden unter dem Binckular
die einzelnen Reihen ausgezdhlt. Dabei lag die Anzahl der
Borsten pro Reihe: in der ersten Reihe (Numerierung von
innen nach auBlen) zwischen 4 und 5, in der zweiten Reihe
zwischen 6 und 10, in der dritten Reihe zwischen 6 und 10,
in der vierten Reihe zwischen 8 und 13.

Die Borsten auf der Vorderseite des Subcoxal-
gelenkes arbeiten als Proprioreceptoren, und das ganze
Borstenfeld ist Glied eines Regelkreises, der die Stel-
lung des Subcoxalgelenkes gegeniiber Kriften in
Richtung der Korperlangsachse stabilisiert (WENDLER
1961, 1964).

Rasiert man die hinteren Borstenreihen an allen
sechs Beinen ab, dndert sich die Einstellung der Tiere
zum Schwerelot (BAssLER 1962). Diese Borstenreihen
scheinen also ebenfalls Proprioreceptoren zu sein. In
einer Apparatur, dhnlich der von WENDpLER (1961,
1964) benutzten, wurde die Belastbarkeit in Richtung
der Liangsachse geprift:

An einem 32 cm langen Waagebalken war an einem Ende
eine 3 x 10 cm groBe Platte, am anderen Ende eine Waag-
schale befestigt (Abb. 2). Das Ganze war austariert. Die Platte
wurde von einer senkrecht stehenden Stabheuschrecke ge-
halten, die an einem Holzstdbchen festgeklebt war. Es wurde
darauf geachtet, daB deren Beine nahezu senkrecht vom
Korper abstanden. Durch Auflegen weiterer Gewichte
konnte dann ein Zug nach vorne, durch Wegnehmen einzelner
Gewichte ein Zug nach hinten jeweils auf alle Beine ausgeiibt
werden. Unmittelbar nach dem Auflegen bzw. Wegnehmen
der Gewichte wurde an einem neben der Platte stehenden
MafBstab abgelesen, um wie viele Millimeter sich die Platte
bewegt hatte. Dann wurde das Gleichgewicht des Waage-
balkens wieder hergestellt, die Tiere also entlastet. Falls
erforderlich, wurden die Beine wieder in die Ausgangsstellung
gebracht. Die Zeit zwischen zwei aufeinanderfolgenden
Messungen betrug mindestens 1 min.

Die Ergebnisse bei einem charakteristischen intak-
ten Tier und demselben, nachdem mit einem feinen
Skalpell samtliche vier Borstenreihen an allen Coxen
abgeschabt wurden, sind in Abb. 3 zusammengefal3t.
Es zeigt sich, daBl die Auslenkung der Beine bei in-
takten Tieren ungefdhr proportional zur Belastung ist.
WENDLER (1961, 1964) kommt zu etwas anderen Er-
gebnissen: Bei seinen Messungen ist keine eindeutige
lineare Abhdngigkeit zu beobachten. Dabei wurden
allerdings die Gewichte nicht nach jeder Messung
heruntergenommen, sondern die Belastung stetig ge-
steigert. Wie in einer kurzen Mefreihe jedoch fest-
gestellt werden konnte, kompensiert der Regelkreis
zur Stabilisierung des Subcoxalgelenkes eine groBere
konstante StorgroBe mit der Zeit immer weniger (ahn-
lich wie der Regelkreis zur Stabilisierung des Femur-
Tibia-Gelenkes; ndhere Erorterungen dort). Die Stell-
grofle ist also nicht nur eine Funktion der Regelabwei-
chung, sondern auch eine Funktion der Zeit seit Be-
ginn der Regelabweichung. Das unterschiedliche
Reizprogramm in der Wendlerschen und der vorlie-
genden Arbeit muf} sich also auswirken. Man kann
sagen: der in Frage kommende Regler verhalt sich
bei der hier angewandten MeBmethode wie ein P-Reg-
ler mit nahezu linearer Abhingigkeit der Stellgrofie
von der Regelabweichung.

Die Regelabweichung ist in diesem Falle die Ent-
fernung der Tarsusspitze von der Normalstellung,



Band 2, Heft 4
Februar 1965

U. BissLEr: Proprioreceptoren am Subcoxal- und Femur-Tibia-Gelenk

171

wenn sich die Tarsusspitze entlang einer zur Koérper-
langsachse parallelen Geraden bewegt. Unter Normal-
stellung sei die Stellung verstanden, in der von oben
gesehen das Bein senkrecht vom Kérper absteht. Da
bei der Bewegung der Tarsusspitze auf einer zur
Korperlingsachse parallelen Geraden nicht nur eine
Bewegung im Subcoxalgelenk, sondern vor allem bei
groferer Entfernung von der Normallage auch eine
Streckung der Femur-Tibia-Gelenke erfolgt, ist die
obige Aussage allerdings nur fiir kleine Auslenkungen
giiltig. Der Unterschied zwischen den intakten und
operierten Tieren ist lange nicht so groB wie beim
Abrasieren der Borstenfelder, jedoch bei Auslenkung
nach hinten deutlich vorhanden. Somit ist auch fiir
die Borstenreihen an der Coxa nachgewiesen, dal} sie
Proprioreceptoren sind und in ihrer Gesamtheit als
,,Fuhler eines Regelkreises arbeiten, der die Stellung
des Subcoxalgelenkes stabilisiert.

D. Proprioreceptoren am Coxa-Trochanter-Gelenk

Die beiden Angelpunkte des Coxa-Trochanter-Gelenkes
liegen vorn und hinten. Die Verbindungslinie der beiden
Angelpunkte, die Drehachse des Gelenkes, verlauft bei einem
senkrecht vom Korper abstehenden Bein ungefihr parallel
zur Léngsachse des Tieres (Abb.4). Das Trochanterofemur
bewegt sich deshalb in einer Ebene ungefihr parallel zur Hoch-
achse. Wie WENDLER (1961, 1964) feststellte, befindet sich
auch an diesem Gelenk ein Borstenfeld (Bf 1), das ebenfalls
Glied eines Regelkreises ist. Dieser Regelkreis stabilisiert die
Korperhaltung hauptsichlich gegeniiber Kriften in Richtung
der Hochachse. Die Belastung des Gelenkes wird nur un-
wesentlich verindert, wenn sich das Tier um seine Hochachse
dreht. Da in der vorliegenden Arbeit nur die Drehung um die
Hochachse interessiert, kann dieses Borstenfeld unberiick-
sichtigt bleiben.

Trochanter und Femur sind fest miteinander verwachsen
(Abb. 4 und 5).

E. Der Proprioreceptor am Femur-Tibia-Gelenk
(Das femorale Chordotonalorgan )
1. Anatomische Verhdltnisse

Die beiden Angelpunkte des Femur-Tibia-Gelenkes liegen
vorn und hinten. Die Drehachse verlduft bei einem senkrecht
vom Korper abstehenden Bein parallel zur Lidngsachse des
Tieres. Die Tibia bewegt sich deshalb in einer Ebene, die un-
gefihr parallel zur Hochachse des Tieres steht. Die Be-
lastung dieses Gelenkes erfolgt hauptsichlich durch Krifte
in Richtung der Lingsachse des Beines. Bewegt sich das Tier
fort, erfolgt die Hauptbelastung also durch Krifte, deren
Richtung ungefihr parallel zur Querachse des Tieres verliduft.

Am Gelenk habe ich keine Sinnesborsten gefunden. Herrn
Prof. Dr. H. RisLEr (Universitit Mainz) verdanke ich den
miindlichen Hinweis auf ein Chordotonalorgan im Femur.

Das femorale Chordotonalorgan befindet sich kopf-
wirts dorsal an der Basis des Femur (die relativen
Lagebezeichnungen beziehen sich wieder auf das
senkrecht vom Kérper abstehende Bein). Es besteht
aus zwei stark dehnbaren Fasergruppen. In der dorsa-
len Fasergruppe konnten in finf Priparaten jeweils
mindestens 30 Stifte sicher erkannt werden, in der
ventralen Fasergruppe dagegen vier. Die Priparate
stammten von Larven, da sich die Stifte dort besser
abheben als bei Imagines. Es ist anzunehmen, daB
die Zahl der Skolopidien etwas groBer ist als die obigen
Zahlen, da einige Stifte moglicherweise iibersehen
wurden. Die beiden Fasergruppen ziehen zu einer
gemeinsamen cuticularen Sehne (Abb. 4 und 5). Diese
Sehne (Receptorsehne) setzt kurz vor der Sehne der
Streckmuskulatur an der Tibia an (Abb. 6).

Das Chordotonalorgan wird in der sehr eingehenden
Untersuchung MARQUARDTS (1940) nicht erwihnt, dagegen

ein ,,Retraktor der oberen Kniegelenkhaut‘, Wahrscheinlich
wurde das Chordotonalorgan als Muskel angesprochen.
Dazu mag verleitet haben, daB es &duflerlich eine gewisse
Ahnlichkeit mit einem Muskel hat, wenn auch jede Quer-
streifung fehlt.

Das Organ wird von einem Seitenast 1 des Nervus
cruris (nach MARQUARDT 1940) versorgt. Dieser gibt
noch zwei kleine Nerven ab (121 und 122), die beide
bis zum Kniegelenk ziehen. Was sie dort versorgen,
wurde nicht untersucht. Die Beugemuskulatur der
Tibia wird von verschiedenen Seitendsten des Nervus
cruris, die Streckmuskulatur von einem einzigen,
schon frith vom Nervus cruris abgehenden Seitenast 2
innerviert (Abb. 5).

7

Abb. 4. Richtung der Drehachsen der hier erwihnten Beingelenke und

Lage des femoralen Chordotonalorganes, schematisch. Ch.O. femorales

Chordotonalorgan, S Receptorsehne, ¢ Coxa, T Trochanter, F Femur,

T¢ Tibia, D.S. ,,Drehachse’* des Subcoxalgelenkes, D.C. ,,Drehachse’* des

Coxa-Trochanter-Gelenkes, D.F. ,,Drehachse des Femur-Tibia-Gelenkes,
A Ansatz der Beugersehne

o0 S

/74

Abb. 5. Rechtes Mittelbein, Basis des Femur von hinten her aufpripariert.
Ch.0O. Chordotonalorgan, S Receptorsehne; Nerven: ner Nervus cruris,
2 zur Streckmuskulatur, 3 zum Krallenmuskel, 721 dorsaler Nerv,

122 ventraler Nerv

Diese Beschreibung gilt fiir alle drei Beinpaare. Am Vorder-
bein sind durch die starke basale Einbuchtung geringe Ab-
weichungen zu beobachten, die aber wohl fiir die Funktion
unwesentlich sind. Die Schnittserie eines einzigen Beines
bildete eine Ausnahme. In diesem Bein lag das Chordotonal-
organ in unmittelbarer Nahe des Femur-Tibia-Gelenkes
(Abb. 7). Die beiden Fasergruppen zogen ohne Vermittlung
einer Sehne zu der Stelle der Tibia, an der bei den anderen
Tieren die Sehne endet. Wie das Chordotonalorgan in diesem
Falle innerviert wurde, konnte nicht geklart werden, da die
Schnittserie lickenhaft war. Bei allen spédteren Unter-
suchungen und Operationen wurde das Organ nicht wieder in
einer solchen Lage gefunden.

Die Abhéngigkeit der Dehnung des Chordotonal-
organes von der Stellung der Tibia habe ich folgender-
maBen ermittelt:

Von einer frisch getoteten Imago wurde ein Bein im
Subcoxalgelenk abgeschnitten. Die Tarsen wurden abgetrennt.
Die Coxa des Beines wurde in einem Wachsbecken so fest-
gelegt, dall Femur und Tibia voll beweglich waren, dabei aber
immer dem Boden des Wachsbeckens anlagen. Im Abstand a
vom Coxa-Trochanter-Gelenk war ein Malstab angebracht
(Abb. 8). Das femorale Chordotonalorgan wurde von der
Seite her freigelegt. Dann wurde an der Receptorsehne direkt
am Receptor und an der darunterliegenden Kérperwand mit
Tusche je eine Marke angebracht. Nach dem Trocknen der
Tusche wurde das Pridparat mit physiologischer Kochsalz-
losung bedeckt. Die Tibiaspitze wurde entlang dem MaBstab
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Abb. 6. Ansatz der Receptorsehne (8) an der Tibia. & Gelenkhaut

N

Abb. 7. Anormale Lage des femoralen Chordotonalorganes (Ck.0.) in der Nihe des

Femur-Tibia-Gelenkes
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Abb. 8. Stellung der MeBmarke auf der Receptorsehne (y) in Abhingigkeit

von der Stellung der Tibiaspitze auf einer Geraden (), siehe rechte obere

Ecke. a = 10 mm, ----- e = 1 mm. Die Normalstellung des Beines
liegt bei x = 16 bis z = 18

bewegt und dabei gleichzeitig unter dem Binokular die Stellung
der Receptorsehne gemessen. Dieses MaB der Tibiastellung
wurde verwendet, weil es dasselbe ist wie in den Versuchen
zur Receptorfunktion. Die MeBgenauigkeit betrug etwa 30 u.

Abb. 8 zeigt die Stellung der
MeBmarke auf der Receptorsehne
in Abhingigkeit von der Stellung
der Tibiaspitze auf dem Malstab
fir ¢ = 10 mm und ¢ = 1 mm(a =
10mm entspricht etwa der normalen
Korperhaltung). Null bedeutet fir
Abszisse und Ordinate die Stellung
bei vollstdndig gestrecktem Bein.
Das Femur-Tibia-Gelenk wurde bei
den Messungen nicht vollstindig
gebeugt. Der Kurvenverlaufistetwas
von der Grofe des Beines abhangig.
Trochanterofemur und Tibia waren
bei dem fiir Abb. 8 verwendeten Bein
je 13 mm lang.

Fiir spatere Berechnungen muBte
noch die Lage der Ansdtze der
Streck- bzw. Beugemuskulatur an
der Tibia bekannt sein. Fiir den An-
satz der Streckersehne der Tibia
ergab sich am aufpriparierten Ge-
lenk: Die Streckersehne setzt 0,4 bis
0,5 mm von der Drehachse des Fe-
mur-Tibia-Gelenkes entfernt in ge-
rader Verlingerung der Tibialings-
achse an der Tibia an (Abb. 4, setzt
direkt neben der Receptorsehne an).
Der Ansatz der Beugersehne ist
ebenfalls 0,4—0,5 mm von der Dreh-
achse des Femur-Tibia-Gelenkes ent-
fernt und liegt etwa auf der Léngs-
achse der Tibia (Abb. 4).

2. Versuche zur Receptorfunktion

Das femorale Chordotonalorgan liegt
fir Operationen aullerordentlich giinstig.
Man kann es leicht aufler Funktion setzen,
indem man die Receptorsehne durchtrennt.
Dabei wird der Receptor selbst nicht be-
rilhrt. Die Operation habe ich folgender-
maBen ausgefithrt: Am festgeschnallten
Tier wurde in der Ndhe des Kniegelenkes
von vorn dorsal ein kleines Fenster in
das Femur geschnitten (wie in Abb. 19).
Die dann frei liegende Receptorsehne
wurde mit einer Nadel etwas angehoben
und mit einem Rasierklingensplitter durch-
trennt. Zum Schluf wurde das Fenster mit dem heraus-
geschnittenen Cuticulastiickchen wieder verschlossen.

Um auszuschlieBen, daB auBer dem Chordotonalorgan
keine weiteren Proprioreceptoren (z.B. freie Nervenendigun-
gen) ausgeschaltet wurden, habe ich an anderen Tieren dieselbe
Operation ausgefithrt, allerdings ohne die Sehne zu durch-
trennen (also Aufschneiden, Anheben der Sehne, wieder Ver-
schlieBen des Fensters). Das Verhalten dieser Tiere unterschied
sich in den unter 2a und 2b beschriebenen Versuchen nicht von
demjenigen intakter Stabheuschrecken.

a) Das Verhalten des frei beweglichen operierten
Tieres. Die Receptorsehnen aller sechs Beine eines
Tieres wurden durchtrennt. Ein solches Tier zeigt
Abb. 9 auf einer senkrechten Lauffliche bei Beleuch-
tung von links (zum Vergleich Abb. 10). Das Tier
kann die normale Stellung der Femur-Tibia-Gelenke
nicht mehr beibehalten. Nur die Tiere, die genau
senkrecht nach oben laufen, verhalten sich einiger-
maBen normal. Auf horizontaler Lauffliche (nur ge-
ringe Belastung der Femur-Tibia-Gelenke) sind keine
nennenswerten Unterschiede zwischen intakten und
operierten Tieren zu beobachten, hochstens, dafi die
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Bewegungen im Femur-Tibia-Gelenk bei den operier-
ten Tieren etwas ,,libertrieben‘ erscheinen.

b) Belastbarkeit aller Femur-Tibia-Gelenke.

Die Apparatur war fast die gleiche wie in Abb. 2, nur war das
Tier so befestigt, dafl Lings- und Hochachse horizontal und die
Querachse senkrecht standen. Entsprechend war auch die
kleine Platte am Ende des Waagebalkens angebracht (Abb. 11).
Beim Aufsetzen der Tiere auf die Platte wurde darauf ge-
achtet, dall alle Beine ungefihr senkrecht vom Korper ab-
standen. Die Coxa-Trochanter-Gelenke waren je nach GréBe
der Tiere 10—12 mm von der Platte entfernt (entsprechend
der normalen Kérperhaltung). Im Abstand von mindestens
1 min wurde jeweils ein Gewicht auf die Waagschale gelegt,
die Entfernung der Platte von der Normallage abgelesen und
sofort nach der Messung das Gewicht wieder heruntergenom-
men. Die Normallage ist hier und im folgenden die}Stellung
der Platte, die sich einstellt, wenn man das zu untersuchende
Tier 15 min vor Beginn der Messungen in die Apparatur ge-
bracht hatte. Die dann bei Beginn der Messungen einge-
nommene Beinstellung entspricht derjenigen beim frei be-
weglichen Tier, das sich nicht in einer ausgesprochenen Ruhe-
oder Starrestellung befindet. Die Beine kehrten nach Ent-
lastung teilweise nicht wieder ganz in die Normalstellung
zuriick. Dann wurde der Waagebalken vor der neuen Messung
mit dem Finger in die Normalstellung zuriickgestellt.

Die Ergebnisse fiir ein charakteristisches intaktes
Tier und dasselbe, nachdem alle Receptorsehnen
durchtrennt waren, zeigt Abb. 12. Daraus ergibt sich,
daB bei intakten Tieren unmittelbar nach Reizbeginn
die Auslenkung aus der Normallage ungefdhr propor-
tional der Belastung ist. Die Platte wird nicht mehr
weiter von der Normallage entfernt, wenn ein Bein,
normalerweise das Mittelbein, gestreckt ist (die Mittel-
beine sind die kiirzesten Beine). Das Ergebnis kann
auch anders ausgedriickt werden: Die vom Tier
erzeugte Kraft ist proportional der Auslenkung. Wéh-
rend bei intaktem Tier (allerdings einem kraftigen)
noch 11 Gramm keine vollstindige Auslenkung be-
wirken, lenken bei Tieren mit durchtrennten Recep-
torsehnen schon 1—2 Gramm maximal aus.

c) Belastung nur einer Korperseite.

Zwei in kurzem Abstand untereinander angebrachte Waage-
balken (32 ¢m lang) trugen an einem Ende jeweils einen schma-
len, horizontalen Stab. Das parallel zu diesen Stidben an-
gebrachte Tier hielt den einen Stab mit den linken, den
anderen mit den rechten Tarsen fest (Abb. 13). Am anderen
Ende der Waagebalken befanden sich getrennte Waagschalen.
Der Abstand der Coxa-Trochanter-Gelenke von der Ebene der
Stabe betrug wieder 10—12 mm.

Die Tiere driickten die Stdbe fast immer weit-
gehend zusammen, so da die Auslenkung der Beine
einer Seite ausschliefllich vom Tierkorper weg moglich
war. Bei Zug nach innen hétten sich die Stibe sofort
beriihrt, und eine einwandfreie Messung wire nicht
moglich gewesen.

Abb. 14 gibt eine typische Messung wieder. Bei
allen zehn untersuchten Tieren herrschte ungefihr
Proportionalitdt zwischen auslenkender Kraft und
Auslenkung, wenn auch die Einzelwerte, ebenso wie
bei den Versuchen unter 2b, je nach Stiarke der Tiere
schwankten (das relativ schwache Tier von Abb. 14
zeigte z. B. auf der Apparatur von Abb. 11 schon
bei 8 Gramm volle Auslenkung).

Belastet man die rechten Beine, so bewegen sich
die linken, nicht gereizten Beine mit ihrem Waage-
balken nicht. Also hat die Auslenkung eines Beines
auf das gegeniiberliegende keinen Einfluf3.

Vergleicht man die unter 2b und 2¢ erhaltenen
Kurven miteinander, so 1aBt sich bei Messungen am
gleichen Tier der EinfluB der nach innen gebogenen

Abb. 9. Die Sehnen aller femoralen Chordotonalorgane durchtrennt. Das
Tier befindet sich auf senkrechter Fliche bei Beleuchtung von links

Abb. 10. Intaktes Tier auf senkrechter Fliche bei Beleuchtung von links

Abb. 11. Stellung des Tieres am Waagebalken (derselbe wie in Abb, 2) bei
der Messung der Belastbarkeit in Richtung der Querachse
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Abb. 12. Auslenkung der Beine in Richtung der Querachse in Abhingigkeit

von der Belastung. Charakteristisches Tier. intakt, ----- die

Sehnen aller femoralen Chordotonalorgane durchtrennt (dasselbe Tier)
2 }‘/

A A S
Abb. 13. Apparatur zur Messung der getrennten Belastbarkeit der linken
und rechten Beine in Richtung der Querachse. 7T Versuchstier, S Stab
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Beine auf die Stabilisierung der Koérperhaltung ab-
schitzen. Er ist bei den acht untersuchten Tieren
wesentlich kleiner als der EinfluB der nach auBen
gebogenen Beine. Das entspricht zum Teil wohl der
Tatsache, dal3 die Streckmuskulatur der Tibia schwi-
cher ist als ihre Beugemuskulatur. Es 18t sich nichts
dariiber aussagen, wie die der Auslenkung entgegen-
gesetzte Kraft bei nach innen gebogenen Beinen von
der Auslenkung abhéingt. Auch wenn hier keine Pro-
portionalitét herrschte, wiirde sich das innerhalb der
MeBgenauigkeit nicht auf die Auslenkung aller sechs
Beine auswirken.

abhdngigen Zeit vollstindig ausgelenkt. Nach Entlastung
kehren die Beine nicht wieder ganz in ihre Normallage
zuriick. Bei einer Belastung mit 0,5 Gramm und
1 Gramm éanderte sich die sofort eingenommene Aus-
lenkung bei 1!/,stiindiger Beobachtung nicht in mef-
barer Weise. Bei schwicheren Tieren als das im Bei-
spiel herangezogene nahm bei Belastung mit 1 Gramm
allerdings die Auslenkung noch ganz langsam zu (z. B.
bei einem Tier in 1!/, Std etwa 1 mm).

1) Schwingungen.
Bei den Versuchen der Abschnitte 2b, 2¢ und 2d fiel
auf, daB die Tiere hiufiz den Waagebalken ins Schwingen
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Abb. 15 Abb. 16

Abb. 14. Auslenkung der rechten Beine vom Korper weg (Ordinate) in Abhéingigkeit von der Belastung in Richtung der Querachse (Abszisse). —
Abb. 15. Auslenkung eines Hinterbeines vom Korper weg in Abhingigkeit von der Belastung in Richtung der Querachse. Trochanterofemur und

Tibia je 13 mm lang.
der Auslenkung von der Zeit nach Beginn der Belastung ().

g = 10mm, ----- a = 1 mm. — Abb, 16, Belastung aller Beine mit 7 Gramm in Richtung der Querachse. Abhiingigkeit
Charakteristisches Tier.

Beim Pfeil erfolgte Entlastung. Vor der Belastung standen

die Beine auf Auslenkung Null
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Abb. 17. Wie Abb. 16, jedoch mit 5 Gramm belastet

Bei Durchtrennung der Receptorsehnen ergaben
sichdhnliche Resultate wieunter2b: Schon 1—2Gramm
vermochten die drei Beine einer Seite vollstdndig
nach auBen auszulenken.

d) Belastung eines einzelnen Beines.

Das zu untersuchende Tier war wie in den Abschnitten 2b
und 2c festgelegt. Fiinf seiner Beine standen auf einer un-

beweglichen senkrechten Platte. Das zu testende Bein hielt
mit den Tarsen das Ende des Waagebalkens fest.

Fiir die Versuche wurden Beine ausgewihlt, bei
denen Trochanterofemur und Tibia je ungefahr 13 mm
lang waren, um die Ergebnisse spéiter mit den Ergeb-
nissen der Abb.8 (Abhingigkeit der Dehnung des
Chordotonalorganes von der Tibiastellung) in Bezie-
hung setzen zu konnen. Abb. 15 zeigt die Abhéngig-
keit der Auslenkung von der Belastung, und zwar beim
Abstand @ = 10 mm des Coxa-Trochanter-Gelenkes
von der Ebene der Trittfliche am Ende des Waage-
balkens und beim Abstand @ = 1 mm.

e) Verdinderung der Auslenkung mit der Zeit.

Bei den Versuchen der vorigen Abschnitte fiel auf, dall
sich die Auslenkung bei hoheren Gewichten mit der Zeit
verdnderte. Deshalb wurden die Gewichte nicht wie bei den
Versuchen unter 2b bis 2d sofort nach der Messung (nach
5—10 sec) heruntergenommen, sondern verblieben auf der
Waagschale. Gemessen wurden alle Beine gemeinsam wie unter

2b (Abstand ¢ = 10 mm bis @ = 12 mm). Das Gewicht der fiir
die Experimente verwendeten Tiere betrug ungefihr 1 Gramm.

Die Abb. 16, 17 und 18 zeigen die Ergebnisse fiir
Belastungen mit 7, 5 und 2 Gramm. In allen drei Ver-
suchen werden die Beine in einer von der Belastung
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Abb. 18. Wie Abb. 16, jedoch mit 2 Gramm belastet, Die Zeit ist bei den
Abb. 16 bis 18 in verschiedenem Maf@stab aufgetragen

brachten. Die Amplitude dieser Schwingungen lag zwi-
schen wenigen Zehntel Millimeter und 2 mm. Manche
Tiere zeigten dieses Phidnomen mehrere Minuten lang, andere
iiberhaupt nicht. Aber auch diese Tiere erzeugten die Schwin-
gungen wenigstens einige Sekunden lang nach einem leichten
Schlag auf den Waagebalken. Bei der Versuchsanordnung
von 2¢ war die Frequenz der Schwingungen der rechten und
linken Beine verschieden. Die beiden Waagebalken plus
Waagschalen waren allerdings nicht gleich schwer. Waren
die Sehnen der femoralen Chordotonalorgane bei den Beinen
einer Seite durchtrennt, konnten nie Schwingungen dieser
Seite beobachtet werden, auch wenn die Beine der Gegen-
seite Schwingungen zeigten.

g) Direkte Reizung des Chordotonalorganes.

Das nicht narkotisierte Tier war auf einer Paraffinplatte
festgeschnallt, und zwar so, daB das zu untersuchende Bein
senkrecht vom Korper abstand. Dieses Bein lag mit etwa
drei Viertel des Femur auf der Platte auf. Das letzte Viertel
des Femur, die Tibia und der Tarsus waren frei. Das Femur
war mit Wachs so festgelegt, dall die Tibia ungefdhr senk-
recht nach unten zeigte (etwa wie in Abb. 19).

Schneidet man in der Ndhe des Femur-Tibia-
Gelenkes in das Femur von vorn dorsal ein kleines
Fenster (wie bei den Operationen zur Durchtrennung
der Receptorsehne), so ist, wie schon erwihnt, die
Receptorsehne frei zuginglich. Durchtrennt man
diese, wird das Femur-Tibia-Gelenk gebeugt (meist
so weit, wie es die Apparatur zulifit). Nach einiger
Zeit kehrt die Tibia wieder in ihre alte Lage zuriick.
Zieht man dann mit einer Pinzette an dem zum Recep-
tor fithrenden Teil der Receptorsehne, wird das Femur-
Tibia-Gelenk gestreckt. Jegliche Reaktion auf Zug
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an der Receptorsehne hort auf, wenn man das Bein
im Subcoxalgelenk vom Korper trennt.

Zur genaueren Untersuchung der zugrunde liegen-
den Tatsachen mufBite der Zug an der Receptorsehne
nicht von Hand, sondern mit einem Mikromanipulator
ausgefithrt werden?.

Die Tiere waren, wie eben beschrieben, auf einer Paraffin-
platte befestigt (Abb. 19). Die Tibia konnte fast im gleichen
Umfang wie am freien Tier bewegt werden. An die Tibia
wurde ein Zeiger aus kriftigem Papier geklebt, so daB an
einem Winkelmesser die Stellung der Tibia abgelesen werden
konnte. Die Receptorsehne wurde freigelegt, durchtrennt und
der zum Receptor fithrende Teil in eine Pinzette eingespannt
(Abb. 19). Diese Pinzette war an einem Mikromanipulator
befestigt. Da das Femur von der kopfwirtigen Seite her auf-
priapariert werden mulflte und der Mikromanipulator links
vom Beobachter stand, wurden nur rechte Beine untersucht.
Die Vorderbeine machten bei der Befestigung Schwierigkeiten,
so daB die Experimente auf die rechten Hinter- und Mittel-
beine beschrdnkt blieben.

Ist die Dehnung des Chordotonalorganes wirklich die ein-
zig mogliche Ursache fiir die beobachtete Tibiabewegung,
oder kommen noch andere Erklirungen in Betracht ? Die erste
Moglichkeit, dafl die Pinzettenbewegung mechanisch auf die
Tibia iibertragen wird, fillt weg, weil am abgetrennten Bein
keine Bewegung festgestellt wurde. Moglich wire nach Lage
der Pinzette ja auch nur eine Verbindung zur Streckersehne.
Dann miiite sich aber die Tibia entgegen der beobachteten
Richtung bewegen. Eine weitere Erklarungsmoglichkeit wiire,
daf andere, noch unbekannte Sinnesorgane mit erregt wurden
und die Tibiabewegung steuerten. Um diesen Einwand zu
entkriften, wurde das Chordotonalorgan an solchen Beinen,
die auf Zug an der Receptorsehne mit Tibiabewegung ge-
antwortet hatten, freigelegt und die Sehne direkt am Ansatz
des Receptors durchgeschnitten. Nach dieser Operation
unterblieb die Tibiabewegung. An anderen Tieren wurde das
Chordotonalorgan freigelegt, die Receptorsehne direkt beim
Chordotonalorgan durchtrennt und dann mit der Pinzette
am Chordotonalorgan gezogen: Die Tibia bewegte sich wie
beim Zug an der Receptorsehne. Damit kann mit groBer
Wahrscheinlichkeit ausgesagt werden, daf die Tibiabewegung
auf die Dehnung des Chordotonalorganes zuriickzufiihren ist.

Zunéchst wurde die Receptorsehne so schnell wie
moglich (in ca. '/, sec) um einen bestimmten Betrag
nach auflen gezogen und die Tibiastellung abgelesen.
15 sec nach Beginn der Reizung wurde die Receptor-
sehne in ihre Ausgangslage zuriickgebracht und die
Zeit abgestoppt, die bis zur Riickkehr der Tibia in
ihre Ausgangslage verstrichen war. Ein typisches
Beispiel ist in Abb. 20 wiedergegeben. Die Absolut-
werte der Tibiabewegung schwankten von Tier zu
Tier. Bei hoheren Reizen zeigte sich aber immer, daf
die Tibia nach Ende des Reizes nicht einfach in die
Ausgangslage zuriickkehrte, sondern nach innen iiber-
schwang. Die gestrichelten Teile der Kurven wurden
nicht im einzelnen gemessen. Sie geben nur die Zeit
bis zur Riickkehr der Tibia in ihre Ausgangslage an.
Diese Ausgangslage war bei allen Versuchen die Stel-
lung senkrecht nach unten. DaB sie in den einzelnen
Versuchen bei verschiedenen Winkelgraden liegt,
kommt daher, daB} in diesen ersten Versuchen die Be-
festigung des Winkelmessers teilweise verandert wurde.

Im nichsten Versuch wurde die Receptorsehne
0,6 mm herausgezogen und gewartet, bis die Tibia
wieder in der Normalstellung war. Dann wurde die
Receptorsehne um einen bestimmten Betrag so schnell
wie moglich nach innen gelassen und die Stellung der
Tibia abgelesen. Nach 15 sec wurde die urspriingliche
Stellung der Receptorsehne wieder hergestellt. Die

1 Herrn Prof. Dr. F. HuBer (zur Zeit der Versuche:
Zoophysiologisches Institut der Universitidt Tiibingen) méchte

ich dafiir danken, dall er es mir gestattete, diese Unter-
suchungen in seinem Laboratorium auszufiihren.

Ergebnisse eines typischen Beispiels zeigt Abb. 21.
Sie stimmen mit den vorigen Ergebnissen iiberein, nur
mit dem Unterschied, da§ hier die Tibia, entsprechend
der verdnderten Reizrichtung, bei Reizbeginn gebeugt
wird.

Abb. 19. Apparatur zum Zug an der Receptorsehne am rechten Mittel- oder
Hinterbein, schematisch. Die Bewegung der Pinzette erfolgte paraliel zu
sich selbst in Richtung der Lingsachse des Femur
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Abb. 20. Zug an der Receptorsehne nach auBen. Abhingigkeit der Tibia-

bewegung (in Winkelgraden) von der ReizgroBe (unten) und der Zeit., Die

ReizgroBe ist in Einheiten von !/;, mm angegeben. GroBe Winkelgrade

bei der Tibiabewegung bedeuten gestrecktes Bein. Zwischen den einzelnen
Reizungen Pausen von 1—2 min
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Abb, 21. 0,6 mm herausgezogene Receptorsehne nach innen gelassen. Sonst
wie Abb. 20

Wie ist der zeitliche Verlauf der Tibiabewegung
bei Dauerreizung ? Bei verschieden stark vorgedehn-
tem Receptor wurde die Sehne jeweils 0,3 mm heraus-
gezogen. In allen untersuchten Fillen kehrte die
Tibia nach einiger Zeit in ihre Ausgangslage zuriick
(Abb. 22). Die Tiere bewegten die Beine gelegentlich
aktiv. Deshalb kommt kein regelmiBiger Kurven-
verlauf zustande. Viele schnelle Bewegungen sind
sogar schon ausgefiltert, da nur alle 1/, min abgelesen
wurde, alle dazwischen eingenommenen Stellungen
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Abb. 22, Zug an der Receptorsehne wihrend eines groSeren Zeitraumes
bei verschiedener Vordehnung des Receptors. Abhingigkeit der Tibia-

bewegung von Reiz (unten) und Zeit. Zwischen den einzelnen Messungen
mubBte zuerst der Receptor auf die neue Vordehnung gebracht und gewartet
werden, bis das System vollstindig adaptiert war

Abb. 23, Apparatur zum Zug an der Receptorsehne. M Mikroskop, R ReiBfeder,
7T festgeschnalltes Tier, Z an der Tibia befestigter Zeiger
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Abb. 24. Bewegung der Tibia (in Winkelgraden) aus der Normalstellung

senkrecht nach unten vom Tierkérper weg (Streckung) in Abhéingigkeit

vom Betrag der Bewegung der Receptorsehne vom Tierkdrper weg (Reiz).

Die ReizgroBe ist in logarithmischem MaBstab aufgetragen. Reizprogramm

im Text. Jeder Punkt ist ein Mittelwert aus 16 Einzelmessungen.,

Vordehnung 0 4, — — — Vordehnung 100 z, —- — Vordehnung 200 u,
------ Vordehnung 300 g, ---+- - Vordehnung 400 x

also unberiicksichtigt blieben. Wurde die Receptor-
sehne wieder in ihre Ausgangslage gebracht (Reiz-
ende), bewegte sich die Tibia zunichst nach innen,
um bald darauf wieder in die urspriingliche Lage zu-

riickzukehren. Die Tibia kehrt bei Dauerreizung wieder
in thre Ausgangslage zuriick, jedoch ist der Winkel, um
den sie sich bewegt, nicht nur von der Bewegung der
Receptorsehne, sondern auch von der Vordehnung
des Receptors abhéngig. Je stdirker der Receptor
schon vor Beginn der Reizung gedehnt war, desto
starker ist die Tibiabewegung beim Reiz. Unter Vor-
dehnung wird im folgenden die Entfernung der Re-
ceptorsehne von der Nullage vor Beginn des Reizes
verstanden. Die Nullage der Receptorsehne ist die
Stellung, in der bei Bewegung der Receptorsehne nach
innen keine Bewegung der Tibia, bei einer geringen
Bewegung der Receptorsehne nach aullen aber eine
Bewegung der Tibia auftritt.

Fir die folgenden quantitativen Versuche wurde statt
des Mikromanipulators die Mechanik eines Mikroskopes ver-
wendet. Sowohl an der Makro- wie an der Mikrometer-
schraube war eine Skala befestigt. Bewegungen von mehr als
1o mm wurden mit der Makrometer-
schraube, Bewegungen von weniger als
1o mm mit der Mikrometerschraube aus-
gefithrt. Die Ablesegenauigkeit an der
Makrometerschraube betrug etwa 20 u,
an der Mikrometerschraube etwa 5 u.
Das Spiel der beiden Triebe war jeweils
geringer als die Ablesegenauigkeit. Das
Mikroskop war um 90° gekippt. An ihm
war eine spitz geschliffene ReiBfeder be-
festigt, in die die Receptorsehne einge-
spannt werden konnte (Abb. 23).

Ein Préiparat lieB nicht mehr als 100
Einzelmessungen zu. Haufig zeigten die
Beine aber schon nach 50 Messungen nur
noch geringe Ausschlige, so daB} weitere
Experimente unméglich waren. Die
Ermiidung der Beine mufite bei der Auf-
stellung des Reizprogrammes beriick-
sichtigt werden. Das Programm sah fol-
gendermallen aus:

1. Bei Vordehnung 0 nacheinander
die Reize 100, 200, 300, 400, 500 4, darauf
bei Vordehnung 100 u dieselbe Reihen-
folge, dasselbe dann nacheinander bei
den Vordehnungen 200, 300 und 400 u.
Dann folgten:

2. Bei Vordehnung 400 u die Reize in der Reihenfolge
500, 400, 300, 200, 100 p, dasselbe dann nacheinander bei den
Vordehnungen 300, 200, 100 x, 0. Aus den beiden Werten,
die sich fiir einen gleichen Reiz ergaben, wurde der Mittel-
wert gebildet. Bei anderen Tieren kam der zweite Teil des
Programms vor dem ersten.

Bei den acht untersuchten Beinen zeigte sich: Der
Winkel, um den die Tibia gestreckt wird, ist ungefahr
proportional dem Logarithmus der Auslenkung der
Receptorsehne (Abb. 24), wenn auch die Einzelwerte
von einem Bein zum anderen sehr unterschiedlich
sind. Diese Abhédngigkeit gilt auch, wenn man ent-
weder nur die Ergebnisse von Teil 1 des Reizpro-
gramms eines Beines oder nur diejenigen von Teil 2
betrachtet. Bei allen Beinen ist die Tibiabewegung
auch von der Vordehnung des Receptors abhingig.
Je stiarker der Receptor vor der Reizung gedehnt
war, desto groBer ist der Winkel, um den sich die Tibia
beim Reiz bewegt.

Um festzustellen, wie die Tibiabewegung von der Ent-
dehnung des Chordotonalorganes abhéngt, wurde die Receptor-
sehne 800 x4 vom Kérper weg herausgezogen. Nach Riickkehr
der Tibia in ihre Ausgangsstellung wurde die Receptorsehne
um bestimmte Betriige nach innen bewegt (Reiz). Bewegte
man die Receptorsehne um 200 4 nach innen, wurde die Tibia
meist schon vollstindig gebeugt. Die Ermiidungserscheinun-
gen waren nicht so stark wie bei der Bewegung der Tibia
vom Korper weg. Gemessen wurde mit folgendem Reiz-
programm:
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1. Bei Vordehnung 800 g folgten aufeinander die Reize
12,5, 25, 37,5, 50, 75, 100, 200 . Dieselbe Reihenfolge dann
nacheinander bei 600, 400, 200 4 Vordehnung.

2. Bei Vordehnung 200 u die Reizfolge 200, 100, 75, 50,
37,5, 25, 12,5 u. Dieselbe Reihenfolge dann nacheinander bei
400, 600, 800 4 Vordehnung. Wie bei der Bewegung der
Receptorsehne vom Tierkorper weg kam bei einem Teil der
Tiere der zweite Teil des Reizprogramms vor dem ersten.

Bei den sechs untersuchten Beinen ist zwischen
Reiz 25 4 und Reiz 100 4 der Winkel, um den die
Tibia gebeugt wird, ungefihr proportional dem Logar-
ithmus der Auslenkung der Receptorsehne zum Tier-
korper hin. Das gilt auch, wenn man nur die Ergeb-
nisse von Teil 1 des Reizprogramms eines Tieres oder
nur diejenigen von Teil 2 betrachtet. Abb. 25 zeigt
die Mittelwerte aus Messungen an vier Tieren. Da die
Beine beim Reiz 200 x4 héufig schon vollstindig ge-
beugt waren, miissen diese Werte aus der quantita-
$iven Betrachtung ausgenommen werden. Awuch hier
ist die Starke der Reaktion von der Vordehnung des
Chordotonalorganes abhéngig. Je starker das Chordo-
tonalorgan vor Beginn des Reizes gedehnt ist, desto
stiarker reagiert die Tibia auf einen bestimmten Reiz.

Zam SchluB wurde versucht, jeweils nur eine der Faser-
gruppen des Chordotonalorganes zu reizen. Die Experimente
wurden an rechten Hinterbeinen ausgefiibrt. Der basale Teil
des Femur des Versuchsbeines ging durch eine kleine Wanne aus
Paraffin hindurch. Diese Wanne war auf die Paraffinplatte
der vorigen Versuche aufgeschmolzen. Das Kniegelenk be-
fand sich auBerhalb der Wanne. Die Receptorsehne wurde wie
in den vorhergehenden Versuchen freigelegt, durchtrennt und
der zum Receptor fiihrende Teil in die Reilfeder eingespannt.
Dann folgte eine kurze Priifung, ob das System in normaler
Weise arbeitet. SchlieBlich wurde die Wanne mit 2—3 Tropfen
physiologischer Kochsalzlosung gefiillt und das Chordotonal-
organ freigelegt. Die Bedeckung mit physiologischer Kochsalz-
losung verhinderte das Austrocknen. Mit Nadel und Rasier-
klingensplitter wurde jeweils eine der beiden Fasergruppen des
Chordotonalorganes mdglichst nahe an der Receptorsehne
durchtrennt.

Fithrte man an diesen Beinen einige der voran-
gegangenen Experimente durch, konnten keine deut-
lichen Unterschiede festgestellt werden gegeniiber
solchen Beinen, bei denen beide Fasergruppen intakt
waren.

3. Folgerungen

Die vorangehenden Versucke zeigen, dafl das femo-
rale Chordotonalorgan proprioreceptorische Eigen-
schaften hat und Fiihler in einem Regelkreis ist, der
die Stellung des Femur-Tibia-Gelenkes stabilisiert.
In den Waageversuchen (2b~-2e) war im stationidren
Zustand die vom Tier erzeugte Kraft genau so grofi
wie die iber den Waagebalken von auflen einwirkende
Kraft. Die Tatsache, dal} die Auslenkung proportional
der Belastung ist, kann also auch so ausgedriickt
werden : Die Stellgrofe (die von der Beugemuskulatar
erzeugte Kraft) ist fir einige Zeit proportional der
Regelabweichung (der Auslenkung aus der Normal-
stellung). Als MaB fiir die Tibiabewegung und damit
auch fir die Regelabweichung mufl man dann die
jeweilige Stellung der Tibia auf einer Geraden (siehe
S.172) nehmen. WENDLER (1964) hat seine Stab-
heuschrecken ebenfalls in Richtung der Querachse
belastet. Seinen Experimenten ist kein linearer Zu-
sammenhang zwischen Belastung und Auslenkung zu
entnehmen. Das Reizprogramm bestand aus einer
allmahlichen Erhéhung der Belastung, ohne daB3 die
Tiere zwischen den einzelnen Messungen entlastet
wurden. Bei hoheren Belastungen ist aber die Aus-
lenkung nicht nur von der Belastung, sondern auch

Kybernetik, Band 2

von der Zeit seit Beginn der Belastung abbingig. In
den Kurven von WENDLER (1964) uberlagern sich
also beide Vorgidnge. Die Form der Kurven steht mit
den hier durchgefithrten Messungen im FEinklang.
Ahnliches gilt auch, wie schon angedeutet, von den
Belastungen in Richtung der Langsachse.

Wie die von der Streckmuskulatur erzeugte Kraft
von der passiven Bewegung der Tibia zum Tierkorper
hin abhingt, kann den Experimenten nicht ent-
nommen werden.
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Abb. 25. Bewegung der Tibia (in Winkelgraden) aus der Normalstellung
senkrecht nach unten zum Tierkérper hin (Beugung) in Abhdngigkeit vom
Betrag der Bewegung der Receptorsehne zum Tierkérper hin (Reiz). Die
ReizgroBe ist in logarithmischem MagBstab aufgetragen, Reizprogramm im
Text. Jeder Punkt ist ein Mittelwert aus 12 Einzelmessungen. Vor-
dehnung 800 #, -~--- Vordehnung 600 4, = «-+- Vordehnung 400 g, -« -
Vordehnung 200 »
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Abb, 26. Regelkreis zur Stabilisierung der Stellung des
Femur-Tibia-Gelenkes

Srorgrile

Aus der Tatsache, dall die Stellgrofle proportional
der Regelabweichung ist, kann man mnichts iiber die
Funktionsweise des Receptors ableiten, sondern nur
etwas iiber das Verhalten des gesamten Regelkreises
zur Stabilisierung der Stellung des Femur-Tibia-
Gelenkes. Dieser Regelkreis besteht mindestens aus
den in Abb. 26 angegebenen Gliedern. Die Dehnung
des Chordotonalorganes hingt in nichtlinearer Weise
von der Tibiabewegung ab. Deshalb muf bei minde-
stens einem der folgenden Glieder des Regelkreises
der Ausgang ebenfalls in nichtlinearer Weise vom Ein-
gang abhingen.

Als Niachstes soll versucht werden, die Ergebnisse
der Abschnitte 2b bis 2d mit denjenigen des Ab-
schnittes 2g zu vergleichen. Um die Kraft berechnen
zu konnen, die ein Tier in den Waageversuchen er-
zeugte, wurden an einem Modell die Winkel zwischen
Femur, Tibia und Untergrund fiir verschiedene Aus-
lenkungen der Tibia ermittelt. Da auBlerdem der An-

13
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satz der Beugersehne und die Linge der Tibia be-
kannt sind (alle Groflen fiir ein Bein, bei dem Tro-
chanterofemur und Tibia je ungefahr 13 mm lang sind),
1aBt sich fir jeden Punkt der Abb. 15 die von der
Beugemuskulatur erzeugte Kraft berechnen. Aus dem
Kurvenverlauf in Abb. 8 geht die Abhingigkeit der
Receptordehnung von der Tibiabewegung hervor.
Man kann deshalb die erzeugte Kraft auch als Funk-
tion der Entdehnung des femoralen Chordotonal-
organes auftragen (Abb. 27). Die Normalstellung des
Tibia-Tarsus-Gelenkes liegt in den Versuchen der
Abb. 15 fiir den Abstand ¢ = 10 mm bei z = 18,
fiir den Abstand @ = 1 mm ebenfalls bei x = 18 (die
GroéBen @ und z beziehen sich auf die Abb. 8). Wie
aus Abb. 8 hervorgeht, ist das Chordotonalorgan bei
a = 1 mm in der Normalstellung der Beine stirker

ELrzeygre Kraf? [g]—=

7 7 2
Bewegung dlr Receptorsehne[ 100p]—>
Abb. 27. Die in den Waageversuchen von der Beugemuskulatur eines

Beines erzeugte Kraft in Abhingigkeit von der Bewegung der Receptor-
sehne nach innen. a=10mm, ----- a = 1mm

gedehnt als bei @ = 10 mm. In Ubereinstimmung mit
den Versuchen des Abschnittes 2g ergibt sich also
auch in den Waageversuchen: Die Kraft, die von der
Beugemuskulatur erzeugt wird, ist nicht nur von der
Abnahme der Receplordehnung, sondern auch von der
Vordehnung des Receptors abhingig. Bei beiden Ver-
suchsgruppen ist die Kraft, die von der Beugemusku-
latur erzeugt wird, um so grofler, je starker der Recep-
tor vor seiner Verkirzung gedehnt war. Aus beiden
Versuchsreihen ergibt sich weiterhin, dal zwischen
Entdehnung des Receptors und erzeugter Kraft keine
lineare Beziehung herrscht. Die Kurven in Abb. 27
lassen sich im einzelnen jedoch nicht mit denen der
Abbildungen des Abschnittes 2g vergleichen, da unter
vollig verschiedenen Bedingungen gemessen wurde.
Eine Niherungsrechnung ergibt, dal3 die in den Ver-
suchen des Abschnittes 2g erzeugte Kraft viel ge-
ringer ist als diejenige in den Waageversuchen bei
jeweils gleicher Verkiirzung des Receptors.

Bis jetzt wurde nur das Verhalten des Regelkreises
unmittelbar nach dem Auftreten einer Storgrofie be-
-sprochen. Aus 2e und 2g geht hervor, dal der Regel-
kreis eine konstante StorgroBe nach einiger Zeit
immer weniger zu korrigieren versucht. Im Rahmen
der MeBgenauigkeit adaptiert der Regelvorgang voll-
stindig.

Was 148t sich bei diesem Verhalten {iber die ein-
zelnen Glieder des Regelkreises aussagen ? Die mecha-
nische Ubertragung adaptiert nicht. Adaptiert der
Receptor auf die Impulsfrequenz Null, dann mul} er
fir Dehnung und Entdehnung gesonderte Elemente
besitzen, da sich sonst die Tatsache nicht erklaren
1i6t, wieso das Bein bei vollstindig adaptiertem
Regelvorgang auf Dehnung und Entdehnung in je-
weils spezifischer Weise antwortet (2g). Sind solche

getrennten Elemente vorhanden, sind aber in beiden
Fasergruppen beide Typen vertreten. Es kénnte aber
auch sein, daf3 das Chordotonalorgan auf eine mittlere
Impulsfrequenz adaptiert. Oder es besitzt eine gut
ausgebildete tonische Komponente. Die vollstindige
Adaptation wire dann auf die restlichen Glieder des
Regelkreises zuriickzufiihren.

Man kann also nur sagen, daf} das in diesem Kapitel
beschriebene Chordotonalorgan ein Proprioreceptor
ist und als Fiibler in einem Regelkreis arbeitet, der die
Korperhaltung gegeniiber Kréiften in Richtung der
Querachse stabilisiert. Sowohl im aufgeschnittenen
(2g) wie im geschlossenen Regelkreis (2b—2e) zeigt
sich eine langsame, aber vollstindige Adaptation. Bei
normaler Korperhaltung ist die von der Beugemusku-
latur erzeugte Kraft ungefdhr proportional der Tibia-
bewegung. Wie sich spéter zeigen wird, palit diese
Proportionalitit gut in das in Abschnitt F4 abge-
leitete Minimalmodell. Trotzdem ist nicht bei allen
Gliedern des Regelkreises der Ausgang eine lineare
Funktion des Eingangs. Wie die von der Streck-
muskulatur erzeugte Kraft von der Tibiabewegung
abhingt, ist den Versuchen nicht zu entnehmen. Der
Anteil der Streckmuskulatur an der Gesamtregel-
leistung ist nur gering.

F. Die Rolle der Proprioreceptoren am Subcoxal- und
Femur-Tibia-Gelenk bei der Wahrnehmung der Schwer-
kraftrichtung ber Drehung um die Hochachse

In der Einleitung habe ich erwéhnt, daBl Proprio-
receptoren am Subcoxal- und Femur-Tibia-Gelenk an
der Wahrnehmung der Schwerkraftrichtung bei Dre-
hung um die Hochachse beteiligt sind (BASSLER 1962).
Nachdem nun einiges iiber die Proprioreceptoren be-
kannt ist, kann untersucht werden, wie deren Mel-
dungen im Zentralnervensystem verrechnet werden,
um auf diese Weise eine physiologisch relevante Grofle
fir die Lage des Tieres im Raum zu erhalten. Dabei
soll die friither aufgestellte Hypothese der Quotienten-
bildung (BAssLER 1962) iiberpriift werden. Die da-
mals erwihnten Versuche habe ich der Vollstandigkeit
halber noch einmal aufgezahlt.

1. Experimente mit seitlicher Beleuchtung

a) Methode. Wie schon friither (BAssLER 1962) geschildert,
konnten sich mehrere (meist fiinf) Stabheuschrecken auf einer
senkrechten, mit schwarzem Tuch bespannten Fliche von
50 X 70 cm frei bewegen. 2 m von der Mitte der Lauffliche
entfernt stand eine Lampe mit einer 60 W- bzw. 200 W-Birne.
Der Winkel zwischen den Lichtstrahlen und der Lauffliche
betrug etwa 10° Die Fliche wurde also flach streifend be-
leuchtet. Die optische Umgebung war nicht homogen, jedoch
wurden die Versuche immer am selben Ort ausgefithrt, so dafl
eine Verdnderung der Ruhestellung nicht auf eine verdnderte
optische Umgebung zuriickzufithren war. Bei dem hellen
Licht liefen die Tiere freiwillig meist nur kurze Strecken, so
daBl die Messung der Korperlingsachse in der Ruhestellung
giinstiger erschien als die Messung der Laufrichtung. AuBer-
dem zeigte sich, daB die Streuung bei den Laufrichtungen
etwas grofler ist und auch oft nach unten gerichtete Liufe
auftreten, wihrend Ruhestellungen mit dem Kopf nach unten
sehr selten sind. Nach der Messung (s. unten) wurde die Lauf-
fliche 180° um eine gedachte Achse senkrecht zur Lauffliche
gedreht. Trotz dieser Drehung blieben nahezu alle Tiere sitzen.
10—20 min nach der Drehung wurden sie angehaucht oder am
Abdomen angestoflen. Tiere, die sich daraufhin nicht be-
wegten, wurden nicht gewertet. Beriihrte ein Tier bei seinem
Lauf den Rand, wurde es weggenommen und in der Mitte
der Lauffliche neu aufgesetzt. Die Ruhestellungen wurden
erst dann gewertet, wenn sich vorher bei einem Lauf von
mindestens Korperlinge der Winkel zwischen Langsachse und
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Schwerelot nicht wesentlich gedndert hatte. Von einem Tier
wurden an einem Tag nicht mehr als zehn Messungen gemacht.

Mit einem Winkelmesser, an dem ein Senkblei befestigt
war, wurde der Winkel « zwischen Léngsachse und Schwerelot
gemessen (Abb. 28). «=09 bedeutet senkrecht nach oben.
Weitere, im folgenden verwendete Winkelbezeichnungen sind
(Abb. 28): B, der Winkel zwischen Langsachse und der Rich-
tung der Lichtstrahlen (=009 ist die Richtung zum Licht).
Der Winkel zwischen der Richtung der Lichtstrahlen und dem
Schwerelot und damit die Summe von « und § heifit y (y=10°
bedeutet: Licht senkrecht von oben). Die Versuche wurden
abends etwa zwischen 18 und 23 Uhr ausgefiihrt.

b) Vorversuche. Zuerst wurde die Lauffliche mit
der 60 W-Lampe im Winkel y=90° von links her
beleuchtet. Die Ruhestellungen von finf Stabheu-
schrecken (x), gemessen an zwei hintereinander liegen-
den Tagen, zeigt Abb.29. Wie schon friher erwdhnt
(BAssnEr 1962), stellt sich der grofte Teil der Tiere
in eine Resultierende zwischen der Richtung des ein-
fallenden Lichtes und der Senkrechten ein, der kleinere
Teil der Tiere wendet sich vom Licht ab. Die Winkel «
der dem Licht zugekehrten Tierstellungen werden im
folgenden ¢, die Winkel o der vom Licht abgewandten
Tierstellungen «, genannt (Abb. 29). Die Winkel o,
und die Winkel «, hatten in allen Versuchen getrennte
Haufigkeitsmaxima. Bei Wiederholung eines Ver-
suches dnderte das Haufigkeitsmaximum der Winkel «,
seine Lage nicht. Dagegen war das Héufigkeitsmaxi-
mum der Winkel o, nur schlecht reproduzierbar, und
zwar wohl deshalb, weil die Anzahl der Winkel «,
sehr klein, in den meisten Fillen kleiner als in dem
gewihlten Beispiel war. Der prozentuale Anteil der
Winkel «, konnte bei zwei vollig gleichartigen Ver-
suchen das eine Mal grol und das andere Mal sehr
klein sein. Nimmt man den Mittelwert von simtlichen
Winkeln «, so fillt dieser auf einen Winkel, der in den
Messungen nur selten vorkommt. Auflerdem ist dieser
Mittelwert wegen der wechselnden Zahl der Winkel «,
nur schlecht reproduzierbar. Nimmt man aber die
Mittelwerte der Winkel o; und der Winkel o, getrennt,
so fallt der Mittelwert der Winkel «, (im vorliegenden
Beispiel 37°) mit dem Héufigkeitsmaximum ungefahr
zusammen. Dieser Mittelwert ist auch gut reprodu-
zierbar. (Die Mittelwerte der Winkel o, zweier gleich-
artiger Versuche wichen nie mehr als 4° voneinander
ab. Der Einzelwert wurde dabei nur auf 59 genau
gemessen.) Die Mittelwerte der Winkel «, schwankten
ihrer geringen Héiufigkeit wegen stirker. So liBt es
sich verantworten, die Winkel o« und «, getrennt zu
behandeln. Es stellte sich bald heraus, daf3 die Win-
kel a,, vor allem wegen ihrer geringen Haufigkeit, fiir
das in dieser Arbeit aufgeworfene Problem nicht zu
verwenden waren. Deshalb bezieht sich das folgende
nur auf die Winkel «,.

Um die Einfliisse der inhomogenen optischen Umgebung
so gut wie moglich auszuschalten, wurde die Platte, wie schon
erwihnt, immer an derselben Stelle aufgestellt und die Lampe
immer links davon. Von jeder groBeren Versuchsserie wurden
jedoch auch Kontrollmessungen bei Beleuchtung von rechts
gemacht. Es ergab sich dabei, dafl die geiibte Vorsicht un-
begriindet war, da die Werte der Kontrollmessungen nicht
wesentlich von denjenigen bei Beleuchtung von links ab-
wichen. Die Ergebnisse sind immer so dargestellt, wie wenn
das Licht von links kéme.

Die Streuung der Einzelwerte ist bei gleich schwe-
ren Tieren gréBenordnungsméiBig immer gleich. Einen
Anhaltspunkt geben die Abb. 29, 35 und 46. Um die
Abbildungen ubersichtlicher zu gestalten, wurde dar-
auf verzichtet, die Streuung der Einzelwerte bei jedem
Mittelwert in einer Kurve anzugeben. AuBerdem ist
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die schon erwihnte gute Reproduzierbarkeit der
Mittelwerte von o, ein Maf fiir die Genauigkeit der
einzelnen Kurvenpunkte. In den Abb. 33—43 wurde
jeder Mittelwert durch zwei getrennte Messungen
ermittelt. (In Abb. 33 sind fir ein Beispiel zwei Ver-
suchsreihen angegeben, sonst wurde immer nur die
erste Versuchsreihe abgebildet.) AuBer in einem be-
sonders im Text erwdhnten Beispiel wichen die beiden
Mittelwerte nie mehr als 4° voneinander ab.

Abb. 28.

Die in diesem Abschnitt verwendeten Winkelbezeichnungen.
Die Pfeile von links bedeuten den Lichteinfall

50°

Abb. 29. Ruhestellungen von 5 Stabheuschrecken bei Beleuchtung mit
60 W (y = 90°) auf senkrechter Fliche. 100 Messungen

Bei gleichbleibender Lichtintensitit und gleichem
Abstand der Lampe von der Mitte der Lauffliche
wurde der Winkel y variiert und die jeweiligen Winkel
gemessen. Abb. 30 zeigt die Mittelwerte der Winkel o,
in Abhingigkeit von y sowohl bei der 60 W- wie bei
der 200 W-Lampe.

Beidhnlichen Versuchen mit Fischen (z. B. v. HoLsT
und KarsEr 1948, BraEMER 1957) konnten die Ergeb-
nisse als

sinff
sinoe

formuliert werden. Die Gleichung ist so zu erkliren,
dafl sowohl die Drehtendenz zum Schwerelot hin, als
auch die Drehtendenz zur Lichtrichtung hin vom
Sinus des jeweiligen Reizwinkels abhingig sind. Ist
das Tier im Gleichgewicht, mussen sich die beiden
Drehtendenzen aufheben.

Versuchtm an auch bei Stabheuschrecken, die Me8-
werte durch diese Gleichung darzustellen, so kommt
man zu wenig befriedigenden Ergebnissen (Abb. 30).

13a
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Die Konstanten der in Abb, 30 angegebenen Verhiltnisse
wurden wie folgt ermittelt: Fiir jeden Punkt der beiden
Versuchsreihen wurde der Quotient Esil:Tﬂ gebildet und dann

1
der Mittelwert der Quotienten einer Versuchsreihe errechnet.
Dieser Mittelwert wurde fiir die Konstante K eingesetzt.

IS

&y [°]—

a4+

| I | I i 1

7 87/ &0 720 50 80

v
71—
Abb. 30. Mittelwerte von a, in Abhingigkeit von y auf senkrechter Fléiche.
O Beleuchtung mit 60 W-Lampe, @ Beleuchfung mit 200 W-Lampe.

. sing sin g
Starke Linie: tea = 1,07, Ty 0,82,
sin sin
Schwache Linie: - B = 1,33, mes :"ﬁ* = 1,16,
sin «, sin o

Die einzelnen Punkte stellen Mittelwerte von 40—50 Einzelmessungen dar

Licht

— oy P “g\

Abb, 81. Verteilung der Ruhestellungen auf senkrechter Fliche bei Be-
leuchtung mit der 60 W-Lampe im Winkel y = 0° 44 Messungen

Y —a

Licht

Abb. 32, Verteilung der Ruhestellungen auf senkrechter Fliche bei Be-
leuchtung mit der 60 W-Lampe im Winkel y = 180°. 40 Messungen

Auch wenn man auf andere Weise versucht, das Verhiltnis

sin
“sin oy
zu keinem befriedigenden Ergebnis. Bei der Berechnung der

Quotienten fiel aullerdem auf, daBl der Wert fiir —;lngf—
1

= K an die Kurvenpunkte anzupassen, kommt man

mit
steigendem Winkel y zunimmst.

Wahrend also das bei Fischen gefundene Verhiltnis
die MeBwerte nur sehr ungenan wiedergibt, lassen sich

die beiden Versuchsreihen im Rahmen der MeBgenauig-
keit durch das Verhiltnis

sinf

tgay

darstellen. (K ist eine Funktion der Lichtintensitit.)
Der Wert fiir K betrigt bei der 60 W.Lampe 1,07,
bet der 200 W-Lampe 0,82. Die Werte fiir K wurden
sin
g %y

Es kiénnte eingewendet werden, dall o, und «, bei kleinem
Winkel y moglicherweise nicht mehr vollstindig zu trennen
sind, die Werte fiir «; bei kleinem Winkely also fiir eine
quantitative Betrachtung nicht mehr verwendet werden
konnen. Dem ist entgegen zu halten: Beim Wert =500,
200 W-Lampe besteht zwischen dem kleinsten Winkel o
und dem kleinsten Winkel «, eine Differenz von 20° und beim
Wert y=45% 60 W-Lampe eine solche von 15° Selbst wenn
man bei kleinem Winkely die kleinsten Winkel «, in die

wie oben, nur fir ermittelt.

ol
ol
3
{ { 1 1
0 % @ % 0

71—
Abb. 33, Mittelwerte von «, in Abhéngigkeit von y bei Beleuchtung von
links mit der 200 W-Lampe. Senkrechte Lauffliche. intakte Tiere,

Tibia-Gelenke mit Gummifiden festgelegt. (Nach BISSLER 1962)

Mittelwertbildung der Winkel «; mit einbezieht, werden die
Mittelwerte der Winkel a; im &dullersten Fall um 2° kleiner als
in Abb. 30.

Das Verhiltnis —ilgnT = K sagt nur wenig aus, da
es zwei Unbekannte entlhéilt, namlich die Bewertungs-
funktionen fiir die Lichtrichtung und fir die Schwer-
kraftrichtung. Wenn also gesagt wurde, daB die Ver-
suchsergebnisse in befriedigender Weise durch dieses
konstante Verhiltnis darzustellen sind, wurde damit
keine Aussage iiber Funktionszusammenhdnge im
Tier gemacht. Allerdings wird sich spiter zeigen,
daBl das konstante Verhiltnis gut zu den folgenden
Versuchsergebnissen pafit und durch das Minimal-
modell eine hinreichende Erklirung findet.

Die Kurven der Abb. 30 sind nicht mit Eindeutig-
keit bis » =0° und y=180° zu verlingern, da bei
diesen Werten o; und a, nicht zu trennen sind. Jedoch
sind die Mittelwerte aller Winkel o« in beiden Mef3-
reihen kaum von 0° verschieden (Abb.31 und 32).

In einer fritheren Arbeit (BAssLEr 1962) wurde
geschildert, dafl die Mittelwerte von o, nach Abschaben
der vier Borstenreihen an der Coxa signifikant kleiner
waren als die Werte bei intakten Tieren (Abb. 33). Bei
anderen Tieren wurde je ein Gummifaden von der
Mitte des Femur zur Mitte der Tibia der rechten
Beine gefiihrt, und zwar so, dal die Femur-Tibia-
Gelenke nicht wesentlich iiber die 90°-Stellung hinaus
gestreckt werden konnten. Untersuchte man diese
Tiere bei Beleuchtung von links, so war die Belastung
der Femur-Tibia-Gelenke bei den dem Licht zuge-
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wandten Tieren geringer als bei normalen, weil die
Last des Korpers teilweise durch die Gummifiden
getragen wurde. Die Winkel oy waren bei diesen
Tieren signifikant grofer als bei intakten Stabheu-
schrecken (Abb. 33). Daraus habe ich geschlossen,
daB die Borstenreihen an der Coxa und ein damals
noch unbekannter Proprioreceptor im Femur-Tibia-
Gelenk fiir die Wahrnehmung der Schwerkraftrichtung
verantwortlich sind (BiAssLer 1962).

¢) Versuche mit erhohiem Kirpergewicht oder ge-
ringerer Hangneigung. Wie verhalt sich das Tier bel
verdanderter Schwerkraft ¢ Nach den vorangegangenen
Versuchen stand fest, daf3 die Proprioreceptoren, die
fir die Wahrnehmung der Schwerkraftrichtung bei
Drebung um die Hochachse verantwortlich sind, in
den Beinen liegen. Wird einem Tier also ein Gewicht
so aufgeklebt, daB der Schwerpunkt des Gewichtes so
gut wie moglich mit dem Schwerpunkt des Tieres zu-
sammenfillt, entspricht dies angendhert einer Kr-
héhung der Schwerkraft. Eine Verringerung der
Schwerkraft ist direkt nicht moglich. Bei der hier nur
betrachteten Drehung um die Hochachse spielt auf
geneigter Fliche nicht die Schwerkraft selbst, son-
dern nur die zur Lauffliche parallele Komponente
der Schwerkraft eine Rolle (Abb. 34), da nur sie
eine asymmetrische Belastung der in Frage kommen-
den Gelenke hervorruft. Die zur Lauffliche parallele
Komponente ist proportional dem Sinus des Nei-
gungswinkels der Fliche und damit kleiner als die
Schwerkraft.

Wurde die 45° geneigte Lauffliche im Winkel
y =90° zur Fallinie der Fliche mit der 200 W-Lampe
von links her beleuchtet, so ergab sich die in Abb. 35
wiedergegebene Verteilung. Der Mittelwert der Win-
kel «, lag bei 419. Bei senkrechter Lauffliche unter
sonst denselben Bedingungen (200 W-Lampe, y = 909)
betrug der Mittelwert der Winkel o, 43° (Verteilung
s. Abb. 35).

Vor der Erhohung des Kérpergewichtes wurde das Tier
gewogen. Dann wurde ein Stiick Draht abgeschnitten, das
dem betreffenden Bruchteil des Korpergewichtes entsprach.
Der Draht wurde mit Alleskleber so auf dem Riicken des
Tieres befestigt, dall er gleich weit {iber den Schwerpunkt
des Tieres (knapp hinter der Grenze Thorax-Abdomen) nach
vorn und hinten hinausragte. Die Drihte wurden hdchstens
so lang gemacht wie das betreffende Tier selbst. War das
gewiinschte Gewicht mit einem Drahtstiick nicht zu erreichen,
wurden zwei genommen. Die hichste Belastung, auf die die
Tiere noch nicht mit starkem Durchknicken der Hinterbeine
reagierten, war etwa gleich dem Koérpergewicht frisch geschliipf-
ter, also verhiltnismiBig leichter Imagines. Diese Tiere
wogen unbelastet bis 1 Gramm, belastet aiso bis 2 Gramm.

Abb. 36 gibt die Verteilung von jeweils 75 Ruhe-
stellungen von finf Stabheuschrecken wieder, die mit
Y, bzw. 1 Kéorpergewicht belastet waren (200 W-
Lampe, y=90%. Der Mittelwert der Winkel «; der
mit 1/, Kérpergewicht belasteten Tiere betrug 43°, der
mit 1 Korpergewicht belasteten Tiere 41°.

Aus den Versuchen folgt: Verdnderungen des Kor-
pergewichtes haben mindestens unter den angewand-
ten experimentellen Bedingungen keinen Einfluf} auf
den Mittelwert der Winkel ;. Das war nicht zu er-
warten, denn die Kapitel C und E haben gezeigt, daf}
die Meldungen der Proprioreceptoren an den Sub-
coxal- und Femur-Tibia-Gelenken eine Funktion der
auf das betreffende Gelenk von auBen einwirkenden
Kraft sind. Gerade die Proprioreceptoren dieser Ge-
lenke scheinen aber fir die Wahrnehmung der Schwer-

kraftrichtung verantwortlich zu sein. Bei der Ver-
rechnung der Meldungen der beiden Sinnesorgantypen
muf} sich also das Koérpergewicht herausheben. Die
Frage, wie das moglich ist, wird der Ausgangspunkt
fiir die Ableitung des Minimalmodells fiir die Bildung
der Drehtendenz sein.

Abb. 84. Kriifteverteilung auf einer schiefen Ebene (G Korpergewicht)
o 174
-, T
jﬂa Jﬂo

AN

]

605

Abb. 35. Verteilung der Ruhestellungen bei Beleuchtung mit der 200 W-
Lampe von links im Winkel y = 90° «---- Fliche 45° geneigt,
Fliche senkrecht. Je 75 Messungen

Abb. 36. Verteilung der Ruhestellungen auf senkrechter Fliche bei Be-

leuchtung mit der 200 W-Lampe von links im Winkel y = 90°

Tiere zusdtzlich mit '/, Korpergewicht belastet, ----- Tiere mit zusitzlich
1 Korpergewicht belastet. Je 75 Messungen

Weiter sieht man, dafl die Streuung bei steigender
Schwerkraft abnimmt. Da bei den Versuchen mit
1 Kérpergewicht Belastung gleichzeitig der gesamte
Korper vom Kopf bis zum letzten Abdomensegment
.»geschient‘‘ war, ergibt sich, daB Proprioreceptoren in
den Korpergelenken nicht wesentlich an der Wahr-
nehmung der Schwerkraftrichtung beteiligt sind. Der
Einwand, daB vielleicht ein Einfluf der erhoéhten
Schwerkraft durch das Ausschalten von Proprio-
receptoren der Korpergelenke gerade aufgehoben
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wird, ist leicht zu widerlegen: Beim ,,Schienen‘ der

gesamten Tiere mit einem leichten Strohhalmstiick

betrug unter den obigen Versuchsbedingungen der

Mittelwert der Winkel «, 42°. Die Streuung der Win-
kel o, war etwa so gro8 wie
die Streuung derselben Winkel
bei Normaltieren auf senk-
rechter Fliche.

d) Proprioreceptoren am
Subcozalgelenk. Die Belastung
des Subcoxalgelenkes erfolgt
nach Kapitel C hauptsichlich
durch Kréfte in Richtung der
Koérperlangsachse. In der hier

_ verwendeten Apparatur war
diese Kraft ¢ - cos o (G = Kor-
pergewicht, s. Abb. 37).

Aus Abb. 33 ist zu ersehen,
dall die Winkel «; nach Ab-
rasieren der Borstenreihen an
der Coxa bei sonst gleichen
Bedingungen kleiner waren
als bei intakten Tieren. Aus

Kapitel C geht hervor, daBl das Tier eine Kraft in
Richtung der Léangsachse auch mit den Borsten-
feldern am Subcoxalgelenk mifit. Deshalb wurden
im folgenden die Borstenfelder an den Subcoxal-

Abb, 37. Krifteverteilung auf
der senkrechten Fliche bei
schrigstehendem Tier
(G Korpergewicht)

i |
g 4% b4 735 60
0
71—
Abb. 38. Mittelwerte von o, in Abhingigkeit von ¢ bei Beleuchtung von
links mit der 200 W-Lampe. Senkrechte Lauffliche. intakte Tiere,
----- alle Borstenfelder an den Subcoxalgelenken abgeschabt, ----+- die-
selben, mit ca.!/s Korpergewicht belastet, ----- alle Borstenfelder und
Borstenreihen an den Subcoxalgelenken abgeschabt

o}
St d
8
! 1 H L
J 45 735 780

D

o
71—
Abb. 39. Mittelwerte von o, in Abhingigkeit von y bei Beleuchtung von
links mit der 200 W-Lampe. Senkrechte Lauffliche. alle Borsten-

reihen an der Coxa abgeschabt, ----- dieselben, mit ca.!/; Korpergewicht
belastet

gelenken an allen sechs Beinen abgeschabt. Die ope-
rierten Tiere wurden dann auf die iibliche Weise unter-
sucht. Es interessierte nur die Frage: Sind die Winkel
o, die gleichen wie bei intakten Tieren, oder &ndern sie
sich und wie stark ? Deshalb wurden die folgenden
Versuche nur bei drei verschiedenen Winkeln y ge-
macht: 450, 90°, 1359 Die Ergebnisse zeigt Abb. 38:
Auch nach Abschaben der Borstenfelder sind die
Winkel «; kleiner als bei intakten Tieren.

.

Dieselben Tiere wurden nach der Operation mit
1/, Korpergewicht belastet. Wie Abb. 38 erkennen
1af3t, dndern sich die Ergebnisse gegeniiber unbelaste-
ten, aber gleichartig operierten Tieren nicht.

Dann wurden sowohl die Borstenreihen an der
Coxa als auch die Borstenfelder an den Subcoxal-
gelenken aller Beine abgeschabt. Die Mittelwerte der
Winkel o, sind kleiner, als sie bei getrenntem Ab-
schaben von Borstenreihen bzw. Borstenfeldern waren
(Abb. 38). Wurden diese Tiere mit !/, Kérpergewicht
beschwert, wurden die Mittelwerte der Winkel o,
ca. 4° kleiner. Diese Werte waren jedoch gegeniiber
den Werten bei unbelasteten Tieren nicht statistisch
abzusichern.

Um festzustellen, ob «; auch nach Abschaben der
Borstenreihen an der Coxa unabhingig vom ,,Korper-
gewicht’* (besser: Korpergewicht plus Belastung) ist,
wurden zwei Versuchsreihen durchgefithrt. Zuerst
wurden unbelastete Tiere, denen die Borstenreihen an
allen sechs Coxen abgeschabt waren, untersucht und
dann dieselben Tiere mit !/, Korpergewicht belastet.
Die Ergebnisse zeigt Abb. 39. Eine Erhohung des
Korpergewichtes hat also auch hier keinen Einfluf3
auf o.

e) Femorale Chordotonalorgane. Die Belastung des
Femur-Tibia-Gelenkes erfolgt nach Kapitel E bei
einem senkrecht vom Koérper abstehenden Bein haupt-
sdchlich durch Krifte in Richtung der Querachse des
Tieres. In der hier verwendeten Apparatur tritt eine
Kraft in Richtung der Querachse als G -sin g auf
(Abb. 37). Da der Mittelwert der Beinstellungen beim
laufenden Tier ungefahr senkrecht vom Korper ab-
stehend ist, kénnen diese Uberlegungen angenihert
auch auf das laufende Tier iibertragen werden.

Da nach den Vorversuchen anzunehmen war, dal3
die femoralen Chordotonalorgane an der Wahrneh-
mung der Schwerkraftrichtung beteiligt sind, wurden
auch Versuche mit durchtrennten Receptorsehnen
durchgefithrt. Bei durchtrennter Receptorsehne ist
der Receptor entspannt, genau wie bei gestrecktem
Femur-Tibia-Gelenk. Unter normalen Bedingungen
werden bei erhohter Belastung die Femur-Tibia-
Gelenke der einen Seite gestreckt und die der anderen
Seite gebeugt. Deshalb wurden die linken und rechten
Receptorsehnen getrennt durchgeschnitten (Operation
wie in Abschnitt E 2). Die Lichtquelle stand immer
links von der Lauffliche.

Zuerst wurden alle linken Receptorsehnen durch-
trennt. Bei Tieren, die sich in eine Resultierende
zwischen Licht- und Schwerkraftrichtung einstellten
(nur diese wurden ja fiir den Mittelwert von «, ge-
wertet), konnte dann die Beugung der nach unten
zeigenden Beine nicht mehr gemessen werden. Die
Mittelwerte der Winkel «, waren bei diesen Tieren
signifikant groBer als bei intakten Tieren (Abb. 40).
Wurden dieselben Tiere mit !/, Korpergewicht be-
lastet, lagen die Mittelwerte der Winkel &, zwischen
denen normaler Tiere und denen unbelasteter, gleich-
artig operierter Tiere (Abb. 40).

Durchtrennt man die Receptorsehnen der rechten
Beine (unter den Versuchsbedingungen die Sehnen der
femoralen Chordotonalorgane der nach oben zeigenden
Beine), ergaben sich signifikant kleinere Mittelwerte
fiir o, als bei intakten Tieren (Abb. 40). Wurden auch
hier dieselben Tiere mit ca. !/; Korpergewicht belastet,
so zeigte sich, daBl die Mittelwerte der Winkel o
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zwischen denen normaler Tiere und denen unbelasteter,
gleichartig operierter Tiere lagen (Abb. 40).

Die Werte waren auBerdem bei allen vier Versuchs-
reihen nicht so gut reproduzierbar wie sonst. Bei den
bisherigen Versuchen hatte ja das Kérpergewicht auf
o, keinen EinfluB, wihrend der Winkel o, bei den
letzten Versuchen vom Korpergewicht abhingig war.
Bei Wiederholung eines Versuches wird man aber nie
genau gleich schwere Tiere finden. Bei beiden Wieder-
holungen der Versuche zeigten sich jedoch gleich-
sinnige Verdnderungen der Mittelwerte.

80[‘

g % @2 75 o7
b3 [°]—»
Abb. 40. Mittelwerte von «, in Abhingigkeit von y bei Beleuchtung von
links mit der 200 W-Lampe. Senkrechte Lauffliche. intakte Tiere,
----- Receptorsehnen der rechten Beine durchtrennt, «---- - dieselben, mit
ca. !/, Korpergewicht belastet, —- — -— Receptorsehnen der linken Beine
durchtrennt, - +--+- dieselben, mit ca. !/; Korpergewicht belastet

Die femoralen .Chordotonalorgane sind also an der
Wahrnehmung der Schwerkraftrichtung beteiligt. Aller-
dings koénnte eingewendet werden, daBl durch die
Operation auch noch andere Veréinderungen eingetre-
ten sind, z. B. eine allgemeine Schidigung an der
Operationsstelle und evtl. eine Senkung des Blut-
druckes. Deshalb wurde bei einigen Tieren an den
Femur-Tibia-Gelenken der einen Seite wie bei der
vorigen Operation je ein Fenster geschnitten, das an-
schlielend wieder verschlossen wurde, ohne dafB die
Receptorsehne durchtrennt wurde. Solche Tiere ver-
hielten sich wie intakte. Um ganz sicher zu gehen,
wurde an einer Stelle, die etwa 1;; Femurlinge vom
Trochanter entfernt war, von hinten mit einem Rasier-
klingensplitter in das Femur eingeschnitten, so daf3
alles, was sich im dorsalen Drittel des Femur befindet,
durchtrennt wurde. Auler an der Schnittstelle wurde
die Cuticula nicht verletzt. Bei einer solchen Operation
bluten die Tiere meist nur gering oder gar nicht.
Durchtrennt wurde bei diesem Schnitt aufBler der
Receptorsehne ein Tracheenast, der Nerv, der die
Streckmuskulatur innerviert, der dorsale Nerv (121)
und der hinterste Teil der Streckersehne der Tibia.
Weil der zur Streckmuskulatur ziehende Nerv durch-
trennt war, konnten die Tiere die Femur-Tibia-
Gelenke nicht itber die 90°-Stellung hinaus strecken.
Die Ergebnisse der verschiedenen Messungen zeigt
Abb. 41. Qualitativ besteht eine gute Ubereinstim-
mung mit den Ergebnissen der Abb.40. DaB die
Unterschiede zwischen den operierten und intakten
Tieren geringer waren als in Abb. 40, diirfte seinen
Grund in der erheblichen Behinderung der Tiere haben.
AuBerdem waren sie nicht gleich schwer wie diejenigen
in Abb. 40.

Zum Schlufl wurde noch die Receptorsehne eines
einzigen Beines durchtrennt. Hier wurde nur noch bei
y=90° und y =135° gemessen, da anzunehmen war,
daB die Werte bei v =45° zu nahe beieinander liegen.
Die Ergebnisse sind in Abb. 42 zusammengefa(t.
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Abb. 41. Mittelwerte von «, in Abhéngigkeit von ¥ bei Beleuchtung von

links mit der 200 W-Lampe. Senkrechte Lauffliche. normale
Tiere, ~---- Operation wie im Text beschrieben, an den rechten Beinen aus-
gefithrt, -» - - dieselben, mit ca.!/, Kérpergewicht belastet, - ---- Operation
an den linken Beinen ausgefiihrt
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Abb. 42. Mittelwerte von «, in Abhingigkeit von ¢ bei Beleuchtung von
tinks mit der 206 W-Lampe. Senkrechte Lauffliche, intakte Tiere,
----- Receptorsehne eines Mittelbeines durchtrennt, ----- Receptorsehne
eines Vorderbeines durchtrennt, ------ Receptorsehne eines Hinterbeines
durchtrennt. Die Werte, die {iber denen der Normaltiere liegen, stammen
von Operationen an linken Beinen, die, die unter denen der Normaltiere
liegen, von Operationen an rechten Beinen
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Abb. 43. Mittelwerte von «, in Abhingigkeit von y bei Beleuchtung von

links mit der 200 W-Lampe. Senkrechte Lauffliche. Receptor-

sehnen der linken Beine durchtrennt sowie Borstenfelder und Borstenreihen

an den linken Subcoxalgelenken abgeschabt, -+-+- Receptorsehmen der

rechten Beine durchtrennt sowie Borstenfelder und Borstenreihen an den
rechten Subcoxalgelenken abgeschabt

Daraus geht hervor, daBl sich der Mittelwert der
Winkel o, schon nach der Durchtrennung einer einzigen
Receptorsehne dndert.

Die Receptorsehnen aller sechs Beine kdnnen bei diesen
Versuchen nicht durchtrennt werden. Solche Tiere zeigen ja
auf senkrechter Fliche eine Haltung wie in Abb.9. Bewegt

sich das dort abgebildete Tier fort, muBl es irgendwann das
rechte Hinterbein abheben. Die anderen Beine kénnen das



184

U. BissLER: Proprioreceptoren am Subcoxal- und Femur-Tibia-Gelenk

Kybernetik

Tier dann nicht mehr in der Schréiglage halten. Dadurch fillt
es passiv in die Kopf-nach-oben-Stellung.

7) Einseitige Ausschaltung der Proprioreceptoren. Da die
Ausschaltung der linken und der rechten Chordotonalorgane
verschiedene Folgen hatte, sollte noch gepriift werden, wie
sich die Tiere verhalten, wenn die hier beschriebenen Sinnes-

Y

Abb. 44. Verteilung der Laufrichtungen intakter Tiere auf senkrechter
Lauffliche. Beleuchtung &uBerst schwach, senkrecht zur Lauffliche.
57 Messungen

14

500

Abb. 45. Verteilung der Laufrichtungen auf senkrechter Lauffliche. Tiere
mit durchtrennten Receptorsehnen der linken Beine, mit
ca. 1/, Korpergewicht belastet. 40 Messungen

7

[
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Abb. 46. Verteilung der Laufrichtungen auf senkrechter Lauffliche.
Dieselben Tiere wie in Abb, 45, jedoch unbelastet. 40 Messungen

organe an den Subcoxal- und Femur-Tibia-Gelenken jeweils
nur auf einer Seite ausgeschaltet werden. Die Ergebnisse
zeigt Abb. 43. Wie erwartet, ist es fiir das Tier nicht dasselbe,
ob die linken oder die rechten Proprioreceptoren ausgeschaltet
wurden.

2. Experimente mit schwacher senkrechter Beleuch-
tung

Auf der Lauffliche (derselben wie in Abschnitt F 1) waren
fiinf Tiere. 1,5 m von der Mitte der Lauffliche entfernt stand
eine Dunkelkammerlampe mit dunkelgrinem Licht. Das
schwache Licht fiel senkrecht zur Ebene der Lauffliche ein.
Deshalb konnten sich die Tiere bei einer Drehung um die Hoch-
achse nicht am Licht orientieren. Die Tiere blieben bei dem
schwachen Licht duBerst selten auf der Lauffliche sitzen, so
dafB} in diesem Fall nicht der Winkel der Léngsachse in der
Rubhestellung, sondern der Winkel zwischen Laufrichtung und
Schwerelot bzw. Fallinie gemessen wurde. Auch diese Experi-
mente wurden in den Abendstunden zwischen 18 und 23 Uhr
ausgefithrt. Die Winkel « zwischen Laufrichtung und Schwere-
lot bzw. Fallinie werden nach links als positiv, nach rechts
als negativ bezeichnet.

Intakte Tiere zeigten in dieser Apparatur die in
Abb. 44 wiedergegebenen Laufrichtungen mit einem
Mittelwert von +2° Dann wurden die Sehnen der
linken femoralen Chordotonalorgane bei fiinf Tieren
durchtrennt. Die Laufrichtungen dieser Tiere auf der

Vi
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Abb. 47. Verteilung der TLaufrichtungen auf 45°-geneigter Lauffliche.
Dieselben Tiere wie in Abb. 45 und 46, unbelastet. 40 Messungen

senkrecht stehenden Fliche sind in Abb. 46 darge-
stellt. Der Mittelwert betrug —+50°. Wurden die-
selben Tiere mit ca. !/; Korpergewicht belastet, traten
die in Abb. 45 wiedergegebenen Resultate mit einem
Mittelwert von -+ 34° auf. Wurden dieselben Tiere
nochmals unbelastet auf der 45° geneigten Lauffliche
untersucht, ergab sich die Verteilung von Abb. 47.
Der Mittelwert lag bei +70° Je geringer also das
Korpergewicht bzw. die zur Lauffliche parallele
Kraft ist, desto groBer ist die Abweichung zur ope-
rierten Seite hin. Auch bei diesen Versuchen ist die
Streuung, wie nicht anders zu erwarten, vom Korper-
gewicht abhingig.

Durchtrennung der rechten Receptorsehnen ergab
entsprechende Abweichungen zur rechten (operierten)
Seite hin.

3. Experimente mit drehbarer Fliche

Die Lauffliche war, dhnlich der friither bei Mehlkifern
verwendeten Versuchseinrichtung (BAsSLER 1961), um eine
waagrechte, parallel zur Ebene der Lauffliche verlaufende
Achse in ihrer Mitte drehbar. Die Apparatur war nur duBlerst
schwach diffus beleuchtet. Wurde eine Imago auf die senk-
recht stehende Lauffliche gebracht, begann sie meist sofort
ungefihr senkrecht nach oben oder unten zu laufen. Dann
wurde die Lauffliche um die in ihrer Mitte angebrachte
Achse um 180° gedreht, bis sie also wieder senkrecht stand
(bei senkrecht nach oben oder unten laufenden Tieren war
die Drehachse der Fliche parallel zur Querachse der Tiere).
Daraufhin dnderten die Tiere in nahezu allen Fallen ihre Lauf-
richtung deutlich.

Eine genaue Aussage wird erst dann moglich sein, wenn
die Anderung der Laufrichtung quantitativ festgehalten wird.
Deshalb wurde der Winkel zwischen Laufrichtung und Schwere-
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lot sowohl vor als auch nach der Drehung der Lauffliche er-
mittelt. Die beiden Werte wurden voneinander subtrahiert.
Ist in den Abbildungen die Abweichung von der urspriinglichen
Laufrichtung gleich Null, heiBt das, da3 die Tiere nach Drehen
der Laufflache ihre Laufrichtung, bezogen auf das Schwerelot,
wieder aufgenommen, bezogen auf die Platte, also um 180°
getindert haben.

Die Differenz zwischen den Laufrichtungen vor und
denjenigen nach Drehen der Fliche bei jeweils senk-
recht stehender Lauffliche sind in Abb. 48 wieder-
gegeben. Die Tiere haben in nahezu allen Fillen die
Tendenz, ihre urspriingliche Laufrichtung, bezogen
auf das Schwerelot, wieder herzustellen. Diese Rich-
tung ist mit ganz wenigen Ausnahmen die Richtung
senkrecht nach oben oder unten. Unter den 75 Mes-
sungen dieser Serie waren nur zwei, bei denen mit
einiger Wahrscheinlichkeit von einem von o = 0° oder
1809 verschiedenen, menotaktisch eingehaltenen Lauf-
winkel gesprochen werden kann. Die eine Ausnahme,
bei der das Tier unbeirrt nach Drehen der Laufflache
weiterlief, ist unter Umstinden dadurch zu erkliren,
daf das Tier vor Einsetzen der Wendereaktion den
Rand der Lauffliche erreicht hatte.

Dann wurde die Lauffliche nur 45° geneigt und
wie oben in eine andere, 45° geneigte Stellung gedreht.
Die Differenzen zwischen den Laufrichtungen vor und
denjenigen nach Drehen der Lauffliche (bezogen auf
die Fallinie) zeigt Abb. 49. Bei diesem Versuch sind
die Abweichungen von der urspriinglichen Laufrich-
tung erheblich groBer als bei dem Versuch mit senk-
rechter Fliche. So bestitigt sich hier, dafl die MeB-
genauigkeit bei geringerer Hangneigung und damit
geringerer Kraft parallel zur Lauffliche offensichtlich
abnimmt (s. auch die Abschnitte F 1 ¢ und F 2). Die
von der Senkrechten abweichenden Laufrichtungen
sind also hochstens in wenigen Ausnahmefillen als
menotaktisch orientierte Laufe zu deuten. Sie stellen
vielmehr durch MeBungenauigkeiten der Tiere be-
dingte Abweichungen von einem positiv oder negativ
geotaktischen Lauf dar.

Die Tiere versuchen, den Winkel zwischen Lauf-
richtung und Schwerelot konstant zu halten. Andert
sich dieser Winkel, treten Drehtendenzen auf, die das
Tier wieder in die ,,gewiinschte*’ Laufrichtung zuriick-
fithren. Die Tiere verhalten sich analog zu einem
Korper in stabiler Gleichgewichtslage. Man kann
deshalb sagen: Das System der Schwereorientierung
hat eine Stabilitatsstellung. Diese Stabilitatsstellung
kann ihre Lage dndern, mindestens von o«==00 auf
o ==1809. Moglicherweise kann sie in Ausnahmefillen
auch auf anderen Winkelgraden liegen.

Es mufl aber auch eine Korperstellung geben, in .

der die Drehtendenz zur Stabilititsstellung nach
rechts herum genau so grof} ist wie nach links herum.
In dieser Stellung wirken dann auf das Tier genau wie
in der Stabilitdtsstellung keine Drehtendenzen ein.
Entfernt sich das Tier etwas aus dieser Stellung, wird
die Drehtendenz nach der einen Seite groBer als die
" nach der anderen: Das Tier strebt der Stabilitats-
stellung zu. Es verhilt sich analog zu einem Korper
in labiler Gleichgewichtslage. Man spricht deshalb von
einer Labilitdtsstellung. Lassen sich auch iiber die
Lage der Labilitdtsstellung Aussagen machen? Sie
liegt, mindestens fir die Stabilitdtsstellungen 0° und
180° ungefiahr gegeniiber der jeweiligen Stabilitits-
stellung, da sich die Tiere in den obigen Versuchen
immer um den kleineren Winkel in die neue Laufrich-

tung drehten. In den Versuchen des Abschnittes F 1
war eine sichere Aussage iiber die Lage der Labilitédts-
stellung nicht moglich, weil das Tier durch das immer
nédtige Anstollen bzw. Anhauchen wohl meist (unbe-
wullt fiir den Untersucher) schon in eine gewisse
Richtung gedringt wurde.

4. Minimalmodell fiir die Bildung der vom statischen
Lageapparal erzeugten Drehlendenz

Auf einer senkrechten Fliche wirken auf ein Tier
zwei gerichtete physikalische Groflen ein, die als
Bezugssysteme fiir die Messung der Laufrichtung bzw.
der Korperhaltung zu verwenden sind : Das Schwerelot
und die Lichtrichtung. Wie die Versuche ergeben
haben, versucht das Tier seine Korperldangsachse so-
wohl in die Richtung des Schwerelotes (negative

01 , O .
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Abb. 48. Abweichung der Tiere von der urspriinglichen Laufrichtung
(bezogen auf die Vertikale) nach Drehung der Lauffliche. Jeweilssenkrechte
Lauffliche, 75 Messungen
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Abb. 49, Dasselbe wie in Abb, 48, Lauffliche jeweils 45° geneigt.
75 Messungen

Geotaxis) wie in die Richtung der Lichtstrahlen (posi-
tive Phototaxis) einzustellen. Bei Dunkelheit tritt
manchmal positive und manchmal negative Geotaxis
auf. Bildet die Lichtrichtung mit dem Schwerelot
einen Winkel, so stellt sich das Tier in eine Resul-
tierende zwischen ihnen ein. Es ist im Gleichgewicht,
wenn die von der positiven Phototaxis ausgeloste
Drehtendenz (D;) die von der negativen Geotaxis aus-
geloste Drehtendenz (Dg) gerade aufhebt, wenn also
gilt:

Dg=—D; (Gleichgewichtsbedingung) (1)

Die Drehtendenz Dy ist eine Funktion des Winkels «,.
Sie ist gleich Null, wenn o, gleich Null ist. Thr Betrag
nimmt, mindestens bis o; =70° mit steigendem Be-
trag des Winkels «; zu. Dj ist eine Funktion des
Winkels 5. Sie ist gleich Null, wenn £ gleich Null ist.
Ihr Betrag steigt mit zunehmendem Betrag von f§ bis
f=90°an. Ist der Betrag von f groBer als 90°, wird
D;, wieder kleiner.

L&t sich nun aus den Versuchen der Abschnitte
F1 bis F3 etwas dariiber aussagen, wie die Dreh-
tendenz Dg im Zentralnervensystem aus den ver-
schiedenen Sinnesdaten errechnet wird ¢ Diese Frage
ist ein spezieller Fall des Problems: Kann man aus
den Verhaltensweisen eines Tieres Riickschliisse auf
die zugrunde liegenden Funktionszusammenhinge im
Zentralnervensystem ziehen ? Fiir eine gegebene Ver-
haltensweise sind selbstverstdndlich viele Funktions-
zusammenhinge denkbar, die im Endeffekt alle das-
selbe leisten konnten. Aber es gibt eine untere Grenze
fir ihre notwendige Kompliziertheit (HASSENSTEIN
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und RErcHARDT 1953). Ein solches Minimalmodell
fiir die Bildung der Drehtendenz Dy gilt es zu finden.
Ein Minimalmodell beschreibt natiirlich nur formale
Zusammenhénge, ist jedoch in der Lage, Hinweise auf
deren physiologische und molekulare Verwirklichung
zu geben.

In den Versuchen der Abschnitte F 1 bis F 3 wurde
immer der Winkel «, gemessen. Wie hangt nun die
Drehtendenz Dg mit dem Winkel o; zusammen ? Durch
irgendeine Ursache werde Dg groBer als normal. Die
Stellung, in der sich das Tier dann im Gleichgewicht
befindet — gleiche Beleuchtungsverhaltnisse voraus-
gesetzt — liegt bei einem kleineren Winkel o
als bei normalen Tieren. Verkleinert eine bestimmte
Ursache Dy, so verschiebt sich die Gleichgewichtslage
zu einem groBeren Winkel «,. Ist der Winkel «; nach
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Abb, 50. Die Funktion y = tg  von & = —180° bis # == +180°

einer Operation also kleiner geworden, so heillt das,
daB Dg gewachsen ist; ist er grofler geworden, so mul3
sich Dg vermindert haben.

Im folgenden werden die Winkel « wie bei Abb. 44
bis 47 nach links (gegen den Uhrzeigersinn) als positiv,
nach rechts (im Uhrzeigersinn) als negativ bezeichnet.
Damit werden die Winkel «; der Versuche des Ab-
schnittes F' 1 positiv. Eine positive Drehtendenz Dy
sei nach rechts, eine negative nach links gerichtet.
Die Definition hat den Vorteil, dafl bei positivem o
positive, bei negativem o« negative Drehtendenzen
auftreten. Ordnete man einem positiven Winkel « eine
negative Drehtendenz zu und umgekehrt, miite im
Minimalmodell eine Vorzeichenumkehr angenommen
werden, die durch die obige Definition umgangen wird.

Werden entweder die Sinnesborsten an den Sub-
coxalgelenken abgeschabt oder die Receptorsehnen
einer Korperseite durchtrennt, so éndert sich bei seit-
licher Beleuchtung der Winkel o; (Abb. 33, 38 und 40).
Daraus ergibt sich, da8 sowohl die Meldungen aus den
Sinnesborsten der Subcoxalgelenke als auch diejenigen
aus den femoralen Chordotonalorganen an der Bildung
der Drehtendenz Dy beteiligt sein miissen. Nun ist
auch bei einem sich bewegenden Tier die Meldung der
Gesamtheit der Sinnesborsten an den Subcoxal-
gelenken angendhert eine Funktion von G - cos «, die
Meldung aller femoralen Chordotonalorgane ange-
nihert eine Funktion von @ - sin & (Abb. 37). In den
Kapiteln C und E war davon die Rede, dall sowohl bei
einer Kraft in Richtung der Lingsachse als auch bei
einer Xraft in Richtung der Querachse die vom Tier
erzeugte Kraft proportional der Regelabweichung ist.
Es kann deshalb mit einer gewissen Wahrscheinlich-
keit angenommen werden, dafl die Grofen, die Krifte

sowohl in Richtung der Querachse als auch solche in
Richtung der Léngsachse im Zentralnervensystem
reprisentieren, proportional zu den entsprechenden
Kriften sind. Im folgenden sei der Wert, der eine
bestimmte physikalische Grofle « im Zentralnerven-
system reprisentiert, als {#} bezeichnet. Unter der
Voraussetzung (die allerdings vorerst nicht bewiesen
werden kann), daB die zentralnervésen Reprisenta-
tionen proportional zu den entsprechenden Kraften
sind, ergibt sich also fiir die Kraft in Richtung der
Querachse

{G sina} = K,-G-sina (Voraussetzung)  (2)

(K; =Konstante) und fiir die Kraft in Richtung der
Langsachse

{G-cosa} = K, G-cosa (Voraussetzung) (3)

(K, = Konstante).

K, -G-sina und K, -G -cose gehen in die Be-
rechnung von Dg ein. Obwohl G in beiden GroBen
enthalten ist, hingt Dy jedoch bei normalen Tieren
nicht vom Korpergewicht ab (Abb. 35 und 36). Nur
Tiere, bei denen die Receptorsehnen einer Korperseite
durchtrennt waren, zeigten eine von G abhédngige
Drehtendenz Dy (Abb. 40). Das heifit, ¢ muBl in die
Bestimmung der Drehtendenz derart eingehen, dal}
sich sein Wert beim normalen Tier kiirzen 1483t oder
aufhebt, nicht aber bei einem Tier mit einseitig durch-
trennten Receptorsehnen. Diese Bedingung wird als
einfachster Fall von der Quotientenbildung

__ {Kraft in Richtung der Querachse}

Ds = "{Kraft in Richtung der Langsachse} )
erfillt. Gl. (2) und Gl (3) in Gl. (4) eingesetzt, ergibt:
D= KvGrsine K 0y (52)

T K, G-cosa K,

Die Bedingung wird auch erfiillt, wenn die GroBe
K, - G- cos « nur mit ihrem Betrag, nicht aber mit
ihrem Vorzeichen in den Quotienten eingeht, wenn
also gilt:

_ K,-G-sina  K,-sina
T |KyrG-cosa| | K,-cosa|’

In den Messungen der Abschnitte F 1 und F 2 lagen
alle Werte fiir o zwischen -+ 90° und —90°. In diesem
Bereich ist cos o immer positiv, die beiden Gleichungen
ergeben also die gleichen Werte. Eine Entscheidung
zwischen Gl. (5a) und (5b) ist nur durch die Ergeb-
nisse des Abschnittes F 3 moglich: Gilt Gl. (5a), ist
D¢ von tg o« abhingig. Abb. 50 zeigt die Funktion
y=1tg x von x=—180% bis x = +180°. Fiir x = 90°
und x=—90° wird y=4 oo. Dy wire also fir
o= +90% unbestimmt. Leider sind zu diesem Sach-
verhalt keine nidheren experimentellen Aussagen mog-
lich, da sich die Tiere nur sehr selten im Winkel
o =90° einstellen. Bei der Definition der einzelnen
GroBen des Modells wurde gesagt, daBl eine positive
Drehtendenz Dg nach rechts und eine negative nach
links gerichtet sei. Schaut man sich den Kurven-
verlauf in Abb. 50 an, erkennt man zwei Punkte, an
denen Dggleich Nullist, ndmlich o = 0°, und o = 4-180°.
Der Wert fiir 0° ist, so sind ja die Grofen definiert,
stabil. Wirde sich das Tier nach rechts aus der
Stellung « = 180° entfernen, wiirde Dy negativ oder
nach links gerichtet. Das Tier wiirde also wieder der

Dy (5b)
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Stellung « = 180° zustreben. Wenn also die Kosinus-
komponente mit Betrag und Vorzeichen in die Ver-
rechnung einginge (Gl. 5a), miifiten zwei stabile Stel-
lungen, niamlich «=0° und « = 180% vorhanden sein.
In Abschnitt F 3 ergab sich aber, dal nur eine stabile
Stellung vorhanden ist, der eine Labilitatsstellung
gegeniiberliegt. Diese Tatsache ist mit Gl. (5a) nicht
zu vereinbaren. Vielmehr muB fiir « von 0° bis 4-180°
eine Drehtendenz nach rechts, fiir « von 09 bis —180°
eine Drehtendenz nach links bestehen. Stellt man Dy
in Abhéangigkeit von o dar, miissen also die Werte von
Dy tiir positives o auf der einen, tir negatives o auf der
anderen Seite der Abszisse liegen. Das ist erreicht,
wenn die zentralnervise Reprisentation der Kraft in
Richtung der Lingsachse nur mit ihrem Betrag, nicht
aber mit ihrem Vorzeichen in den Quotienten eingeht,
wenn also Gl (5b) gilt. Wihrend der Betrag von Dy
nach Gl (5b) von beiden Komponenten bestimmt
wird, hat der Quotient immer das Vorzeichen von
sin «. Wie sin « liegt die Kurve zwischen o =—I80°
und ¢ = 0° unter, zwischen « = 0% und o« = +180° iiber
der Abszisse.

Gl. (56b) gibt nicht nur die Tatsache wieder, daB
Dy unabhiingig von G ist, sondern erklirt auch, warum
sich die Ergebnisse bei den Versuchen mit verindertem

Winkel ¢ durch die Funktion S:;a = K darstellen

lieBen. Ist ndmlich Dg= II% ~tga (1—2::;%[ ist fir «
2

zwischen - 90° und — 909 gleich tg oc) und D, =

p-sin 8 (p ist eine Funktion der Lichtintensitit), dann
ist im Gleichgewicht

2,{: -tga=p-sin B (Gleichgewichtsbedingung) (6)

oder
sin 8 K,

e Tk
Nach den Kapiteln C und E kann ein ruhendes Tier
Krifte in Richtung der Quer- und der Léngsachse
wahrnehmen. Wie nimmt nun ein sich bewegendes
Tier diese Krifte wahr ! Wenn sich ein Bein aus seiner
Normallage heraus bewegen soll, mufl das Zentral-
nervensystem den Sollwert der Beinstellungen d&ndern.
Soll das Bein fortwihrend bewegt werden, miissen sich
also die Sollwerte der einzelnen Gelenkstellungen
dauernd andern (Folgeregelung). Wirkt auf das Tier
eine Kraft ein, weichen alle Gelenkstellungen fort-
wihrend etwas vom Sollwert ab. Eine Kraft in Rich-
tung der Léngsachse oder Querachse ist also durch
eine Vielzahl von Abweichungen von den jeweiligen
Sollwerten (Regelabweichungen) représentiert.

Eine Kraft in Richtung der Lé#ngsachse erzeugt
hauptsichlich Regelabweichungen im Subcoxalgelenk.
Die Regelabweichungen werden durch jeweils ein
Borstenfeld an der Vorderseite und vier Borstenreihen
an der Riickseite der Gelenke gemessen. Sind ent-
weder die Borstenreihen oder das Borstenfeld abge-
schabt, kann eine Regelabweichung nach Kapitel C
bei ruhendem Bein nicht mehr in vollem Umfang
gemessen werden. {Kraft in Richtung der Léngs-
achse} wird also kleiner als bei intakten Tieren. Es
ist anzunehmen, daf auch bei sich bewegenden Tieren
{Kraft in Richtung der Lingsachse} nach der Opera-

tion kleiner wird. Damit wird Dg sowohl nach Ab-
schaben der Borstenfelder als auch der Borstenreihen
in Gl. (5b) groBer als bei intakten Tieren. Gerade
diese Tatsache geht auch aus den Experimenten des
Abschnittes F 1d hervor. Wenn {Kraft in Richtung
der Lidngsachse} auch nach Abschaben entweder des
Borstenfeldes oder der Borstenreihen proportional der
Kraft in Richtung der Lingsachse ist, bleibt Dy bei
so operierten Tieren unabhingig vom Koérpergewicht,
da sich dann das Korpergewicht ¢ im Quotienten der
Gl. (5b) kiirzen 1a8t. Diese Forderungen stimmen
ebenfalls mit den Ergebnissen des Abschnittes I 1d
iberein.

Werden sowohl die Borstenfelder als auch die
Borstenreihen abgeschabt, dirfte eine Bewegung im
Subcoxalgelenk kaum mehr wahrgenommen werden.
Die Sinnesborsten melden also immer: Das Bein steht
still. Bewegt ein so operiertes Tier ein Bein im Sub-
coxalgelenk nach vorne, indem es die FiithrungsgroBe
,,Coxa nach vorne® gibt, registriert das Zentralnerven-
system eine Regelabweichung nach hinten, da ja die
Sinnesborsten melden: Bein steht still. Umgekehrt
erzeugt eine Bewegung der Coxa nach hinten im
Zentralnervensystem eine scheinbare Regelabweichung
nach vorne. Bei der Forthewegung folgen also dauernd
Regelabweichungen nach vorne und solche nach hinten
aufeinander. Werden beide gleich bewertet, miissen
sie sich im zeitlichen Mittel aufheben, die Regelabwei-
chung also scheinbar zu Null werden. Werden sie ver-
schieden bewertet, tritt an Stelle von K,- G- cos «
in Gl (5b) ein kleiner konstanter Wert. Im ersten
Fall wird Dy gleich unendlich. o, wird also Null. Im
zweiten Fall wird Dg sehr gro8, «, also ziemlich klein,
Der zweite Fall wurde im Experiment beobachtet
(Abb. 38). Bei den so operierten Tieren fritt also an
Stelle von K, + G - cos ain Gl. (5b) eine kleine positive
Konstante. Wird bei solchen Tieren das Korper-
gewicht erhoht, wird die Sinuskomponente groBer, die
Kosinuskomponente bleibt konstant. Dg wird also
groBer als bei gleich operierten unbelasteten Tieren.
Aus den Experimenten geht allerdings nicht mit
Sicherheit hervor, ob Dg wirklich groBer wird, da die
beiden Werte nicht statistisch gegeneinander abzu-
sichern sind.

Die Reprisentation der Kraft in Richtung der
Querachse des Tieres, {G - sin o}, setzt sich aus zwei
Komponenten zusammen, ndmlich der {Regelabwei-
chungen der linken Beine} (F);) und der {Regel-
abweichungen der rechten Beine} (F,,). Da die linken
und rechten Beine mechanisch gekoppelt sind, weichen
die Tarsusspitzen der rechten Beine bei positivem
Winkel « genau so weit nach auflen vom Sollwert ab,
wie die Tarsusspitzen der linken Beine nach innen
abweichen. F, und F,; haben also verschiedenes
Vorzeichen. Fiir das folgende wird definiert: ¥, und
F,; sind positiv, wenn die Tibiastellung nach innen
(zum Tierkoérper hin) vom Sollwert abweicht. Eine
Abweichung der Tibiastellung vom Sollwert (Regel-
abweichung) vom Tierkérper weg ist dann negativ
(Abb. 51). Mit der gleichen Berechtigung, mit der
die GL. (2) und (3) aufgestellt wurden, kann man vor-
aussetzen, dafl F,, und Fy; proportional zur Kraft in
Richtung der Querachse sind. Eine bestimmte Regel-
abweichung nach auBen wird moglicherweise nicht nur
dem Vorzeichen, sondern auch dem Betrag nach
anders bewertet als die gleiche Regelabweichung nach
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innen. Es ergibt sich damit:

{Regelabweichung nach innen} = K;- G -sina

(Voraussetzung), (7)
{Regelabweichung nach auflen} = — K, G *sina
{Voraussetzung). (8)
Fiir einen Winkel 4« gilt also (Abb. 51):
F,.=—K, - G-sina
FIT: K, -G sina (+2) ®)
Fy Fre |K,-G-cosal

Fro=—K, G sina

von einer der Komponenten stammt, kann ebenfalls
ausgeschieden werden. Wiirde man ndmlich die Re-
ceptorsehnen auf der ,,vorzeichengebenden Seite
durchtrennen, wurde der Faktor F dieser Seite einen
konstanten Wert annehmen (s. unten). Die nach
dieser Operation auftretenden Drehtendenzen diirften
dann nur noch eine Richtung haben, was im Gegen-
satz zu den Experimenten steht.

4. Es ist auch daran zu denken, daB F,,, ehe es
dem Verrechnungszentrum V zugefithrt wird, mit
einem konstanten Faktor f
multipliziert wird. Im Zent-
rum V wiirden dann F,; und
F,, - f addiert. Beim Winkel

Stellung bei -« -o wiirde der Ausdruck

(iibertrieben)

K, -sina
Dy L

(K3—f - K,)- G- sina gebildet,
beim Winkel —oader Ausdruck
(f+ K3—K,)-@-sina. Unterder
Bedingung, daBl K;= K, ist,
ist der Betrag der beiden Aus-
driicke gleich groB. Ob diese
Bedingung erfiillt ist, soll

Stellung bei —o spater untersucht werden.

= |K, - cosa

Abb. 51, Vorldufiges Blockschaltbild der Bildung der Drehtendenz Dg

und fir einen Winkel —a« (Abb. 51):

Fo.=—K;-G sin(—a)= K;-G-sina

Fy =+ K, -Gsin(—a)= —K,- G-sing #- (10)

F .. und F; fliefen einem Verrechnungszentrum V zu
(Abb. 51). Das Zentrum V mul aus ihnen den Aus-
druck K - G - sin « bilden. Sin o hat beim Winkel -+«
und beim Winkel —a denselben Betrag, aber ver-
schiedenes Vorzeichen. F,, und F; missen also im
Zentrum V der Abb. 51 so miteinander verrechnet

Fy Fre

=

(—K;—K,)-G-sina

Ka-G-sinaL—K‘,-G-sina

(K;+ K,) - G-sina

| Ky G- cosaf

—K,G-sino | Ky G-sina

(iibertrieben) 5. SchlieBlich kénnte das

Verrechnungszentrum ¥ den
Ausdruck F,;—F, Dbilden
(Abb. 52). Beim Winkel + « verliit in diesem Fall der
Ausdruck (K; + K,) - G- sinadas Zentrum V, beim Win-
kel —o der Ausdruck (—K,— K;) - G - sin a.. Die beiden
Ausdriicke haben gleichen Betrag, aber verschiedenes
Vorzeichen.

Von den untersuchten einfachen Rechenopera-
tionen sind nur zwei (4 und 5) in der Lage, die Grofe
K,-@-sino aus F, und Fy; zu bilden. Im folgenden
soll versucht werden, zwischen den beiden eine Ent-
scheidung zu treffen.

Tiere, in denen die Receptorsehnen
der linken Beine durchtrennt waren,
wichen auf einer senkrechten Fliche
nach links von der Lotrechten ab
(Abb. 46). Thre Laufrichtungen waren
stabil. In dieser Laufrichtung muf}
somit Dg=0 gewesen sein. Was folgt
daraus unter Verwendung der Gl. (5b)

fir den Wert von Fy; nach der Ope-
ration ? Die Kosinuskomponente in GI.

o]
K,-G-sina K, G-sina [  K,-@-sina K, -G-sina
|K; - G- cos o | Ky G- cosqf | K5~ G- cos o |Ks - G- cos o

Ds

Abb. 52. Blockschaltbild der Bildung der Drehtendenz Dg beim Winkel -« (links der Pfeile)

und beim Winkel —a (rechts der Pfeile)

werden, dafl beim Winkel +« ein Ausdruck 4, beim
Winkel —a ein Ausdruck —4 resultiert.

Welche einfachen Rechenoperationen erfiillen diese
Bedingung ?

1. Das Produkt F,, - F'y; oder der Quotient F  [F;
fallen weg, da immer eine der beiden GroBen positiv
und die andere negativ ist, Produkt oder Quotient
also keinen positiven Wert annehmen kénnen.

2. Die Summe F,;+F,, gibt sowohl fir -+« wie
fiir —a den Wert (K;—K,) - G - sin «. Im Zentrum V
kann also nicht der Ausdruck F,, + F; gebildet werden.

3. Die Moglichkeit, daBl die Betrdge von ¥, und
Fy; im Verrechnungszentrum V auf eine der drei
Arten verrechnet werden und das Vorzeichen nur

(5b) hat in dieser Stellung einen von
Null verschiedenen Wert. Um den
ganzen Quotienten zu Null zu machen,
mull die Sinuskomponente also Null
gewesen sein. F, ist der Definition
nach in dieser Stellung von Null ver-
schieden und negativ. Gleichgiiltig, auf welche der
beiden Arten ¥, und F); miteinander verrechnet
werden, kann F|; also durch die Operation nicht zum
Verschwinden gebracht worden sein.

Wird die Receptorsehne durchtrennt, meldet das
betreffende Chordotonalorgan: Das Bein bewegt sich
nicht. Streckt ein so operiertes Tier das betreffende
Femur-Tibia-Gelenk, indem es die FiithrungsgrofBe
..gestreckte Gelenkstellung* gibt, so registriert das
Zentralnervensystem eine Abweichung vom Sollwert
der Tibiastellung, und zwar zum Tierkérper hin, weil
sich das Bein fiir das Tier nicht bewegt hat. Wird um-
gekehrt das operierte Bein im Femur-Tibia-Gelenk
gebeugt, empfindet das Tier eine scheinbare Regel-
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abweichung der Tibiastellung vom Kérper weg. Wenn
sich das Bein bewegt, ist die Regelabweichung nach
aulen genau so grol wie nach innen. Werden beide
gleich bewertet, miiliten sie sich im zeitlichen Mittel-
wert gegenseitig aufheben, F); miite im zeitlichen
Mittel also Null sein. Fy; ist aber nach der Operation
von Null verschieden. Weicht also eine Tibia das eine
Mal um einen bestimmten Betrag nach auflen (z), das
andere Mal um denselben Betrag nach innen (—x)
vom Sollwert ab, so mufl daher die Reprisentation
von z auch dem Betrag nach von der Reprisentation
von —zu verschieden sein. Eine Regelabweichung
nach auBen wird also anders bewertet als eine solche
nach innen. Mit den Konstanten der GIl. (7) und (8)
ausgedriickt heilt das:

K, + K,. (11)

Die Bedingung (11) ist nur bei der Verrechnungsmog-
lichkeit 5 erfiillt. Der zunéchst denkbare Fall 4 kann
also ausgeschieden werden.

Mit der Moglichkeit 4 ist auBlerdem nicht zu er-
kliren, warum die Tiere sowohl nach Durchtrennung
der linken als auch nach Durchtrennung der rechten
Receptorsehnen um etwa den gleichen Winkel zur
jeweils operierten Seite hin abweichen (Abschnitt I 2).
Damit bleibt unter den einfachen Rechenoperationen
als einzige die Moglichkeit 5 iibrig (Abb. 52).

Beim Winkel -+o (in Abb. 52 jeweils links der
Pieile) ist also

_ Ky-G-sine | K,-G-sine
_@Wﬂcosﬂ [ Ky G+ cosa
Beim Winkel —a (in Abb. 52 jeweils rechts der Pfeile)
gilt:

Dy =

Dy (+o). (12)

Ky G-sina _ K,-G-sinx (—a)
|K2~G-cosa] | K- G - cosal ’

Sowohl in Gl. (12) wie in GL (13) laBt sich G kiirzen.
Das in Abb. 52 wiedergegebene Minimalmodell erfiillt
also auch die eingangs erwihnten Bedingungen. Kann
es aber auch das Verhalten der Tiere nach den Opera-
tionen beschreiben ?

Werden die Receptorsehnen der linken Beine
durchtrennt, nimmt F,;, wie schon erwahnt, einen von
Null verschiedenen Wert an. Dy ist bei so operierten
Tieren beim Winkel o= +50° gleich Null (Abb. 46).
Da F,, bei a= 150° negativ ist und F;—F, =0
sein muB, hat Fy; nach der Operation einen konstanten
negativen Wert (—K,,=—K, - G -sin 50°). Bel po-
sitivem Winkel « ist also

Kop K, -G-sina
|K,-G-cosa| ' IKZ-GM-’cosocl
(linke Receptorsehnen durchtrennt).

(13)

Ds=— (14)

Im Gegensatz zu Gl. (12) 146t @ sich hier nur im zwei-
ten Teilbruch kiirzen. Wird also das Kérpergewicht
erhoht, wird der Betrag des ersten Teilbruches in
Gl. (14) kleiner, der zweite behilt seinen Wert. Setzt
man Dg=0 (Gleichgewichtslage), wird der Winkel «
bei belasteten Tieren kleiner als bei unbelasteten,
gleichartig operierten Tieren. Gerade diese Tatsache
wurde experimentell gefunden (Abb.45 und 46).
Wird umgekehrt die der Lauffliche parallele Kraft
verringert, vergroBert sich der Betrag des ersten
Bruches in Gl. (14), der zweite bleibt gleich. Damit
verschiebt sich die Nullage von Dg auf einen groBeren

Winkel o als bei unbelasteten, gleichartig operierten
Tieren, was ebenfalls bestitigt wurde (Abb. 47).

In den Versuchen mit seitlicher Beleuchtung wurde
Dy nach Durchtrennung der linken Receptorsehnen
kleiner (Abb. 40). Auch im Minimaimodell ist bei
einem bestimmten Winkel « die nach Gl. (14) gebil-
dete Drehtendenz Dy kleiner als die nach Gl. (12) ge-
bildete [in Gl. (12) ist der erste Teilquotient positiv,
in Gl (14) aber negativ]. Wird & erhdht, wird die
nach Gl. (14) gebildete Drehtendenz Dy gréfler, da
der Betrag des ersten, negativen Bruches kleiner wird,
der zweite Bruch aber seinen Wert behilt (Abb. 40).

Nach der Durchtrennung der rechten Receptor-
sehnen muf} ¥, nach obigen Ausfiihrungen den Wert
— K, annehmen. In Kapitel C dieser Arbeit ergab
sich, daff die Korperhaltung gegeniiber Kriften in
Richtung der Querachse im wesentlichen durch die-
jenigen Beine stabilisiert wird, deren Femur-Tibia-
Gelenke durch die betreffende Kraft gestreckt werden.
Befindet sich das Tier bei positivem Winkel « auf einer
senkrechten Lauffliche, sind das die rechten Beine.
Werden die rechten Receptorsehnen durchtrennt
(keine Stabilisierung der rechten Femur-Tibia-Gelenke
mehr), weicht also die Stellung der linken Femur-
Tibia-Gelenke wesentlich starker vom Sollwert ab
als bei intakten Tieren. Fy wird also groBer als
bei intakten Tieren, es nehme die GroBe K; -G -
sine an (K,>K,). Dy wird also bei Tieren, deren
rechte Receptorsehnen durchtrennt sind, beim Win-
kel +o:

Dg—= Kop K- @-sino
|Ky+ G -cosa| ' | K, G-cosq|
(rechte Receptorsehnen durchtrennt).

Die Drehtendenz Dy der Gl. (15) ist bei gleichem
Winkel « grofier als die der Gl (12), was mit den Ver-
suchen iibereinstimmt (Abb. 40). K, ist ja groBer als
K; und K, so grof wie K, -G -sin50°. Wird ¢ in
Gl. (15) erhoht, wird der erste Bruch kleiner, der
zweite behilt seinen Wert. Dy wird also kleiner als
bei gleichartig operierten unbelasteten Tieren. Diese
Tatsache ging auch aus den Experimenten hervor.
Das Minimalmodell kann also auch das Verhalten der
Tiere nach den Operationen beschreiben.

Die im Minimalmodell vorhandenen Konstanten
konnten nicht bestimmt werden, da nicht geniigend
voneinander unabhingige Gleichungen zur Verfiigung
standen. Deshalb kann eine quantitative Beschrei-
bung noch nicht gegeben werden.

(15)

G. Diskussion

In der Literatur sind einige Ergebnisse zu finden,
die dem hier aufgestellten Minimalmodell zu wider-
sprechen scheinen. So schlofl J. ScHNEIDER (1961) aus
ihren Versuchen, daB} der Laufwinkel (Winkel zwi-
schen Laufrichtung und Fallinie) bei Stabheuschrecken
von der Hangneigung abhingig ist. Die Tiere muBten
Kegel verschiedener Hangneigung besteigen. Aus den
Abbildungen geht hervor, dafi die Tiere im Mittel
ungefihr senkrecht nach oben oder unten laufen. Je
flacher der Anstieg, desto mehr weicht die Laufrich-
tung einzelner Tiere vom Mittelwert ab. SCHNEIDER
deutet die von der Fallinie abweichenden Werte als
geomenotaktische Liufe, wihrend sie genau so gut
als durch MeBungenauigkeiten bedingte Abweichungen
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von einer negativen bzw. positiven Geotaxis zu er-
kliren sind. Nach Abschnitt F 3 dieser Arbeit wei-
chen Stabheuschrecken auf einer 45° geneigten Flache
zum Teil iber 90° von einem einmal eingeschlagenen
Kurs ab. Der Schlufl, der in der erwahnten Arbeit
gezogen wurde, ist mit Sicherheit nur méglich, wenn
sich auch der Mittelwert dndert. Die von SCHNEIDER
erhaltenen Ergebnisse sind auf Grund des obigen
Minimalmodelles geradezu zu fordern. Wird nédmlich ¢
kleiner, verringern sich auch G- sin ¢ und G- cos «. Gleich-
bleibende absolute Fehler in der Messung von G - sin o
und G - cos « miissen den Fehler bei der Quotienten-
bildung mit kleiner werdendem G stark vergroBern.
Das heiBt bei geringerem ¢ (oder besser der der Lauf-
fliche parallelen Kraft) werden die Abweichungen
vom Sollwert grofler. Es entsteht eine grofiere Streu-
ung. Tiere, die wihrend ihres Laufes von einem flachen
auf einen steileren Kegel kommen, dndern teilweise
ihre Laufrichtung. Auch das ist nach den obigen Aus-
fiilhrungen zu erwarten.

Yacr (1928) arbeitete mit einer dhnlichen Appa-
ratur wie sie in Abschnitt F 1 dieser Arbeit verwendet
wurde. Er verinderte allerdings nicht den Winkel v,
sondern die Lichtintensitét. Seine Ergebnisse bei
y =90°sind angenéhert darzustellen durch die Formel:

tgoo = K;-1g 1

(o« wie in dieser Arbeit verwendet, I = Lichtintensitét,
K; = Proportionalititsfaktor). Oder:

sin o
cosa Kp-lgl.
Da y=90° ist, ist cos «=sin (90°—a)=sin f. Da-
mit ergibt sich:
sin «
sin g

ZKL'lgI.

Auf das vorliegende Problem angewandt, bedeutet
das, daf3 sowohl die durch die Schwerkraft als auch die
durch das Licht ausgeloste Drehtendenz bei kon-
stanter Lichtintensitit vom Sinus, des Reizwinkels
abhéngig sind. Die Gleichung ist jedoch nicht ein-
deutig. Erstens ist nicht sicher, ob die Drehtendenz
zum Licht hin vom Logarithmus der Lichtintensitit
abbingig ist, zweitens ob diese Drehtendenz propor-
tional zu sin § ist. Deshalb brauchen diese Ergebnisse
nicht gegen das oben aufgestellte Minimalmodell zu
sprechen.

Selbst wenn man annimmt, daB die Drehtendenz
zum Licht hin vom Logarithmus der Lichtintensitét
und von sin § abhéngig ist, wire zu priifen, ob sich die
von Yacgt angegebenen MefBwerte nicht auch durch
das hier aufgestellte Minimalmodell darstellen lassen.
Wird die von Yac1 gegebene Darstellung den Mef3-
werten gerechter als das Minimalmodell, dann miilte
IgI-sinf
" sina

fir alle MeBwerte ungefihr konstant sein,

wiihrend sich lilt{'; ii“ﬂ In Ta-
belle 1 sind die beiden Ausdriicke fiir alle MeBwerte
von Yaar errechnet worden. Die Werte fiir die Licht-
intensitit 1,2 fallen bei beiden Darstellungsarten

lel sinf i 1—17,0. Bei
den eigenen Messungen stellte sich heraus, dall bei

tga
Wiederholung eines Versuches Abweichungen der
Mittelwerte bis 4% vorkamen. Setzt man deshalb bei

stirker veranderte.

heraus und auBerdem

Kybernetik
Tabelle
Mefiwerte nach YAGI Deutungen
Lichtintensitét IgI-sing g7 sin g
(I) footcandle % A T tana« T sina
1,2 8890 20 2,22 2,50
1,7 730 170 0,71 0,74
2,9 640 269 0,84 0,94
4,7 549 369 0,77 0,94
8,6 440 469 0,62 0,89
17,0 350 559 0,49 0,86

I1=17,0 statt «=55° «=>51% so erhilt man fir
Jgl-sinp 0,63, fiir lilu sin § 0,99. Beide Deutungen

tgao sin o
sind also nach den Messungen von YacI gleich wahr-
scheinlich. Damit ist der Aussagewert der Messungen
geringer geworden. Gleichgiltig ob man annimmt, die
Drehtendenz hiange nicht genau vom Logarithmus der
Lichtintensitdt und von sin § ab, oder ob man an-
nimmt, der eine MeBwert von YAGI sei etwas zu hoch
ausgefallen, die Ergebnisse lassen sich mit der hier
vorgetragenen Vorstellung vereinigen.

Bei der Aufstellung des Minimalmodells wurden
einige Voraussetzungen gemacht. HEs soll nun unter-
sucht werden, inwieweit diese Voraussetzungen zu-
treffend sind.

1. Die zentralnerviésen Reprasentationen der Kraft
in Richtung der Querachse, F; und ¥, sind propor-
tional zu dieser Kraft: Eine Kraft in Richtung der
Querachse streckt die Femur-Tibia-Gelenke der einen
Seite und beugt die der anderen Seite. Das femorale
Chordotonalorgan mifit jeweils diese Bewegungen.
Die Auslenkung des Tibia-Tarsus-Gelenkes ist bei
Streckung der Femur-Tibia-Gelenke in normaler Kor-
perhaltung proportional zur auslenkenden Kraft. Da
diese Abweichung proportional zu einer Kraft in
Richtung der Querachse ist, ist es wahrscheinlich, daB
die auslenkende Kraft im Zentralnervensystem durch
eine ihr proportionale Grée repriasentiert wird. Eine
nicht lineare Représentation ist jedoch nicht auszu-
schlieflen.

Messungen der Belastbarkeit der Femur-Tibia-
Gelenke beim Beugen konnten nicht ausgefithrt werden.
Da die von der Muskulatur erzeugte Kraft nicht pro-
portional der Dehnung des Chordotonalorganes ist
und die mechanische Ubertragung der Tibiabewegung
auf das Chordotonalorgan die Abweichungen von
einer linearen Funktion noch verstirkt, ist anzuneh-
men, daB in diesem Regelkreis die StellgroBe keine
lineare Funktion der Regelabweichung ist. Es konnte
aber sein, daBl bei nur geringer Beugung der Femur-
Tibia-Gelenke, wie es ja in den meisten Versuchen in
Kapitel F der Fall ist, angendhert Proportionalitit
zwischen Beugungsgrad und seiner Reprisentation
im Zentralnervensystem herrscht.

2. Die zentralnervose Reprasentation der Kraft
in Richtung der Léingsachse ist proportional zu dieser
Kraft: Diese Kraft bewegt die Beine im Subcoxal-
gelenk. Da zwischen auslenkender Kraft und Aus-
lenkung ungefihr Proportionalitit herrscht, ist es
wahrscheinlich, daB die Repréisentation der auslenken-
den Kraft proportional zur Grofe dieser Kraft ist.
Eine andere Beziehung zwischen der Kraft und ihrer
Reprisentation kann jedoch nicht ausgeschlossen
werden.

Gleichgiiltig, ob die eben diskutierten Voraussetzungen
zutreffend sind oder nicht, ist zu fordern, daB sich die
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moglicherweise komplizierten Funktionszusammenhinge im
Tier mathematisch auf das Minimalmodell vereinfachen lassen.
Dazu ein Beispiel: Die zentralnervosen Reprisentationen seien
logarithmische Funktionen der betreffenden Krifte. Unter
der Voraussetzung, daB es sich beide Male um dieselbe
logarithmische Funktion handelt, wire dann die Reprisen-
tation der Kraft in Richtung der Querachse dlog (K, - G - sin «)
und die zentralnervise Reprasentation der Kraft in Richtung
der Lingsachse dlog (K, - & - cos «). Bei der Bildung von Dg
miilten die beiden Reprisentationen subtrahiert und zur
Differenz der Numerus gebildet werden.

Die Messungen beschrinken sich auf einen be-
grenzten Winkelbereich. Die MeBgenauigkeit betrug
+ 5% und das Minimalmodell stellt das Verhalten des
Tieres in den Versuchen nur qualitativ dar. Es kénnte
also sein, daB das Modell das Verhalten des Tieres
quantitativ nicht richtig wiedergibt. Selbst wenn sich
die Konstanten hatten bestimmen lassen und damit
sicher wire, daBl das Minimalmodell das Verhalten
des Tieres auch quantitativ richtig darstellt, konnte
nicht ausgeschlossen werden, dafl es innerhalb des
vermessenen Winkelbereiches und innerhalb der Mef3-
genauigkeit eine Néherungsfunktion darstellt und
auBerhalb dieses Bereiches seine Giltigkeit verliert.
Deshalb ist selbst der Schlufl auf die formalen Zu-
sammenhinge bei der Bildung der vom statischen
Lageapparat erzeugten Drehtendenz nur mit Vorbe-
halt zu ziehen. Man kann also mit Sicherheit
nur sagen: Innerhalb des vermessenen Winkelbereiches
und im Rahmen der Mefgenauigkeit verhalten sich die
Tiere qualitativ so, wie wenn bei thnen die Drehtendenz
Dy auf die in Abschnitt F 4 geschilderte Weise gebildet
wiirde.

Obwohl die Stabheuschrecken ohne LichteinfluBl
nur sehr selten Laufwinkel oder Ruhestellungen
wihlten, die wesentlich von o« =0% oder o =180° ver-
schieden sind, soll im folgenden diskutiert werden, ob
das Minimalmodell wenigstens theoretisch die Mog-
lichkeit bietet, die Stabilitdtsstellung beliebig zu ver-
schieben.

Die negative Geotaxis eines Tieres 1dB3t sich als
Regelkreis auffassen. Weicht der Winkel o (die Regel-
grofe) von 0° ab, tritt eine Drehtendenz (Stellgrofie)
auf, die das Tier wieder in die urspriingliche Lage
zuriickfithrt. Soll eine von o = 0° verschiedene Stel-
lung eingenommen werden, mul} sich ein Drehkom-
mando dem nach « =09 hinstrebenden Regelvorgang
entgegenstemmen. Regeltechnisch ausgedriickt: Der
Reprasentation der Stellgréfle im Zentralnervensystem
wird eine Fihrungsgrofe tiberlagert.

Wie JANDER (1957) nachweisen konnte, liegt bei
Ameisen auch bei verindertem Sollwert die Labili-
tatsstellung immer gegeniiber der Stabilitdtsstellung.
MrrTELSTAEDT (1961) erwdhnt drei Wirkungsgefiige,
die diese Bedingung erfiillen:

Das erste, die ,,Daphnia-Losung”, scheidet aus, da sie
nur fiir bewegliche Sinnesorgane gilt. Beim zweiten liefert
das Sinnesorgan den Winkel o nicht als Winkelfunktion,
sondern im Bogenmall. Die Reprisentation der StellgréBe
ist also proportional zur Stellgréfle. Zu diesem Winkelmal
wird die FiihrungsgroBe, ebenfalls im Bogenmal, addiert
und von der Summe der Sinus gebildet. Die Drehtendenz ist
proportional zu diesem Sinus. Nennt man den Winkel, um
den die Stabilitdtsstellung verschoben werden soll (die Fiih-
rungsgrofe) w, ist die Drehtendenz

Dg=p - sin(a+w)

(p = Proportionalitdtsfaktor). Da o und w verschiedenes Vor-
zeichen haben, ist Dg dann gleich Null, wenn « entweder gleich
w oder gleich 1800 4 w ist. Der Wert «==w ist stabil, der Wert
o= 180° 7w ist labil.

MiTTELSTAEDT erwihnt noch eine dritte Moglichkeit, die
Bikomponentenmodulation: ,,Nach ihr wird die Abweichung
von der Grundstellung durch einen MeBvorgang oder durch
einen zentralen Rechenvorgang oder durch eine Kombination
von beiden in zwei Komponenten aufgespalten, von denen die
eine dem Sinus, die andere dem Kosinus der Abweichung mehr
oder weniger genau proportional ist, so daB jeweils in Ab-
stinden von etwa 90° die eine null ist, wihrend die andere ihr
Maximum durchléuft und umgekehrt. Das Drehkommando
wird — durch einen zentralen Rechenvorgang — ebenfalls
in eine Sinus- und eine Kosinuskomponente aufgespalten, fiir
die dieselben formalen Beziehungen gelten. Dann werden —
und das ist der entscheidende Punkt — die ungleichnamigen
Komponenten der Abweichung und des Drehkommandos
miteinander multipliziert und die beiden Produkte summiert
als Drehtendenz dem integrierenden Ausgangsglied des Regel-
kreises zugefiihrt, das nun die Motorik zwingt, das Tier so
lange zu drehen, bis die Produktsumme null geworden ist.
(MitTELSTAEDT 1961, S. 142.) Mathematisch ausgedriickt (mit
den in meiner Arbeit gebriuchlichen Bezeichnungen):

Dg=k, sinw: K, cos(K,-a)+ky-cosw- K -sin(K, - «)
(ky, ks, K, K, K, sind Konstanten). MITTELSTAEDT nimmt
an, dall &, k, und K, mindestens im Gleichgewichtszustand
gleich eins sind. Das Wirkungsgefiige vereinfacht sich dann zu:

Dg=K, sinw- cosa-+ K, cosw - sin a.

Ist Dg=0, sind fiir jedes w zwei Winkel o moglich, nimlich o
und o - 180° (Stabilitidts- und Labilitétsstellung). Der vom
Tier menotaktisch eingehaltene Winkel « ist allerdings nur dann
gleich w, wenn K,= K ist. Dann laft sich das Funktions-
schema vereinfachen zu

Dg=K, - sin(o—+w).

Sind diese Wirkungsgefiige mit den Ergebnissen
bei Stabheuschrecken vereinbar ? Das zweite gilt nur,
wenn o direkt und nicht in Form von Winkelfunk-
tionen wie bei Stabheuschrecken gemessen wird. Die
Bikomponentenmodulation, wenigstens so, wie sie hier
dargestellt wurde, palBt ebenfalls nicht zu den Ergeb-
nissen. Nach einer Operation am Kosinusgeber diirfte
sich ndmlich der Winkel «, beim Sollwert Null nicht
dndern. AuBerdem diirfte mit den bei Stabheu-
schrecken verwendeten Sinus- und Kosinusgebern der
Winkel o nicht unabhidngig vom Kérpergewicht sein.

MiTTELSTAEDT erwahnt jedoch ausdriicklich, daf
die Kennlinie der Komponenten in seiner Bikompo-
nentenmodulation in gewissen Grenzen variieren darf.
Setzt man deshalb statt der Sinusfunktion die in

dieser Arbeit abgeleitete Funktion ,%I:H (Sinus: Be-
trag des Kosinus) und statt der Kosinusfunktion die

. Cos - . .
Funktion ER so erhdlt man in der vereinfachten
Form:

sinw cosa cosw  sino
Dy = + K, (16)

c'lcoswlwilisinocl STSIHI Jeosa|

Ist Dy =0, gilt:
tgo-|tg ol :—%-tgw-ltgw[.

Die Gleichung liefert fiir jeden Wert von w zwei
Werte von «, nimlich « und o 4 180°, von denen der
eine die Stabilitdtsstellung und der andere.die Labili-
s w
—— und
| cos w|
damit das erste Produkt in Gl. (16) zu Null. lcs?z%l
wird mathematisch unendlich, im Organismus nimmt
es aber wohl einen endlichen, sehr groBlen Wert an.
Ist K, sehr klein, vereinfacht sich im Organismus bei
w=0die Gl (16) in die GI. (5b). Die Bikomponenten-
modulation ist also mit den Ergebnissen bei Stab-
heuschrecken vereinbar.

tatsstellungr eprisentiert. Ist w =0, wird
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AuBer den Mittelstaedtschen Wirkungsgefiigen zur
Erklarung einer gleichsinnigen Verschiebung von
Stabilitidtsstellung und Labilitatsstellung ist vor allem
die Kompensationstheorie von JanNDER (1957) zu
nennen. Dort wird auler dem die Stabilitatsstellung
verschiebenden Drehkommando (Fihrungsgrofie) ein
zweites Kommando (Gegenkommando) gefordert, das
die Labilitatsstellung verschiebt. Drehkommando und
Gegenkommando haben denselben Betrag, aber ver-
schiedenes Vorzeichen und werden im Zentralnerven-
system additiv dem zur Grundorientierung hinstre-
benden Regelvorgang iiberlagert. MITTELSTAEDT weist
darauf hin, daB die beiden GroBen nicht gleichzeitig
demselben Regelvorgang additiv iiberlagert werden
kénnen, ohne sich gegenseitig aufzuheben. Es muB
sich aber nicht um zwei getrennte FithrungsgrofBen
handeln. Es geniigt eine Fithrungsgrofle, wenn deren
Vorzeichen von der Stellung des Tieres abhingig ist.
Ist die FiihrungsgroBe in der Stellung ,Kopf nach
oben‘* positiv, in der Stellung , Kopf nach unten”
negativ, verschieben sich sowohl Stabilitéts- wie Labi-
litatsstellung nach rechts. Ist sie in der Stellung
,,Kopf nach oben* negativ, in der Stellung ,,Kopt nach
unten® aber positiv, werden Stabilitdts- und Labili-
tétsstellung nach links verschoben. Dazu ist aber not-
wendig, daB das Tier ein Sinnesorgan besitzt, das bei
der Kopf-nach-oben-Stellung das Vorzeichen plus und
bei der Kopf-nach-unten-Stellung das Vorzeichen
minus gibt. Ein solches Sinnesorgan ist ein Schwere-
sinnesorgan, dessen Erregung eine Funktion von cos «
ist. Das Vorzeichen der Fithrungsgrofe wiirde also
nicht nur von der Richtung, in der die Stabilitédts-
stellung verschoben werden soll, sondern auch vom
Vorzeichen von cosa abhéngen. Ist cosea positiv,
wird die Fihrungsgrofe mit {-+1) multiplizierd, ist
cos « negativ, wird sie mit (—1) multipliziert. Die so
erhaltene Fithrungsgrofie wird dem zur Grundorien-
tierung hinstrebenden Regelvorgang additiv iiber-
lagert. Durch diesen Vorgang konnte die Stabilitéts-
stellung allerdings nur im Bereich von —90° bis
1-90° verschoben werden. Stabile Stellungen, die
mehr als 909 von der Grundorientierung abweichen,
wiren unméglich. Nun hat aber JANDER (1957) wahr-
scheinlich gemacht, daB stabile Stellungen mit dem
Kopf nach unten bei Ameisen nicht stumpfwinklige
Abweichungen von einer negativen Geotaxis, sondern
spitzwinklige Abweichungen von einer positiven Geo-
taxis darstellen. Auch die Kompensationstheorie ist
in der hier vorgelegten Form mit den Ergebnissen bei
Stabheuschrecken vereinbar.

Bei Stabheuschrecken wird Dg auch dann gleich
Null, wenn nur der Zihler des Quotienten (die Sinus-
komponente) gleich Null wird. Das konnte bei
a==0° durch Aufschaltung einer Fiihrungsgrole nur
auf die Sinuskomponente entweder nach der Bi-
komponentenmodulation oder nach der Kompen-
sationstheorie geschehen.

Bei einigen Wasserkiferlarven scheint die Dreh-
tendenz zum Licht hin ungefihr proportional zu sin f§ zu
sein (ScHONE 1962). Soll die Stabilititstellung ver-
schoben werden, wird offensichtlich eine konstante
Fithrungsgrofe zusin 8 addiert, das heillt die Sinuskurve
verlagert sich in Richtung der Ordinate. Die Labili-
tatsstellung liegt bei verdndertem Sollwert allerdings
nicht mehr gegeniiber der Stabilitdtsstellung. Das
System garantiert stabile Stellungen, die fast 90° von

der Grundorientierung abweichen. Ein &hnlicher
Mechanismus, bei dem allerdings Dg proportional zu
]—210221' ist, wire auch fiir die Schwereorientierung der
Stabheuschrecke denkbar, da ja nicht sicher ist, ob
die Tiere stabile Stellungen fiir &= -+90" einhalten
kénnen und ob bei Sollwerten o==0° die Labilitdts-
stellung gegeniiber der Stabilititsstellung liegt.

Damit ist gezeigt, daBl es mindestens finf Méglich-
keiten gibt, wie bei Stabheuschrecken die Stabilitats-
stellung verschoben werden kadnnte. Ob das Tier
iiberhaupt eine Stabilitatsstellung anstrebt, die von
der positiv oder negativ geotaktischen Grundorien-
tierung abweicht, und auf welche Weise dann die je-
weilige Drehtendenz gebildet wird, ist aus dem bisher
gewonnenen Versuchsmaterial nicht zu entnehmen.

Es ist vorerst fraglich, ob das in dieser Arbeit auf-
gestellte Minimalmodell auf Vorgéinge bei anderen
Tieren angewendet werden kann. Bei Wirbeltieren
findet es mit groBer Wahrscheinlichkeit keine An-
wendung, da dort « von der Fallbeschleunigung ab-
hingig ist und die Drehtendenz offensichtlich propor-
tional zu sin « ist. Wie weit es fiir andere Insekten
Giiltigkeit hat, 140t sich noch nicht entscheiden. Mog-
licherweise ist es bei solchen Insekten verwirklicht,
deren Laufrichtungen unabhéngig von der Hang-
neigung sind (Metageotaxis, JANDER 1964).

Fiir die in Abschnitt F 1 geschilderten, vom Licht
abgewandten Tierstellungen (x;) laBt sich bis jetzt
noch keine Erklarung finden. Da sie in den Messungen
fiir quantitative Betrachtungen zu selten auftraten,
kann man noch nicht feststellen, ob sie mit dem Mini-
malmodell vereinbar sind oder ob sie vielleicht einem
andersartigen Orientierungsmechanismus ihre Exi-
stenz verdanken.

Mit diesen Untersuchungen sind nun anch bei
Stabheuschrecken mehrere unabhéngig voneinander
arbeitende Sinnesorgantypen gefunden worden, die
gemeinsam an der Erkennung der Schwerkraftrich-
tung arbeiten. Die Besonderheit dabei ist, dal beide
Receptortypen die Bewegungen desselben schweren
Korpers messen und daB die betreffenden Korper-
gelenke dauernd bewegt werden. Die in Frage kom-
menden Receptoren sind normale Propriorveceptoren,
deren Hauptaufgabe nicht in der Wahrnehmung der
Schwerkraftrichtung zu suchen ist.
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Couffignal, Louis: Kybernetische Grundbegritfe. Ubers.
von Sicrd W. Frank. (Kybernetik u. Information.) Baden-
Baden: Agis-Vlg. 1962. 88 S. DM 9.60.

In der Buchreihe ,,Kybernetik und Information® liegt uns
jetzt von Lours CourrigNAL, dem Mitbegriinder der Asso-
ciation Internationale de Cybernétique — der Internationalen
Kybernetischen Gesellschaft mit Sitz in Namur (Belgien) —
die Ubersetzung seiner Schrift iiber die Grundbegriffe der
Kybernetik (Lovis CouFrFIGNAL: Ubersetzung der Original-
ausgabe ,,.Les Notions de Base“, Gauthier-Villars Editeur,
Paris, von Starrp W. Fraxx) vor. Mit dieser Versffentlichung
wandte er sich 10 Jahre nach dem Erscheinen der ,,Cyber-
netics® von NORBERT WIENER, der hier (1948) den wissen-
schaftlichen Gesamtbereich der Theorie der Steuerung und der
Kommunikation bei Maschine und Mensch als Kybernetik
(nach dem griechischen kybernetes = Lotse) einfiihrt, an ein
groferes Publikum, um die wichtigsten Begriffe dieser neuen
Grundlagenwissenschaft zu klaren. — So beschiftigt sich
COUFFIGNAL in vorliegender Schrift zunéchst mit der 10jahrigen
Weiterentwicklung dieser noch jungen Wissenschaft, den
Publikationen Wriengrs und den Ergebnissen der mathe-
matischen Informationstheorie von C. SHawxowx, D. GaBor
und L. BrRiLLouiN. Das Bestehen der verschiedenen Kom-
munikationsmoglichkeiten zwischen dem Menschen und seiner
Umwelt fithren den Kybernetiker zu einer Analyse der mensch-
lichen Handlungen. Sie sind — wie CoUFFIGNAL klar heraus-
stellt — nur dann sinnvoll zu nennen, wenn sie ein Ziel auf-
weisen und ein Programm, dieses Ziel zu erreichen, und wenn
auf Grund von Programm und Ziel auf verniinftige Weise ein
Entschluf zu handeln gefaft werden kann. Auf Grund teil-
weise unvorhersehbarer Reaktionen der Umwelt auf unsere
Aktionen ergibt sich die Notwendigkeit, unser Handlungs-
programm entsprechend verindern, steuern und regeln zu
kénnen. Solche Steuerungs- und Regelungsprozesse sind uns
jedoch nur dann moglich, wenn wir tber den Zustand der
Aulenwelt genaue Information besitzen. — Dieser fiir die
Kybernetik wichtige Schliisselbegriff der Information bildet
den weiteren Untersuchungsgegenstand der Schrift Cour-
FigNaLs. Die Bedeutung und die Struktur der Information
und die Definition verschiedener Informationskategorien
stehen hier im Mittelpunkt; Begriffe wie Gedachtnis, Vor-
stellung und BewufBtseinprozesse werden vom Standpunkt
des Kybernetikers aus beleuchtet und durch Beispiele er-
lautert. — Dies fithrt CourFIGNAL zur Annahme und zum
Beweis der These ,,Kybernetik ist die Kunst, die Aktionen
wirksam zu machen‘. Das Ziel einer Handlung wird als ,,vor-
gesehene Information® definiert, das Programm der Handlung
als ein mit den Begriffen der Nachrichtenverarbeitung formu-
lierbares Informationssystem, d.h. also ein System vorge-
sehener einzelner Informationen und Regelungsprozesse. Der
Verf. versteht schlieBlich unter Kybernetik in einem weiteren
Sinne als NorRBERT WIENER ,,alles, was die Organisation einer
Hand'ung beriihrt*". In dieser Eigenschaft unterscheidet sich
die Kybernetik dann prinzipiell von den Naturwissenschaften
und der Technik. Nach CovrriGNAL gehort es zum Wesen
der Technik, ,,das Handlungsprogramm zu kennen®. Es ist
eine ,,symbolische Wiedergabe der zu leistenden materiellen
Operationen®. Vorbereiten, Ausdenken und AbschlieBen des
Handlungsprogrammes dagegen sei Sache der Kybernetik. —
Verschiedene, sich jetzt schon abzeichnende Gebiete der
Kybernetik kommen im Rahmen dieser Betrachtungen zur
Sprache. Der Verfasser schlagt hier eine vorlaufige Klassi-
fizierung vor, die jedoch noch keineswegs ausreicht, um ein
erschépfendes Bild derjenigen Probleme aufzuzeigen, die mit
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kybernetischen Methoden erértert werden konnen. —
CourrieNAL gliedert sie in eine ,,Kybernetik des subjektiven
Menschen*’, ndmlich eine Kybernetik der BewuBtseinspro-
zesse, der Neurophysiclogie und Psychophysik, in eine ,,Kyber-
netik des gesellschaftlichen Menschen, die sich Fragen
zuwendet, die unter den Problemkreis des sozialen Verhaltens,
der Padagogik, Politik und Soziologie fallen und bis in die
Operationsforschung und Spieltheorie reichen, und in eine
» Kybernetik der informationsverarbeitenden Maschinen® als
Wesen, die vom Menschen konstruiert wurden, um ihn bei der
Ausfithrung gewisser manueller oder intellektueller Operationen
zu ersetzen. Ihre Steuerung kann wnmittelbar durch den
Menschen — durch e'n fest eingegebenes Programm — er-
folgen oder durch ,,Sinnesorgane’’, d. h. Geriate zum direkten
Informationsaustausch mit der Umwelt. Beispiele fur die
Anwendung solcher anpassungsfihigen Maschinen (die im
wesentlichen nach dem Prinzip der Riickkoppelung arbeiten)
finden sich schon zahlreich in der technischen Produktion und
im Verkehrswesen. Gerade hier bei der Entwicklung der
Automation in Technik und Wirtschaft hat die Kybernetik
die Aufgabe, mitzuhelfen, eines der wichtigsten und drangend-
sten Probleme unserer Zeit zu lésen. — Die von COUFFIGNAL
eingefithrten Grundbegriffe der Kybernetik werden in einer
ausfiihrlichen Ubersicht zusammengestellt. Sie entstand als
Gemeinschaftsarbeit beim Internationalen Kybernetikkongref3
von Namur (1956) und beim Ziricher Symposium (1957). —
Der Fachmann wie auch der interessierte Laie sollte an ihnen
— und damit an der hier rezensierten Schrift — nicht vor-
iibergehen und sich mit jhrem Verfasser um eine systematische
Erarbeitung der Grundlagen jener Wissenschaft bemiihen,
deren Begriffe heute schon zu den Schlagworten der Alltags-
presse gehoren, deren Bedeutung fiir die zukiinftige Entwick-
lung jedoch unbestritten anerkannt wird.
R. GuNzENHAUSER (Stuttgart)

Taschenbuch der Nachrichtenverarbeitung, Hrsg. von
K. SrerveucH. Berlin-Gottingen-Heidelberg: Springer 1962.
XVI, 1521 8. u. 1295 Abb. Geb. DM 98.—

Die Technik der Nachrichtenverarbeitung, deren wichtig-
ste Anwendungsbereiche programmgesteuerte Rechenauto-
maten und datenverarbeitende Systeme, weiterhin die
Programmsteuerung von Arbeitsmaschinen und Verkehrs-
netzen, aber auch das automatische Sortieren von Belegen wie
Briefen und Schecks bilden, ist in einer rasch fortschreitenden
Entwicklung begriffen. Eine geschlossene Darstellung der
Grundlagen und des gegenwértigen Standes der Technik dieses
Fachgebietes fehlte bislang im deutschsprachigen Schrifttum.
Durch das vorliegende, von K. STEINBUCH herausgegebene und
durch die Mitarbeit von 47 Fachleuten entstandene Taschen-
buch der Nachrichtenverarbeitung wird diese Liicke ge-
schlossen. — Das Werk gibt in 13 Kapiteln einen Abrifi des
gesamten Gehietes der Nachrichtenverarbeitung. Beginnend
mit einem Uberblick {iber ihre geschichtliche Entwicklung und
einer Zusammenstellung und prazisen Definition der in ihr
gebriuchlichsten Termini werden Nachrichtentheorie und
Codierung, logische Algebra und die Theorie der Schaltnetz-
werke sowie die Theorie elektrischer Schaltvorginge behandelt.
Ein Kapitel ist sowohl Bauelementen als auch Baugruppen
nachrichtenverarbeitender Systeme gewidmet. Des weiteren
wird ausfiihrlich auf Schaltkreise als die Grundeinheiten dieser
Systeme eingegangen. Wesentlicher Bestandteil eines jeden
nachrichtenverarbeitenden Systems sind Speicher und ins-
besondere solche zur Speicherung digital verschlusselter In-
formation. Sie kommen hinsichtlich physikalischer Grund-
lagen und technischer Ausfithrungsformen eingehend zur
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