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eine E r s a t z s c h a l t u n g ,  die  s u m m a r i s c h  d ie  Zwe ige  des  
a k t i v e n  u n d  pas s iven  I o n e n t r a n s p o r t s  abb i lde t ,  n a c h  
r e i zana loge r  P a r a m e t e r v e r ~ n d e r u n g  g runds / i t z l i ch  die  
g l e i chen  P o t e n t i a I f o r m e n  zeigt ,  wie  sic bei  d e r  e l ek t ro -  
phys io log i schen  A b l e i t u n g  an  b io log i schen  R e c e p t o r e n  
zu  f i n d e n  sind.  D ie  M o d e l l v o r s t e I l u n g  u n d  die  d a n a c h  
a u f g e b a u t e  E r s a t z s c h a l t u n g  e r l a u b t  s o m i t  e ine  sinn- 
vo l le  O r d n u n g  e iner  Vie lzah l  e x p e r i m e n t e l l e r  E r g e b -  
nisse a m  b io log i schen  Ob jek t .  Es  wi rd  m6gl ich ,  Tei l -  
zusammenh /~nge  kausa l  n a c h  den  Gese tzen  d e r  Bio-  
p h y s i k  u n d  B i o c h e m i e  zu  erkl/~ren. 

L i t e r a t u r .  ADRIAN, E. D. : The basis of sensation. London: 
Christophers 1933. - -  BERTALANFFY, L. v.: Biophysik des 
FlieBgleichgewichts. Braunschweig: F. Vieweg & Sohn 1953. 
BURKItARDT, D.: Spectral sensitivity and other response 
characteristics of single ce}]s in the arthropod eye. In: lifo- 
logical receptor mechanisms. Cambridge: Cambridge Uni- 
versity Press 1962. - -  BURTON, A. C.: The properties of the 
steady state compared with those of equilibrium as shown 
in characteristic biological behavior. J .  cell. comp. Physiol. 
14, 227--349 (1939). - -  DENBIGH, K. G., M. HICKS, and F.M. 
PAGE: The kinetics of open reaction systems. Trans. Faraday 
Soc. 44, 4 7 9 ~ 9 5  (1948). - -  FRANKENH~.USEI% B., and A. L. 
HODO~cIN: The aftereffects of impulses in the giant nerve 
fibres of Loligo. J .  Physiol. (Lond.) 131, 341--376 (1956). - -  
GERE~, B .B. ,  and F. 0. SO,MITT: The structure of the 
Schwann cell and its relation to the action in certain inverte- 
brate nerve fibers. Proc. nat. Acad. Sci. (Wash.) 40, 863--871 
(1954). - -  GROOT, S .R .  DE: Thermodynamik irreversibler 
Prozesse. Mannheim: Bibliographisches Insti tut  1960. - -  
GRi)SSER, O . J . :  Rezeptorabh~ngige Potentiale der Katzen- 
retina und ihre R.eaktion auf Flimmerlicht. Pfliigers Arch. 
ges. Physiol. 271, 511--525 (1951). - -  HAASE, R. : Zur Thermo- 
dynamik der irreversiblen Prozesse. Z. Naturforsch. 6a, 
420--437, 522--540 ( 1 9 5 1 ) . -  HECHT, S.: Die physikalische 
Chemic und die Physiologic des Sehaktes. Ergebn. Physiol. 
32, 243--390 (1931). - -  HENS~L, H.:  Physiologic der Thermo- 
rezeption. Ergebn. Physiol. 47. 166--368 (1952). - -  HEss, B ,  
u. B. CHANC~: t~ber zelluliire Regulationsmecbanismen und 
ihr mathematisches Modell. Naturwissenscbaften 46, 248--257 
(1959). - -  HODGKIN, A. L., and A. F. HUXLEr: A quantita- 
tive description of membrane current and its application to 
conduction and excitation in nerve. J.  Physiol. (Lond.) 117, 
500--545 (1952). - -  HORSTMANI~, E.:  Zur Frage des extra- 
zellul~ren Raumes. Anat. Anz. 105, 100--108 (1958). - -  
ISHIKO, N., and W. R. LOEWENSTEII~: Effects of temperatnre 
on the generatorpotential of a sense organ. J.  gen. Physiol. 
45, 105--124 (1961). - -  JvNo, F.:  Zur Anwendnng der Thermo- 
dynamik auf biologische und medizinische Probieme. Natur- 

wissenschaften 43, 73--78 (1956). - -  KEIDEL, W. D.: Rankes 
Adaptationstheorie. Z. Biol. 115, 411--425 (1962). - -  KEYNES, 
R. D., and P. R. LEwis: The sodium and potassium content 
in the giant nerve fibers. J.  Physiol. (Loud.) 114, 151--182 
(I951). - -  MEIXNER, J. ,  u. H. G. REIK: Thermodynamik 
irreversibler Prozesse. In:  Handbuch der Physik, Bd. II[/2. 
Berlin-G6ttingen-Heidelberg: Springer 1959. - -  PR~NGEL, J.  
W. S. : The input element. In:  Biological receptor mecha- 
nisms. Cambridge: Cambridge University Press 1962. - -  
PffTTER, A. : Studien zur Theorie der Reizvorg~nge. Mitt. 1 
bis 7. Pfliigers Arch. ges. Physiol. 171, 201--261 (1918); 
180, 260--290 (1920). - -  RANKS, O.F . :  In:  W. D. KPaDEL, 
Rankes Adaptationstheorie. Z. Biol. 115, 411--425 (1962). - -  
SHA~ES, A.M.:  Potassium movement in relation to nerve 
activity. J.  sen. Physiol. 34, 795--807 (1951). - -  STIEVE, H. : 
Das Belichtungspotential der isolierten Retina des Einsiedier- 
krebses in AbhEngigkeit yon der extrazelluliiren Ionenkonzen- 
tration. Z. vergl. Physiol. 47, 457--492 (1964). - -  WILLIAM, 
E . ,  u .  E. ZERBST: Ein Vierpol als Analogmodell biologischer 
Rezeptoren. Int.  Elektr. Rundsch. 18, 264--266 (1964). - -  
ZERBST, E.: Eine Methode zur Analyse und quantitativen 
Auswertung biologischer steady-state-L~bergEnge. Experientia 
(Basel) 19, 166--168 (1963); - -  Die Analyse biologischer 
AnpassungsvorgEnge mit der Methode der Thermodynamik 
irreversibler Prozesse. Pflfigers Arch. ges. Physiol. 278, 91 
(1963); - -  Untersuchungen zur Ver~nderung energetischer 
FlieBgleichgewichte bei physiologischen Anpassungsvorg/~ngen. 
I. Ableitung eines elektrischen Analogrechenverfahrens zur 
Analyse der Temperatur-Leistungs.Adaptation. Pflfigers Arch. 
ges. Physiol. 277, 4 3 4 ~ 4 5  (1963); - -  II .  Ans~tze zur 
quantitativen Auswertung der Vorg/~nge bei der Temperatur- 
Leistungs-Adaptation mit  Hilfe eines elektrischen Analog- 
rechenverfahrens. Pfl/igers Arch. ges. Physiol. 277, 446--457 
(1963); - -  Ein Analogrechenverfahren zur Analyse biologi- 
scher Anpassungsvorg~nge mit der Methode der Tbermo- 
dynamik irreversibler Prozesse. (Vortrag auf dem I. Internat. 
Symposion f/Jr quantitative Biologic, 25. Sept. 1963 Helgo. 
land.) Helgol. wiss. 5feeresuntersuchgn. 9, 380 391 (1964). - -  
ZERBST, E., K.-H. DITTBERNER U. E. WILLIAM: Untersu- 
chungen zur prinzipiellen Abbildung von Sinneszellfunktionen 
ara elektrischen Rezeptormodell. Bericht fiber die 29. Frfih- 
jahrstag, der Dtsch. Physiol. Ges. in Bad Nauheim 1964. 
Pfliigers Arch. ges. Physiol. 279, R. 6 (1964). - -  ZERBST, E., E. 
WILLIAM U. K.-H. ~DITTBERNER,* Untersuchungen zum Kau- 
salmechanismus bioiogischer Rezeptorfunktionen mit  Hilfe 
elektrischer Ersatzschaltungen. Gem.-Tag. der Dtsch. Ges. 
fiir Biophysik, der  0sterr. Ges. ffir reine u. angew. Biophysik 
u. der Schweiz. Ges. ffir Strahlenbiologie, Wien 14.--16. Sept. 
1964. Taggsber. S. 4 8 7 ~ 9 0 .  

Anschri/t der Autoren: 
Physiologisches Insti tut  der 
Freien Universit~t Berlin, 
1000 Berlin 33, Arnimallee 22 

Proprioreeeptoren am Subcoxal- und Femur-Tibia-Gelenk der Stabheusehreeke 
C a r a u s i u s  m o r o s u s  und ihre Rolle bei der Wahrnehmung der Sehwerkraftriehtung 

Von U L r i c h  B~SSLER, S t u t t g a r t  

Mit 54 Textabbildungen 

(Eingegangen am 30. Oktober 1964) 

Zusammen/assung. 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 yon einem Chordotonalorgan 
gemessen, das an der Basis des Femur / ieg t .  Vom Receptor 
zieht eine cuticulare Sehne (Receptorsehne) zum Femur- 
Tibia-Gelenk. Die wichtigsten NervenverEstelungen 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 h6herer Belastung, 
langsam, aber vollsti~ndig. - -  Wirkt bei einem senkrecht vom 
KSrper abstehenden Bein eine Kraft  in l~iehtung der Quer- 
achse auf das Tier ein, ist in der normalen K6rperhaltung die 
Auslenkung des Tibia-Tarsus-Gelenkes ffir kurze Zeit pro- 
portional zur einwirkenden Kraft. Die Regelkreise der beiden 
K6rperseiten beeinflussen sich nicht gegenseitig. - -  Die v o n  

der Streckmuskulatur erzeugte Kraft  ist um so gr6Ber, je 
starker der Receptor vor Beginn des Reizes gedehnt war. - -  

Wird die Receptorsehne nach auBen gezogen, streckt das Tier 
das Femur-Tibia-Gelenk. Wird die Receptorsehne nach 
innen geschoben, beugt es das Femur-Tibia-Gelenk. Dabei 
ist ebenfalls vollst~ndige Adaptation zu beobachten. - -  Die 
Streckung der Tibia (in Winketgraden) ist proportional dem 
Logarithmus der Bewegung der Receptorsehne nach aul~en. 
Die Reaktion ist um so starker, 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 starker, je mehr der Receptor vor Beginn des Reizes 
gedelmt war. - -  Wird ehle senkrechte Laufflgche vonder  Seite 
beleuchtet, stellen sich die T/ere tells in eine l~esultierende 
zwischen Licht- und Schwerkraftrichtung ein, tells wenden 
sic sich vom Licht ab. - -  Der Mittelwert der Winkel zwischen 
Tierliingsachse und Schwerelot (~1) ist bei den dem Licht zu- 
gekehrten Tierstellungen yon der Lichtintensit/it und dem 
Winkel zwischen Lichtrichtung und Schwerelot abh/ingig. 
Er ist unabh~ngig yon K6rpergewicht und Hangncigung. 
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Die Streuung wird bei erhShtem KSrpergewicht kleiner. - -  
Abschaben der Sinnesborsten an den Subcoxalgelenken ver- 
kleinert den Mittelwert der Winkel ~1. Werden die Sehnen 
der femoralen Chordotonalorgane der naeh oben zeigenden 
KSrperseite durchtrennt, wird der Mittelwert der Winkel ul 
kleiner. Bei derartig operierten Tieren wird der Mittelwert 
der Winkel ul nach ErhShung des KSrpergewichtes grSBer. - -  
Werden die Sehnen der femoralen Chordotonalorgane der nach 
unten zeigenden KSrperseite durchtrennt, wird der Mittelwert 
der Winkel ~1 grS~er als bei intakten Tieren. Bei derartig 
operierten Tieren wird der Mittelwert der Winkel ~1 nach 
ErhShung des KSrpergewichtes wieder kleiner. - -  Werden 
die Sehnen der femoralen Chordotonalorgane einer KSrper- 
seite durchtrennt, weichen die Tiere auf einer senkrechten 
Fl~che zur operierten KSrperseite hin vonder  Senkrechten ab 
(intakte Tiere laufen unter denselben Bedingungen etwa senk- 
recht nach oben oder unten). Der Winkel zwischen KSrper- 
l~ngsachse und Schwerelot ist bei den operierten Tieren um so 
kleiner, je grSBer das KSrpergewicht und je grSBer die Hang- 
neigung ist. - -  Die Genauigkeit, mit der ein einmal einge- 
schlagener Kurs nach Drehung der Lauffl~che wieder auf- 
genommen wird, ist um so grS]~er, je steiler die Lauffl~che 
steht. - -  Bei der Orientierung im Schwerefeld liegt die Labili- 
tiitsstellung fiir die Stabilit~tsstellungen 0 ~ und 180 o ungef~hr 
gegenfiber der jeweiligen Stabilit~tsstellung. - -  Es wird fest- 
gestellt, das Tier verhalte sich in allen Experimenten so, wie 
wenn bei ihm die vonder  negativen Geotaxis ausgelSste Dreh- 
tendenz als Quotient aus der Belastung in Richtung der Quer- 
achse und dem Betrag der Belastung in Riehtung der L~ngs- 
achse gebildet wiirde. Ein Minimalmodell fiir die Bildung der 
Drehtendenz wird aufgestellt. Theoretisch denkbare MSglich- 
keiten zur Verschiebung der Stabilit~ts- und Labilitiits- 
stellung werden diskutiert. 

A. Einleitung 
Die Schwerkra f t  un te r sche ide t  sieh yon anderen  

Sinnesreizen,  die auf  ein Tier  einwirken,  vor  a l lem 
dadurch ,  d a b  ihr  Be t rag  und  ihre R ich tung  un te r  
nat f i r l ichen Bedingungen  k o n s t a n t  bleiben. Diese 
K o n s t a n z  m a e h t  die Schwerkra f t  zu einem idea len  
Bezugssys tem fiir die Bes t immung  der  Lage  eines 
KSrpers  im I~aum. I m  Tierreieh sind Sinnesorgane,  
die die Winke]  zwischen den einzelnen KSrperachsen  
und  dem Sehwerelot  messen,  weir  verbre i te t .  Der  
wicht igs te  T y p  eines solehen Schweresinnesorganes  
is t  die S ta tocys te .  Sic t r i t t  in nahezu  si~mtlichen 
T ie r s t s  jeweils mindes tens  bei  einigen Ar ten  auf. 
Land lebende  In sek t en  besi tzen keine S ta tocys ten .  
Die Winke l  zwischen den KSrperaehsen  und  dem 
Sehwerelot  werden bei  diesen Tieren auf  folgende 
Weise  e rmi t t e l t :  Ver~nder t  ein Tier  seine Lage  im 
R a u m ,  greif t  die Schwerkra f t  an  den einzelnen KSrper -  
tei len in einem anderen  Winke l  an  als vorher .  D a m i t  
ve r~nder t  sieh die Be las tung  der  Gelenke zwisehen 
diesen KSrper te i len .  Pass ive  Ver~nderungen der  Ge- 
lenks te l lungen werden die Folge  sein. Gelenkstel-  
lungen werden von sog. P ropr io reeep to ren  gemessen. 
Offensichtl ieh werden die Meldungen einiger Pro-  
p r io recep toren  fiber schwerkra f tbed ing te  Lagever -  
~nderungen einzelner  KSrpe rabschn i t t e  dazu  benfi tzt ,  
die Ste l lung des KSrpers  im R a u m  zu e rmi t te ln .  

I n  einer  frfiheren Arbe i t  (B :~s sL~  1961) wurde  
die Hypo these  ausgesproehen,  daI~ l and lebende  In-  
sekten  fiir  die Bes t immung  der  Schwerkra f t r i ch tung  
i m m e r  die Meldungen von mehreren  verschiedenen 
Propr io reeep to ren  auswer ten .  Diese Hypo these  is t  
bis heute  bes t i i t ig t  durch  Unte r suehungen  an  Honig-  
bienen (LINDAUER und  NEDEL 1959, MA]~KL 1962), 
an  Ameisen  (MARKL 1962) und  an  Mehlk~fern (B:~ss- 
LER 1961). Aueh  Befunde bei  For]icula (WEYRAUCK 
1929) und  A~des (B)isSLER 1958, 1961) deu ten  in diese 
Rich tung .  

I n  den erw~hnten  Arbe i ten  wurde  lediglich fest- 
gestel l t ,  dab  be s t immte  Propr io reeep to ren  ffir die 
W a h r n e h m u n g  der  Schwerkra f t r i ch tung  yon Bedeu-  
tung  sind. Wie  m a n  sich das  Zusammensp ie l  der  
Meldungen der  verschiedenen Sinnesorgane vorzu- 
stel len ha t ,  wurde  jedoch n ich t  un te rsuch t .  E in  ers ter  
Ansa tz  zur LSsung dieses Prob lems  wurde  bei S tab-  
heuschrecken u n t e r n o m m e n  (B:~ssLER 1962). I n  dieser 
Arbe i t  wurde beobach te t ,  wie sich die Tiere auf  einer 
senkrechten  Lauffl~che verha l ten .  Auf  einer  senk- 
rechten Lauffl~tche k a n n  ein Tier  nur  d a n n  die Winke l  
zwischen dem Schwerelot  und seinen KSrperachsen  
ver~ndern,  wenn es sich um seine Hochachse  dreht .  
Die Versuehe ergaben,  dab  bei  S tabheuschrecken  Ver- 
i~nderungen der  R a u m l a g e  bei  Drehung  um die waag-  
rech t  l iegende Hochachse  von Propr io recep to ren  der  
Subeoxal-  und  wahrscheinl ieh aueh der  Fe mur -T ib i a -  
Gelenke regis t r ier t  werden.  Adi~quate Reize ffir die 
W a h r n e h m u n g  der  Schwerkra f t r i ch tung  sind also Ver- 
~nderungen der  Ste l lungen dieser Beingelenke,  die von 
der  Be las tung  durch  den TierkSrper  hervorgerufen  
werden.  Untersch iede  im K5rpe rgewich t  s ind ohne 
Einflui~ auf  die Schwereor ient ierung (Einzelhei ten der  
Versuche werden un te r  F 1 b referiert) .  I n  der  erwi~hn- 
ten  Arbe i t  habe  ich a m  Schlul~ die H y p o t h e s e  aus- 
gesprochen,  das  Tier  ve rha l t e  sieh so, wie wenn die 
Meldung,  die von Sinnesorganen an  den Femur -T ib i a -  
Gelenken ausgeht ,  durch  die Meldung,  die von Sinnes- 
o rganen  an  den Subcoxalge lenken ausgeht ,  d iv id ie r t  
werde. Der  Be t rag  dieses Quot ienten,  der  unabh~ngig  
vom KSrpergewich t  ist,  w~re d a n n  der  physiologisch 
re levante  W e r t  ffir den Winke l  zwischen KSrper l~ngs-  
achse und Schwerelot .  

Die vorl iegende Arbe i t  soll untersuchen,  wie wei t  
diese Hypo these  gerecht fer t ig t  ist.  Nun  is t  die H a u p t -  
aufgabe  der  bet reffenden Propr io recep to ren  wahr-  
scheinlich n ich t  die W a h r n e h m u n g  der  Schwerkraf t -  
r ichtung,  sondern einfaeh die Messung der  jeweil igen 
Gelenkstel lung.  Desha lb  muB im ers ten  Tell  der  
Arbe i t  der  Bau  und die normale  Arbei tsweise  der  
P ropr io reeep to ren  im Subcoxal -  und  Femur -T ib ia -  
Gelenk un te r sueh t  werden (bis K a p i t e l  E). Dann  
k a n n  im zweiten Teil (Kap i t e l  F)  geprfif t  werden,  wie 
die Meldungen dieser Sinnesorgane bei  der  W a h r -  
nehmung  der  Sehwerkra f t r i eh tung  m i t e i n a n d e r  ver- 
rechnet  werden.  

B. Die Haltung der Versuchstiere 
Die Stabheuschreeken wurden in drei K~figen (40 • 30 • 

35 cm) gehalten, wobei die Tiere so gut wie mSglich dem Alter 
naeh getrennt wurden. Das hatte den Vorteil, dal~ sich die 
Tiere seltener gegenseitig verstiimmelten. Gefiittert wurde 
im Sommer mit Linden-, im Winter mit Efeubl~ttem. Im 
Abstand von 3 ~  Tagen wurden die Pflanzen mit Wasser 
bespriiht. Aus dem Kiifig der Imagines wurden alle 2--3 Monate 
Eier und Kot vom Boden entfernt. Die Tiere konnten dann 
in Einmachgl~sem aus den Eiern schlfipfen. Aus den Ein- 
machgl~sern wurden nur die fiir die Weiterzueht benStigten 
Eilarven in die K~fige 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 
KSrperl~ingsachse) in sehr besehr~nktem Umfang mSglich. 
Auf der Vorder- (kopfw~rtigen) Seite des Gelenkes (die 
relativen Lagebezeichnungen beziehen sich auf das senkrecht 
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vom KSrper abstehende Bein) liegt in der N~he des ventralen 
Angelpunktes ein Borstenfeld, das yon W~NDL]~R (1961, 
1964) n~her untersucht wurde (BI 2 bei WENDLER). Fiir ein 
weiteres Borstenfeld am dorsalen Angelpunkt (Bf3 bei 

Abb. 1. L inkes  Mittelbein,  Subeoxalgelenk yon vent ra l  gesehen,  Coxa 
naeh vorn  gebogen. An der  Coxa i s t  die Borstcnreihe Nr.  4 seharf  

abgebildet .  Reihe 1 - - 3  i s t  unscharf  und  deshalb n icht  zu sehen 

Abb. 2. Apparatur zur Messung der Belastbarkeit in Richtung der L~ngs- 
aehse, schematisch 
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Abb. 3. Auslenkung der  Beine nach vorn  (in der  Zeichnung oben) und  h in ten  
(in der  Zeichnung unten)  in  Abh~ngigke i t  yon  der  Belas tung  in R ich tung  
der  Li~ngsachse. Charakter is t i sches  Tier.  i n t a k t e s  Tier,  - . . . .  das-  

selbe, aber  alle v ie r  Bors tenre ihen an  allen Beinen abgeschab t  

WElgDLER) konnte von WENDLER keine Leistung nachge- 
wiesen werden. Es kann also wohl auch fiir unsere Betrach- 
tungen auBer acht bleiben. Im folgenden wird das Bf 2 
( W E N D L E R )  als das Borstenfeld am Subcoxalgelenk bezeichnet. 

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

achse der Coxa verlaufende Borstenreihen, bei BXSSLER (1962) 
Haarreihen genannt (Abb. 1). Bei fortschreitender Bewegung 
des Beines nach hinten werden die Borsten der Reihe nach 
yon 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 Binokular 
die einzelnen Reihen ausgez~hlt. Dabei lag die Anzahl der 
Borsten pro Reihe: in der ersten Reihe (Numerierung yon 
innen nach auBen) 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 Bors ten  auf  der  Vordersei te  des Subcoxal-  
gelenkes a rbe i t en  als Propr ioreceptoren ,  und  das  ganze 
Bors tenfe ld  is t  Glied eines Regelkreises,  der  die S t e l -  
lung des Subcoxalgelenkes  gegenfiber Kr~f ten  in 
R ich tung  der  KSrper l~ngsachse  s tab i l i s ie r t  ( W E N D L E R  

1961, 1964). 
Ras i e r t  m a n  die h in te ren  Bors tenre ihen  an  al len 

sechs Beinen ab,  ~nder t  sich die Eins te l lung  der  Tiere 
zum Schwerelot  (BXssL~R 1962). Diese Bors tenre ihen  
scheinen also ebenfal ls  P ropr io recep to ren  zu sein. I n  
einer A p p a r a t u r ,  i ihnlich der  yon W ] ~ D L ~  (1961, 
1964) benutz ten ,  wurde  die B e l a s t b a r k e i t  in R ich tung  
der  L~ngsachse geprf i f t :  

An einem 32 cm langen Waagebalken war an einem Ende 
eine 3 • 10 cm groSe 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 Holzst~bchen festgeklebt war. Es wurde 
darauf geachtet, dal~ deren Beine nahezu senkrecht vom 
KSrper abstanden. Durch Auflegen weiterer Gewichte 
konnte dann ein Zug nach vorne, dutch 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 
MaBstab 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  e inem charak te r i s t i schen  in tak-  
ten  Tier  und  demselben,  nachdem mi t  e inem feinen 
Skalpel l  si imtliche vier  Bors tenre ihen  an  allen Coxen 
abgeschab t  wurden,  s ind in Abb.  3 zusammengefal ] t .  
Es zeigt  sich, da~  die Aus lenkung  der  Beine bei  in- 
t a k t e n  Tieren ungef~hr  p ropor t iona l  zur  Be las tung  ist. 
WE~DLER (1961, 1964) k o m m t  zu e twas  anderen  Er-  
gebnissen:  Bei  seinen Messungen i s t  keine e indeut ige  
l ineare  Abhs  zu beobachten .  Dabe i  wurden 
a l lerdings  die Gewichte  n ich t  nach  jeder  Messung 
herun te rgenommen,  sondern die Be las tung  s te t ig  ge- 
s teigert .  Wie  in einer  kurzen Me~reihe jedoch fest- 
ges te l l t  werden konnte ,  kompens ie r t  der  Regelkreis  
zur  Stabi l i s ierung des Subcoxalgelenkes  eine gr58ere 
kons t an t e  StSrgrSBe mi t  der  Zei t  immer  weniger  (i~hn- 
lich wie der  Regelkreis  zur  Stabi l i s ierung des Femur -  
T ib ia -Gelenkes ;  niihere ErSr te rungen  dort) .  Die Stell- 
grSl~e is t  also n ieh t  nur  eine F u n k t i o n  der  Regelabwei-  
chung, sondern  auch  eine F u n k t i o n  der  Zei t  sei t  Be- 
ginn der  Regelabweichung.  Das  unterschiedl iche  
Re izp rog ramm in der  Wendlerschen  und  der  vorlie- 
genden Arbe i t  muI~ sieh also auswirken.  Man k a n n  
sagen:  der  in F r a g e  kommende  Regler  verh/~lt sieh 
bei  der  bier  angewand ten  MeSmethode  wie ein P -Reg-  
ler mi t  nahezu  l inearer  Abh~ngigke i t  der  Stel lgrS8e 
yon der  Regelabweichung.  

Die Rege labweichung is t  in diesem Fal le  die Ent -  
fernung der  Tarsusspi tze  v o n d e r  Normals te l lung,  
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wenn sich die Tarsusspi tze  en t lang  einer zur  K6rper -  
1/s para l le len  Geraden  bewegt.  U n t e r  Normal -  
s te l lung sei die Ste l lung vers tanden ,  in der  yon oben  
gesehen das  Bein senkrecht  vom K 6 r p e r  abs teh t .  Da  
bei der  Bewegung der  Tarsussp i tze  auf  e iner  zur 
K6rperl/~ngsachse para l le len  Geraden  n icht  nu r  eine 
Bewegung im Subcoxalgelenk,  sondern vor  a l l em bei 
gr613erer En t fe rnung  yon der  Normal l age  auch  eine 
S t reckung  der  Femur -T ib i a -Ge lenke  erfolgt,  i s t  die 
obige Aussage al lerdings nur  ffir kleine Aus lenkungen  
gfiltig. Der  Unte r sch ied  zwischen den i n t a k t e n  und  
oper ier ten  Tieren is t  lange n ich t  so grog wie be im 
Abras ie ren  der  Bors tenfe lder ,  jedoch bei  Aus lenkung  
nach  h in ten  deut l ich  vorhanden .  Somi t  is t  auch  ffir 
die Bors tenre ihen  an  der  Coxa nachgewiesen,  d a b  sie 
P ropr io recep to ren  s ind und  in ihrer  Gesamthe i t  als 
, ,F i ih ler"  eines Regelkreises  a rbe i ten ,  der  die Ste l lung 
des Subcoxalgelenkes  s tabi l i s ier t .  

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, verl/iuft bei einem 
senkrecht vom K6rper abstehenden Bein ungef~hr parallel 
zur L/ingsachse des Tieres (Abb. 4). Das Trochanterofemur 
bewegt sieh deshalb in einer Ebene ungef~hr parallel zur ttoch- 
achse. Wie W~NDLEI~ (1961, 1964) feststellte, befindet sich 
aueh an diesem Gelenk ein Borstenfeld (Bf 1), das ebenfalls 
Glied eines Regelkreises ist. Dieser Regelkreis stabilisiert die 
K6rperhaltung haupts~chlich gegeniiber Kr/s in Richtung 
der ttochachse. Die Belastung des Gelenkes wird nut un- 
wesentlich vergndert, 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 lest miteinander verwachsen 
(Abb. 4 und 5). 

E. Der Proprioreceptor am Femur-Tibia-Gelenk 

(Das [emorale Chordotonalorgan) 
1. Anatomische Verhdltnisse 
Die beiden Angelpunkte des Femur-Tibia-Gelenkes liegen 

vorn und hinten. Die Drehaehse verl~uft bei einem senkrecht 
vom K6rper abstehenden Bein parallel zur L~ngsachse des 
Tieres. Die Tibia bewegt sich deshalb in einer Ebene, die un- 
gef/ihr parallel zur Hochachse des Tieres steht. Die Be- 
lastung dieses Gelenkes erfolgt haupts~chlich (lurch Kr~fte 
in Richtung der L~ngsachse des Beines. Bewegt sich das Tier 
fort, erfolgt die Hauptbelastung also durch Kr~fte, deren 
Richtung ungefiihr parallel zur Querachse des Tieres verlguft. 

Am Gelenk habe ich keine Sinnesborsten gefunden. Herrn 
Prof. Dr. H. RISLEI~ (Universit~t Mainz) verdanke ich den 
mfindlichen Hinweis auf ein Chordotonalorgan im Femur. 

Das  femorale  Chordo tona lo rgan  bef inde t  sich kopf- 
w/irts dorsa l  a n  der  Basis  des F e m u r  (die r e l a t iven  
Lagebeze ichnungen  beziehen sich wieder  auf  das  
senkrecht  vom K 6 r p e r  abs t ehende  Bein). Es bes t eh t  
aus  zwei s t a rk  dehnba ren  Fase rg ruppen .  I n  de r  dorsa-  
len Fase rg ruppe  konn t en  in  fiinf P r / i pa r a t en  jeweils 
mindes tens  30 St i f te  sicher e r k a n n t  werden,  in  der  
ven t r a l en  F a s e r g r u p p e  dagegen  vier.  Die Pr/~parate  
s t a m m t e n  yon  Larven ,  da  sich (tie St i f te  do r t  besser  
abheben  als bei  Imagines .  Es  i s t  anzunehmen ,  d a b  
die Zah l  der  Skolopidien  e twas  gr6ger  is t  als die obigen 
Zahlen,  da  einige St i f te  m6glicherweise f ibersehen 
wurden.  Die beiden F a s e r g r u p p e n  ziehen zu e iner  
gemeinsamen  cu t icu la ren  Sehne (Abb. 4 und  5). Diese 
Sehne (Receptorsehne)  se tz t  kurz  vor  der  Sehne der  
S t r e c k m u s k u l a t u r  an  der  Tibia  an  (Abb. 6). 

Das Chordotonalorgan wird in der sehr eingehenden 
U n t e r s u c h u n g  MARQUARDTS (1940) nicht erw~ihnt, dagegen 

ein ,,Retraktor der oberen Kniegelenkhaut". Wahrscheinlich 
wurde das Chordotonalorgan als Muskel angesprochen. 

azu mag verleitet haben, dab es iiu6erlich eine gewisse 
nlichkeit mit einem Muskel hat, wenn auch jede Quer- 

streifung fehlt. 
Das Organ wird yon e inem Se i tenas t  1 des Nervus  

cruris (nach 1V[ARQUARDT 1940) versorgt .  Dieser  g ib t  
noch zwei kleine Nerven  ab  (121 und  122), die beide 
bis zum Kniege lenk  ziehen. Was  sie do r t  versorgen,  
wurde  n icht  un te rsuch t .  Die Be uge musku l a tu r  tier 
T ib ia  wird yon verschiedenen Seiten/~sten des Nervus  
cruris,  die S t r eckmusku la tu r  yon einem einzigen, 
schon frfih vom Nervus  cruris abgehenden  Se i tenas t  2 
innerv ie r t  (Abb. 5). 

/, 
.Z~.. i / -  

Abb. 4. Richtung der Drehachsen der hier erw~huten Beingelenke und 
Lage des femoralen Chordotonalorganes, schematisch. Ch.O. femorales 
Chordotonalorgan, S Receptorsehne, C Coxa, T Trochanter, F Femur, 
Ti  Tibia, D . S .  ,,Drehachse" des Subcoxalgelenkes, D.C. ,,Drehachse" des 
Coxa-Troehanter-Gelenkes, D . F .  ,,Drehachse" des Femur-Tibia-Gelenkes, 
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Abb. 5. Rechtes Mittelbein, Basis des Femur yon hinten her aufpr~pariert. 
Ch.O. Chordotonalorgan, S Receptorsehne; Nerven: net Nervus cruris, 

2 zur Streckmusklflatur, 3 zum Krallenmuskel, 121 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 ffir die Funktion 
unwesentlich sind. Die Schnittserie eines einzigen Beines 
bildete eine Ausnahme. In diesem Bein lag das Chordotonal- 
organ in unmittelbarer N/ihe 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 gekl~rt werden, da die 
Sctmittserie lfickenhaft war. Bei allen sp~teren Unter- 
suchungen und Operationen wurde das Organ nicht wieder in 
einer solchen Lage gefunden. 

Die Abh/ ingigkei t  der  Dehnung  des Chordotonal -  
organes yon  der  Stel lung der  Tib ia  habe  ich folgender-  
m a g e n  e rmi t t e l t  : 

Von einer frisch getSteten Imago wurde ein Bein im 
Subcoxalgelenk abgeschnitten. Die Tarsen wurden abgetrennt. 
Die Coxa des Beines wurde in einem Wachsbecken so fest- 
gelegt, dab Femur und Tibia roll beweglich waren, dabei aber 
immer dem Boden des Wachsbeckens anlagen. Im Abstand a 
vom Coxa-Troehanter-Gelenk war ein MaBstab angebracht 
(Abb. 8). Das femorale Chordotonalorgan wurde yon der 
Seite her freigelegt. Dann wurde an der l%eceptorsehne direkt 
am Receptor und an der darunterliegenden K6rperwand mit 
Tusche je eine Marke angebracht. Naeh dem Trocknen der 
Tusche wurde das Pr~parat mit physiologischer Kochsalz- 
16sung bedeckt. Die Tibiaspitze wurde entlang dem MaBstab 
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A b b .  8. S t e l l u n g  d e r  ~ e B m a r k e  auf d e r  R e c e p t o r s e h n e  (y )  i n  A b h ~ i n g i g k e i t  
v o n d e r  S t e l l u n g  d e r  T i b i a s p i t z e  a u f  e i n e r  G e r a d e n  (x) ,  s i e h e  r e c h t e  o b e r e  
E c k e .  a --  10  r a m ,  - . . . .  a = 1 m m .  D i e  N o r m a l s t e l l u n g  d e s  B e i n e s  

l i e g t  b e i  x = 16  b i s  x 18  

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

Abb.  8 zeigt die Stel lung der  
MeBmarke a u f  der  Recep torsehne  
in Abhi ingigkei t  von der  Ste l lung 
der  Tib iaspi tze  auf  dem Mal~stab 
ffir a =  1 0 m m u n d a =  l m m ( a =  
10mm en t spr ich t  e twa der  normalen  
KSrperha l tung) .  Nul l  bedeu te t  fiir 
Abszisse und  Ordina te  die Stel lung 
bei  vol ls t i indig ges t reck tem Bein. 
Das Femur -T ib i a -Ge lenk  wurde bei 
den Messungen n icht  volls t i indig 
gebeugt .  Der  Kurvenve r l au f  is t  etwas 
yon der  GrSl~e des Beines abhiingig.  
T roehan te ro femur  und  Tib ia  waren  
bei  dem ffir Abb.  8 verwende ten  Bein 
je 13 m m  lang.  

Ff i r  sp~tere Berechnungen muBte 
noch die Lage  der  AnsKtze der  
Streck-  bzw. Beugemusku l a tu r  an  
der  Tib ia  b e k a n n t  sein. Ffir  den An- 
satz  der  St reckersehne der  Tib ia  
ergab sich a m  aufpr i ipar ie r ten  Ge- 
lenk:  Die St reckersehne se tz t  0,4 bis 
0,5 m m  v o n d e r  Drehachse  des Fe-  
mur -Tib ia -Gelenkes  en t fe rn t  in ge- 
f ade r  VerlKngerung der  Tibial~ngs-  
achse an  der  Tibia  an  (Abb. 4, se tz t  
d i rek t  neben der  Recep torsehne  an).  
Der  Ansa tz  der  Beugersehne is t  
ebenfal ls  0 ,4- -0 ,5  m m  yon der  Dreh- 
achse des Femur -T ib ia -Ge lenkes  ent-  
fe rn t  und  l iegt  e twa auf  der  Li~ngs- 
aehse der  Tib ia  (Abb. 4). 

2. Versuche zur Receptor/unktion 
Das femorale Chordotonalorgan liegt 

fiir Operationen auflerordentlich giinstig. 
Man kann es leicht auBer Funktion setzen, 
indem man die Receptorsehne durchtrennt. 
Dabei wird der Receptor selbst nicht be- 
rfihrt. Die Operation habe ich folgender- 
maBen ausgefiihrt: Am festgeschnallten 
Tier wurde in der N~he des Kniegelenkes 
yon vorn dorsal ein kleines Fenster in 
das Femur geschnitten (wie in Abb. 19). 
Die dann frei liegende Receptorsehne 

der N~he des wurde mit einer Nadel etwas angehoben 
und mit einem Rasierklingensplitter durch- 

trennt. Zum Schlu• wurde das Fenster mit dem heraus- 
geschnittenen Cuticulastfickchen 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 ausgefiihrt, allerdings ohne die Sehne zu durch- 
trennen (also Aufschneidcn, Anheben der Sehne, wieder Ver- 
schlieBen des Fensters). Das Verhaltcn dicser Tiere unterschied 
sich in den unter 2 a und 2 b beschriebenen Versuchen nicht yon 
demjenigen intakter Stabheuschrecken. 

a) Das Verhalten des /rei beweglichen operierten 
Tieres. Die Recep torsehnen  al ler  sechs Beine eines 
Tieres wurden  dureh t renn t .  E in  solches Tier  zeigt  
Abb.  9 auf  einer senkreehten  Lauff l~ehe bei  Beleueh- 
tung  yon  l inks (zum Vergleich Abb.  10). Das Tier  
k a n n  die normale  Stel lung der  Femur -T ib ia -Ge lenke  
n icht  mehr  be ibehal ten .  N u r  die Tiere, die genau  
senkreeht  nach  oben laufen,  ve rha l t en  sich einiger- 
maBen normal .  Auf  hor izon ta le r  Lauffl~che (nur ge- 
ringe Be las tung  der  Femur -T ib ia -Ge lenke)  s ind keine 
nennenswer ten  Unterschiede  zwischen i n t a k t e n  und 
oper ier ten  Tieren zu beobachten ,  hSclistens,  d a d  die 
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Bewegungen im Femur-Tib ia -Gelenk  bei den operier- 
ten Tieren etwas , , i ibertr ieben" erscheinen. 

b) Belastbarkeit aller Femur- Tibia-Gelenke. 
Die Apparatur war fast die gleiche wie in Abb. 2, nur war das 

Tier so befestigt, dab Li~ngs- und Hochachse horizontal und die 
Querachse senkreeht standen. Entsprechend war aueh die 
kleine Platte am Ende des Waagebalkens angebracht (Abb. 11). 
Beim Aufsetzen der Tiere auf die Platte wurde darauf ge- 
achtet, dab alle Beine ungefiihr senkrecht vom KSrper ab- 
standen. Die Coxa-Troehanter-Gelenke waren je nach GrSBe 
der Tiere 10--12 mm yon der Platte entfernt (entsprechend 
der normalen KSrperhaltung). 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- 
braeht hatte. Die dann bei Beginn der Messungen einge- 
nommene Beinstellung entspricht derjenigen beim frei be- 
weglichen Tier, das sich nicht in einer ausgesproehenen 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 charakterist isches in tak tes  
Tier u n d  dasselbe, nachdem alle Receptorsehnen 
du rch t r enn t  waren, zeigt Abb.  12. Daraus  ergibt  sich, 
da~ bei i n t a k t e n  Tieren unmi t t e lba r  nach Reizbeginn 
die Auslenkung aus der Normallage unge/~ihr propor- 
tional der Belastung ist. Die P la t t e  wird n icht  mehr  
weiter yon  der Normallage entfernt ,  wenn ein Bein, 
normalerweise das Mittelbein,  gestreckt ist (die Mittel- 
beine sind die kiirzesten Beine). Das Ergebnis  k a n n  
auch anders  ausgedri ickt  werden:  Die vom Tier  
erzeugte Kra f t  ist propor t ional  der Auslenkung.  W~ih- 
rend bei i n t a k t e m  Tier (allerdings einem kr~ftigen) 
noch l l Gramm keine vollstiindige Auslenkung be- 
wirken, lenken bei Tieren mi t  du rch t r enn ten  Recep- 
torsehnen schon 1- -2  Gramm maximal  aus. 

c) Belastung nur einer K5rperseite. 
Zwei in kurzem Abstand untereinander angebrachte Waage- 

balken (32 em lang) trugen an einem Ende jeweils einen schma- 
len, horizontalen Stab. Das parallel zu diesen St~ben an- 
gebrachte Tier hielt den einen Stab mit den linken, den 
anderen mit den reehten Tarsen lest (Abb. 13). Am anderen 
Ende der Waagebalken befanden sieh getrennte Waagschalen. 
Der Abstand der Coxa-Trochanter-Gelenke vonder Ebene der 
St~be betrug wieder 10--12 mm. 

Die Tiere dr i ickten die Stitbe fast  immer  weit- 
gehend zusammen,  so dab  die Auslenkung der Beine 
einer Seite ausschliel~lich vom TierkSrper weg mSglich 
war. Bei Zug nach  i nnen  h~t ten  sich die St~be sofort 
berfihrt,  und  eine einwandfreie Messung w~re n icht  
mSglich gewesen. 

Abb.  14 gibt  eine typische ~ e s s u n g  wieder. Bei 
allen zehn un te r such ten  Tieren herrschte ungefiihr 
Propor t ional i t~ t  zwischen auslenkender  Kra f t  und  
Auslenkung,  wenn auch die Einzelwerte,  ebenso wie 
bei den Versuchen un te r  2b,  je nach  Sti~rke der Tiere 
schwankten  (das re la t iv  schwache Tier yon Abb.  14 
zeigte z .B .  auf  der A p p a r a t u r  ,con Abb.  l l schon 
bei 8 Gramm volle Auslenkung).  

Belastet  m a n  die rechten Beine, so bewegen sich 
die linken, n icht  gereizten Beine mi t  ihrem Waage- 
balken nieht.  Also ha t  die Aus lenkung eines Beines 
auf  das gegenfiberliegende keinen Einflul~. 

Vergleieht m a n  die un te r  2b  und  2c erhal tenen 
K u r v e n  mi te inander ,  so l~Bt sich bei Messungen am 
gleichen Tier der Einflul3 der nach innen  gebogenen 

Abb. 9. Die Sehnen aller femoralen Chordotonalorgane durchtrennt .  Das 
Tier befindet  sich auf senkrechter Fl~iche bei Beleuehtung yon l inks 

Abb. 10. In tak tes  Tier auf senkrechter Fl/tche bei Beleuchtung yon links 

Abb. 11. Stellung des Tieres am Waagebalken (derselbe wie in  Abb. 2) bei 
der Messung der Belastbarkei t  in Rich tung  der Queraehse 
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Be~as~on# [ 9 ] 
hbb .  12. Auslenkung der Beine in Rieh tung  der Querachse in hbhi ingigkei t  
yon der Belastung. Charakteristisches Tier. - -  in takt ,  - . . . .  die 
Sehnen aller femoralen Chordotonalorgane durcht rennt  (dasselbe Tier) 

S 

Abb. 13. Appara tur  zur Messung der getrennten Belastbarkei t  der l inken 
und rechten Beine in Rieh tung  der Querachse. T Versuehstier, S Stab 
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Beine auf  die Stabi l i s ierung der  K6rpe rha l t ung  ab- 
schi~tzen. Er  is t  bei  den ach t  un te r such ten  Tieren 
wesentl ich kleiner  als der  Einflul~ der  naeh  aul~en 
gebogenen Beine. Das  en t sp r i ch t  zum Tell wohl der  
Tatsache ,  dab  die S t r eckmusku la tu r  der  Tibia  schw~- 
cher i s t  als ihre Beugemusku la tu r .  Es l~l~t sich nichts  
darf iber  aussagen,  wie die der  Aus lenkung  entgegen- 
gesetz te  K r a f t  bei  naeh  innen gebogenen Beinen von 
der  Aus lenkung  abh/~ngt. Aueh  wenn hier keine Pro-  
por t iona l i t~ t  herrschte,  wiirde sieh das  innerha lb  der  
Mel3genauigkeit  n ich t  auf  die Aus lenkung  al ler  sechs 
Beine auswirken.  

abhiingigen Zeit vollsti~ndig ausgelenkt. Naeh  E n t l a s tung  
kehren die Beine n ich t  wieder  ganz in ihre Normal l age  
zurfiek. Bei e iner  Be las tung  mi t  0,5 G r a m m  und  
1 G r a m m  ~nder te  sich die sofort  e ingenommene Aus- 
lenkung bei l l /2st i indiger  Beobach tung  n ich t  in meG- 
ba re r  Weise.  Bei sehw~cheren Tieren als das  im Bei- 
spiel herangezogene n a h m  bei  Belas tung  mi t  1 G r a m m  
al lerdings  die Aus lenkung  noeh ganz l angsam zu (z. B. 
bei  e inem Tier  in 11/2 S td  e twa 1 mm).  

/) Schwingungen. 
Bei den Versuchen der Abschni t te  2b, 2e und  2d  fiel 

auf, dab die Tiere h~ufig den Waagebalken ins Schwingen 

/0 ' 3 "~ 0 i . . . .  5I , , 

Belas/un,#[9 ] ~ Belaslung [9]--" t [min]---,,,- 
Abb. 14 kbb. 15 Abb. 16 

Abb. 14. Auslenkung der rechten Beine vom KSrper weg (Ordinate) in Abhtingigkeit vonder Belastung in Richtung der Querachse (Abszisse). - -  
Abb. 15. Auslenkung eines Hinterbeines vorn KSrper weg in Abht~ngigkeit yon der Belastung in Richtung der Querachse. Trochanterofemur und 
Tibia je 13 mm lang. a = 10 mm, - . . . .  a = 1 ram. - -  Abb. 16. Belastung aller Beine mit 7 Gramm in Richtung der Querachse. Abhttngigkeit 
der Auslenkung yon der Zeit nach Beginn der Belastung (t). Charakteristisches Tier. Beim Pfeil erfolgte Entlastung. Vor der Belastung standen 

die Beine auf Auslenkung Null 

L J  

o lO 20 7o ll0 
[m in] - - - ' -  

Abb. 17. Wie Abb. 16, jedoch mit 5 Gramm belastet 

Bei Durch t r ennung  der  Recep torsehnen  e rgaben  
sich t~hnliche Resu l t a t e  wie un te r  2 b : Schon 1 - -2  G r a m m  
ve rmoch ten  die drei  Beine einer Seite vollstt~ndig 
nach  aui3en auszulenken.  

d) Belastung eines einzelnen Beines. 
Das zu untersuchende Tier war wie in den Abschnitten 2 b 

und 2 c festgelegt. :Fiinf seiner Beine standen auf einer un- 
beweglichen senkrechten Platte. Das zu testende Bein hielt 
mit den Tarsen das Ende des Waagebalkens lest. 

Ffir  die Versuche wurden  Beine ausgewtthlt ,  bei  
denen Trochan te ro femur  und  Tib ia  je ungeftihr 13 m m  
lang waren,  um die Ergebnisse  spt~ter m i t  den Ergeb-  
nissen der  Abb.  8 (Abht~ngigkeit der  Dehnung des 
Chordotona lorganes  yon  der  Tibias te l lung)  in Bezie- 
hung setzen zu kSnnen.  Abb.  15 zeigt die Abhtingig-  
ke i t  der  Aus lenkung  yon der  Belas tung,  und  zwar  be im 
A b s t a n d  a - - - - -10mm des Coxa-Trochan te r -Ge lenkes  
yon  der  Ebene  der  TrittfltLche a m  Ende  des Waage-  
ba lkens  und  be im A b s t a n d  a---- 1 ram. 

e) Verdnderung der Auslen]cung mit der Zeit. 
Bei den Versuchen der vorigen Abschnitte fiel auf, dab 

sich die Auslenkung bei hSheren Gewichten mit der Zeit 
ver~nderte. 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 a ~-~ 10 mm bis a z 12 mm). Das Gewicht der ffir 
die Experimente verwendeten Tiere betrug ungeft~hr 1 Gramm. 

Die Abb.  16, 17 und  18 zeigen die Ergebnisse  ffir 
Be las tungen  m i t  7, 5 und  2 Gramm.  I n  al len drei  Ver- 
suehen werden die Beine in einer vonder Belastung 

0 30 60 90 7'20 
t [min]---,- 

Abb. 18. Wie Abb. 16, jedoch mit 2 Gramm belastet. Die Zeitist bei den 
Abb. 16 bis 18 in verschiedenem Maflstab aufgetragen 

brachten.  Die Ampl i tude  dieser Schwingungen lag zwi- 
schen wenigen Zehntel  Millimeter und  2 mm.  Manche 
Tiere zeigten dieses Pht~nomen mehrere  Minuten lang, andere 
i iberhaupt  nicht. Aber auch diese Tiere erzeugten die Schwin- 
gungen wenigstens einige Sekunden lang nach  einem leichten 
Schlag auf  den Waagebalken.  Bei der Versuchsanordnung 
yon 2 c 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 durcht rennt ,  konn ten  nie Schwingungen dieser 
Seite beobachte t  werden, auch wenn  die Beine der Gegen- 
seite Schwingungen zeigten. 

g) Direlcte Reizung des Chordotonalorganes. 
Das nicht  narkotis ier te  Tier war  auf einer Paraff inpla t te  

festgeschnallt,  und  zwar so, da~ das zu untersuchende  Bein 
senkrecht  vom KSrper  abstand.  Dieses Bein lag mi t  e twa 
drei Viertel des F e m u r  auf der Pla t te  auf. Das  letzte Viertel 
des Femur ,  die Tibia und  der Tarsus  waren  frei. Das F e m u r  
war  mi t  Wachs  so festgelegt, dal3 die Tibia ungef~ihr senk- 
recht  nach  un t en  zeigte (etwa wie in Abb. 19). 

Schneider  m a n  in der  Ns des Fe mur -T ib i a -  
Gelenkes in das  F e m u r  yon vorn  dorsa l  ein kleines 
Fens t e r  (wie bei  den Opera t ionen  zur  Durch t r ennung  
der  Receptorsehne) ,  so ist ,  wie schon erwt~hnt, die 
Recep to r sehne  frei zug~nglich. D u r c h t r e n n t  m a n  
diese, wi rd  das  Fe mur -T ib i a -G e l e nk  gebeugt  (meist  
so weit ,  wie es die A p p a r a t u r  zultiBt). Nach  einiger 
Zei t  k e h r t  die Tibia  wieder  in ihre a l te  Lage  zuriick.  
Zieht  m a n  d a n n  mi t  e iner  P inze t t e  an  dem zum Recep-  
tor  ff ihrenden Teil  der  Receptorsehne ,  wird  das  Femur -  
T ib i a -Ge lenk  gest reckt .  Jegl iche R e a k t i o n  auf  Zug 
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an  der  Recep torsehne  h6r t  auf,  wenn m a n  das  Bein 
im Subeoxalge lenk  vom KSrpe r  t rennt .  

Zur  genaueren  Unte r suchung  dcr  zugrunde  liegen- 
den Ta t sachen  mui~te der  Zug an  der  Recep to rsehne  
n ich t  yon H a n d ,  sondern  mi t  e incm M i k r o m a n i p u l a t o r  
ausgef i ihr t  werdenL 

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 kr~ftigem Papier geklebt, so dab an 
einem Winkelmesser die Stellung der Tibia abgelesen werden 
konnte. Die Receptorsehne wurde freigelegt, durchtrennt und 
der zum Receptor fiihrende Teil in eine Pinzette eingespannt 
(Abb. 19). Diese Pinzette war an einem Mikromanipulator 
befestigt. Da das Femur vonder  kopfw~rtigen SeRe her auf- 
pr~pariert werden muBte und der Mikromanipulator links 
vom Beobachter stand, wurden nur rechte Beine untersucht. 
Die Vorderbeine machten bei der Befestigung Schwierigkeiten, 
so dait die Experimente auf die rechten Hinter- und Mittel- 
beine beschr~inkt blieben. 

Ist die Dehnung des Chordotonalorganes wirklich die ein- 
zig mSgliche Ursache fiir die beobachtete Tibiabewegung, 
oder kommen noch andere Erkl~rungen in Betracht ? Die erste 
M6glichkeit, dal~ die Pinzettenbewegung mechanisch auf die 
Tibia fibertragen wird, f~llt weg, weil am abgetrennten Bein 
keine Bewegung festgestellt wurde. M6glich w~re nach Lage 
der Pinzette ja auch nur eine Verbindung zur Streckersehne. 
Dann miiBte sich aber die Tibia entgegen der beobachteten 
Richtung bewegen. Eine weitere Erkl~rungsm6glichkeit w~re, 
dab andere, noch unbekannte Sinnesorgane mit erregt wurden 
und die Tibiabewegung steuerten. Um diesen Einwand zu 
entkr~ften, 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, daft die Tibiabewegung 
auf die Dehnung des Chordotonalorganes zuriickzufiihren ist. 

Zuni~chst wurde  die Recep torsehne  so schnell  wic 
m6glich (in ca. 1/4 scc) um cinch be s t immten  Be t rag  
nach  aul]en gezogen und  die Tib ias te l lung  abgelesen.  
15 sec nach  Bcginn der  Reizung  wurde  die Receptor -  
schne in ihre Ausgangs lage  zur i i ckgebrach t  und  die 
Zei t  abges topp t ,  die bis zur  Rf ickkehr  de r  Tib ia  in 
ihre Ausgangs lagc  vcrs t r ichen  war.  E in  typ isches  
Beispicl  i s t  in Abb.  20 wiedergegcben.  Die Absolu t -  
wer te  der  T ib iabcwegung  schwankten  yon Tier  zu 
Tier. Bei  h6heren Reizen zeigtc sich abe r  immer ,  dal~ 
die Tib ia  nach  Ende  des Reizes n ich t  einfach in die 
Ausgangs lage  zurf ickkehrte ,  sondern  nach  innen fiber- 
schwang.  Die ges t r ichel ten  Tcile der  K u r v e n  wurden 
n ich t  im einzelnen gemessen.  Sic geben nu r  die Zei t  
bis zur  Rf ickkehr  der  Tib ia  in ihrc Ausgangs lage  an.  
Diese Ausgangs lage  war  bei al len Versuchen die Stel- 
lung senkrecht  nach  unten .  Da[~ sie in  den einzelnen 
Versuchen bei  verschiedcncn Winke lg r aden  liegt,  
k o m m t  daher ,  d a b  in  diesen ers ten  Versuchen die Be- 
fes t igung des Winkelmessers  tcilweise ver~nder t  wurde.  

I m  ni tchsten Versuch wurde  die Recep to rschne  
0,6 m m  herausgezogen und  gewar te t ,  bis die Tib ia  
wicder  in dcr  Normals te l lung  war. Dann  wurde  die 
Recep to rsehne  um cinen bes t immtcn  Be t r ag  so schncll  
wie m6glich nach  innen gelassen und  die Ste l lung der  
Tibia  abgelescn.  Nach  15 sec wurde  die urspr i ingl iche 
Ste l lung der  Recep torsehne  wieder  hergestel l t .  Die 

1 Herrn Prof. Dr. F. HUBER (zur Zeit der Versuche: 
Zoophysiologisches Institut der Universit~it Tiibingen) mSchte 
ich dafiir danken, dab er es mir gestattete, diese Unter- 
suchungen in seinem Laboratorium auszuftihren. 

Ergebnisse  eines typ i schen  Beispiels  zeigt  Abb.  21. 
Sie s t immcn mi t  den vorigen Ergebnissen  fibercin, nur  
mi t  dem Unterschied,  dab  hier die Tibia ,  en t sprechend  
der  veri~nderten Reizr ichtung,  bei Reizbeginn gebcugt  
wird.  

Abb. 19. Apparatur zum Zug an der Receptorsehne am rechten Mittel- oder 
Hinterbein, schematisch. Die Bewegung der Pinzette erfolgte parallel zu 

sieh selbst in Richtung der L~ingsachse des Femur 
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Abb. 20. Zug an der Receptorsehne nach auBen. Abh~ngigkeit der Tibia- 
bewegung (in Winkelgraden) yon der ReizgrSl~e (unten) und der Zeit. Die 
ReizgrSBe ist in Einheiten yon ~/~0 mm angegeben. GroBe Winkelgrade 
bei der Tibiabewegung bedeuten gestrecktes Bein. Zwischen den einzelnen 

Reizungen Pausen yon 1--2 min 
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Abb. 21. 0,6 mm herausgezogene Receptorsehne nach innen gelassen. Sonst 
wie Abb. 20 

Wie is t  der  zeit l iche Verlauf  der  T ib iabewegung 
bei  Dauer re izung ? Bei  verschieden s t a r k  vorgedehn-  
tern Recep to r  wurde  die Sehne jeweils 0,3 m m  hcraus-  
gezogen. I n  al len un tc r such ten  Fa l l en  kehr te  die 
Tibia  nach  einiger Zei t  in ihre Ausgangs lage  zurfick 
(Abb. 22). Die Tiere bewegten die Beine gelegcnt l ich 
ak t iv .  Desha lb  k o m m t  kcin regclm~Biger Kurven -  
ver lauf  zus tande .  Viele schnelle Bewegungen sind 
sogar  schon ausgefi l ter t ,  da  nur  alle 1/2 min  abgelesen 
wurde,  alle dazwischen e ingenommenen Stel lungen 
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Abb. 22. Zug an der Receptorsehne w/ihrend eines grOBeren Zeitraumes 
bei verschiedener Vordehnung des Receptors. Abhgngigkei t  der Tibia- 
bewegung yon Reiz (unten) und Zeit. Zwischen den einzelnen l~Iessungen 
muBte zuerst der l~eceptor auf die neue Vordehnung gebracht und gewartet  

werden, bis  das System vol ls tgndig  adapt ier t  war 

Abb. 23. Appara tur  zum Zug an der ]~eceptorsehne. M 1V[ikroskop, R ReiBfeder, 
T festgeschnalltes Tier, Z an der Tibia befest igter  Zeiger 

3O- 

t 

i .~ ..~ 

Re/2 [ 700~] --~ 
Abb. 24:. Bewegung der Tibia (in Winkelgraden) aus der Normalstel lung 
senkrecht nach unten vom Tierk6rper weg (Streckung) in Abh/ingigkeit  
vom Betrag der Bewegung der Reeeptorsebne vom Tierk6rper weg (Reiz). 
Die Reizgr6Be is t  in logari thmischem MaBstab aufgetragen. Reizprogramm 
im Text. $eder Punk t  i s t  ein Mittelwert  aus 16 Einzehnessungen. - -  
Vordehnung 0 p, - - - -  Vordehnung 100 ~, - - - -  Vordehnung 200 ~, 

. . . . . .  Vordehnung 300 ~, - . . . . . .  u  400 p 

also unberi ieksicht igt  blieben. Wurde  die Receptor- 
sehne wieder in  ihre Ausgangslage gebraeht  (Reiz- 
ende), bewegte sich die Tibia zungchst  nach  innen,  
um bald darauf  wieder in  die urspr/ingliche Lage zu- 

rfickzukehren. Die Tibia kehrt bei Dauerreizung wieder 
in ihre Ausgangslage zuri~ck, jedoch ist der Winkel ,  um 
den sie sich bewegt, n ich t  nu r  v o n d e r  Bewegung der 
Receptorsehne,  sondern auch von der Vordehnung 
des Receptors abhgngig.  Je stgrker der Receptor  
schon vor Beginn der Reizung gedehnt  war, desto 
stiirker ist die Tibiabewegung beim Reiz. Un te r  Vor- 
dehnung wird im folgenden die E n t f e r n u n g  der Re- 
ceptorsehne yon der Nullage vor Beginn des Reizes 
vers tanden.  Die Nullage der Receptorsehne ist die 
Stellung, in der bei Bewegung der l~eceptorsehne nach 
innen  keine Bewegung der Tibia,  bei einer geringen 
Bewegung der Receptorsehne naeh auBen aber  eine 
Bewegung der Tibia auf t r i t t .  

Ffir 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 

1/10mm wurden mit der Makrometer- 
schraube, Bewegungen von weniger als 
z/z 0 mm mit der Mikrometerschraube aus- 
gefiihrt. Die Ablesegenauigkeit an der 
Makrometersehraube betrug etwa 20/~, 
an der Mikrometerschraube etwa 5p. 
Das Spiel der beiden Triebe war jeweils 
geringer als die Ablesegenauigkeit. Das 
Mikroskop war um 900 gekippt. An ihm 
war eine spitz geschliffene ReiBfeder be- 
festigt, in die die Receptorsehne einge- 
spannt werden konnte (Abb. 23). 

Ein Prgparat lieB nicht mehr als 100 
Einzelmessungen zu. Hgufig zeigten die 
Beine aber schon nach 50 Messungen nur 
noch geringe Ausschl~ge, so dab weitere 
Experimente unm6glich waren. Die 
Ermiidung der Beine mu~te bei der Auf- 
stellung des Reizprogrammes beriick- 
sichtigt werden. Das Programm sah fol- 
gendermaBen aus: 

1. Bei Vordehnung 0 nacheinander 
die l~eize 100, 200, 300, 400, 500/~, darauf 
bei Vordehnung 100/~ dieselbe Reihen- 
folge, dasselbe dann naeheinander bei 
den Vordehnungen 200, 300 und 400/~. 
Dann folgten: 

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

Bei den aeht  un te r sueh ten  Beinen zeigte sich: Der 
Winkel ,  um den die Tibia  gestreekt wird, ist ungefghr 
propor t ional  dem Logar i thmus  der Auslenkung der 
Reeeptorsehne (Abb. 24), wenn auch die Einzelwerte 
yon einem Bein zum anderen  sehr unterschiedlieh 
sind. Diese Abhgngigkei t  gilt  auch, wenn m a n  cnt-  
weder nu r  die Ergebnisse yon Teil 1 des Reizpro- 
gramms eines Beines oder nur  diejenigen yon Teil 2 
betrachtet .  Bei allen Beinen ist die Tibiabewegung 
auch yon der Vordehnung des Receptors abhgngig.  
Je  st/irker der Receptor  vor der Reizung gedehnt  
war, desto gr6Ber ist  der Winkel ,  um den sich die Tibia 
beim Reiz bewegt. 

Um festzustellen, wie die Tibiabewegung yon der Ent- 
dehnung des Chordotonalorganes abhgngt, wurde die Receptor- 
sehne 800/~ vom KSrper weg herausgezogen. Nach Riiekkehr 
der Tibia in ihre Ausgangsstellung wurde die Receptorsehne 
um bestimmte Betr~ge nach innen bewegt (Reiz). Bewegte 
man die Receptorsehne um 200 # nach innen, wurde die Tibia 
meist schon vollst~ndig gebeugt. Die Ermiidungserscheinun- 
gen waren nicht so stark wie bei der Bewegung der Tibia 
vom KSrper weg. Gemessen wurde mit folgendem Reiz- 
programm: 
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1. Bei Vordehnung 800 # folgten aufeinander die Reize 
12,5, 25, 37,5, 50, 75, 100, 200 y. Dieselbe Reihenfolge dann 
nacheinander bei 600, 400, 200 y Vordehnung. 

2. Bei Vordehnung 200 y die Reizfolge 200, 100, 75, 50, 
37,5, 25, 12,5/~. Dieselhe Reihenfolge dann nacheinander bei 
400, 600, 800 r Vordehnung. Wie bei der Bewegung der 
Receptorsehne yore TierkSrper weg kam bei einem Tell der 
Tiere der zweite Tell des Reizprogramms vor dam ersten. 

Bei den sechs untersuchten Beinen ist zwischen 
Reiz 25~u und Reiz 100/z der ~Vinkel, um den die 
Tibia gebeugt wird, ungef/ihr proportional dem Logar- 
ithmus der Auslenkung der l~eceptorsehne zum Tier- 
k6rper bin. Das gilt aueh, wenn man nur (tie Ergeb- 
nisse yon Tell 1 des l~eizprogramms eines Tiaras oder 
nur diejenigen yon Tell 2 betrachtet. Abb. 25 zeigt 
die Mittelwerte aus IV[essungen an vier Tieren. Da die 
Beine beim Reiz 200/z h/iufig schon vollsti~ndig ge- 
beugt waren, m/issen diese Werte aus der quantita- 
riven Betrachtung ausgenommen warden. Auch hier 
ist die Stgrke der Reaktion yon der Vordehnung des 
Chordotonalorganes abhgngig. Je sts das Chordo- 
tonalorgan vor Beginn des Reizes gedehnt ist, desto 
sts reagiert die Tibia auf einen bestimmten Reiz. 

Zum Schlul~ wurde versueht, jeweils nur eine der Faser- 
gruppert des Chordotonalorganes zu reizen. Die Experimente 
wurden an rechten I-tinterbeinen ausgefiihrt. Der basale Tell 
des Femur des Versuchsbeines ging durch eine kleine Wanne aus 
Paraffin hindurch. Diese Wanne war auf die Paraffinplatte 
der vorigen Versuehe aufgesehmolzen. Oas Kniegelenk be- 
fand sieh augerhalb der Wanne. Die Receptorsehne wurde wie 
in den vorhergehenden Versuchen freigelegt, durchtrennt u~d 
der zum Receptor fiihrende Tell in die l:teififeder eingespannt. 
Dann folgte eine kurze Priifung, ob das System in normMer 
Weise arbeitet. Seh]ieglich wurde die Wanne mit 2--3 Tropfen 
physiologischer Kochsalzlbsung geffillt und das Chordotonal- 
organ freigelegt. Die Bedeekung mit physiologischer Kochsalz- 
16sung verhinderte das Austroeknen. Mit Nadel nnd Rasier- 
klingensplitter wurde jeweils eine der beiden Fasergruppen des 
Chordotonalorganes mSglichst nahe an der Reeeptorsehne 
durehtrennt. 

Ftihrte man an diesen Beinen einige der voran- 
gegangenen Experimente durch, konnten keine deut- 
lichen Untersehiede festgestellt werden gegenfiber 
solehen Beinen, bei denen beide Fasergruppen intakt 
waren. 

3. Folgerungen 
Die vorangehenden Versuehe zeigen, dal~ das femo- 

rale Chordotonalorgan proprioreeeptorisehe Eigem 
sehaften hat  und Ftihler in einem Regelkreis ist, der 
die Stellung des Femnr-Tibia-Gelenkes stabilisiert. 
In  den Waageversuehen (2b--2e) war im station~ren 
Zustand die vom Tier erzeugte Kraft  genau so grog 
wie die tiber den Waagebalken yon aufien einwirkende 
Kraft. Die Tatsaehe, dab die Auslenkung proportional 
der Belastung ist, kann also auch so ausgedriickt 
warden: Die StellgrSBe (die yon der Beugemuskulatur 
erzeugte Kraft) ist ffir einige Zeit proportional der 
Regelabweichung (der Auslenkung aus der Normal- 
stellung). Als Mag ffir die Tibiabewegung und damit 
auch fiir die gegelabweieImng muff man dann die 
jeweilige Stellung der Tibia auf einer Geraden (siehe 
S. 172) nehmen. WESDLER (1964) hat seine Stab- 
heuschreeken ebenfalls in Riehtung der Queraehse 
belastet. Seinen Experimenten ist kein linearer Zu- 
sammenhang zwischen Belastung und Auslenkung zu 
entnehmen. Das geizprogramm bestand aus einer 
allm/ihliehen Erh6hung der Belastung, ohne dab die 
Tiere zwischen den einzelnen Messungen entlastet 
wurden. Bei h6heren Belastungen ist abet die Aus- 
lenkung nicht nur yon der Belastung, sondern auch 
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yon der Zeit seit Beginn tier Belastung abh/ingig. In 
den Kurven yon W~NI)L]~I~ (1964) fiberlagern sich 
also beide Vorg/~nge. Die Form der Kurven steht mit 
den bier durchgefiihrten Messungen im Einklang. 
Ahnliches gilt auch, wie schon angedeutet, yon den 
Belastungen in Richtung der L/~ngsachse. 

~ i e  die yon der Streckmuskulatur erzeugte Kraft  
yon der passiven Bewegung der Tibia zum Tierk6rper 
tfin abh/ingt, kann den Experimenten nicht ent- 
nommen werden. 
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Abb. 25. Bewegung der Tibia (in Winkelgraden) aus der Normalstel lung 
senkrecht nach unten  zum TierkSrper b in  (Beugung) in Abh~ngigkei t  vom 
Betrag der Bewegung der Receptorsehne zum TierkSrper h in  (Reiz). Die 
Reizgr5ge is t  in logari thmisehem Mali~tab aufgetragen. Reizprogramm im 
Text. Jeder  Punk t  i s t  ein l~it telwert  aus 12 Einzelmessungem ~ Vor- 

dehnung 800 ~, - . . . .  Vordehnung 600 t~, " . . . .  Vordehnung 400 ~, �9 . . . .  
Vordehnuag 200 z 

/,'/us/ru/~f un 

SfYpgrb~e 
Abb. 26. Regelkreis zur Stabilisierung der Stel]ung des 

Femur-Tibia-Gclenkes 

Aus der Tatsache, dab die Stellgr6ge proportional 
der Regelabweichung ist, kann man nichts fiber die 
Funktionsweise des Receptors ableiten, sondern nur 
etwas fiber das Verhalten des gesamten Regelkreises 
zur Stabilisierung der Stellung des Femur-Tibia- 
Gelenkes. Oieser Regelkreis besteht mindestens aus 
den in Abb. 26 angegebenen Gliedern. Die Dehnung 
des Chordotonalorganes h/ingt in nichtlinearer Weise 
v o n d e r  Tibiabewegung ab. DeshMb muB bei minde- 
stens einem der folgenden Glieder des Regelkreises 
der Ausgang ebenfalls in nichtlinearer Weise vom Ein- 
gang abh/ingen. 

Als N/ichstes soll versucht werden, die Ergebnisse 
der Absehnitte 2b bis 2d mit denjenigen des Ab- 
schnittes 2 g zu vergleichen. Um die Kraft  berechnen 
zu k6nnen, die ein Tier in den ~Vaageversuchen er- 
zeugte, wurden an einem Modell die Winkel zwisehen 
Femur, Tibia und Untergrund ffir verschiedene Aus- 
lenkungen der Tibia ermittelt. Da au~erdem der An- 
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satz der Beugersehne und die Lange der Tibia be- 
kannt sind (alle Gr6Ben ffir ein Bein, bei dem Tro- 
chanterofemur und Tibia je ungefahr 13 mm lang sind), 
laBt sich fiir jeden Punkt  der Abb. 15 die yon der 
Beugemuskulatur erzeugte Kraft  berechnen. Aus dem 
Kurvenverlauf in Abb. 8 geht die Abhangigkeit der 
Rcceptordehnung yon der Tibiabewegung hervor. 
Man kann deshalb die erzeugte Kraft  auch als Funk- 
tion dcr Entdehnung des femoralen Chordotonal- 
organes anftragen (Abb. 27). Die Normalstellung des 
Tibia-Tarsus-Gelenkes liegt in den Vcrsuchen der 
Abb. 15 ffir den Abstand a = 10mm bei x = 18, 
ffir den Abstand a = 1 mm ebenfalls bei x = 18 (die 
GrSgen a und x beziehen sich auf die Abb. 8). Wie 
aus Abb. 8 hervorgeht, ist das Chordotonalorgan bei 
a = 1 mm in der Normalstellung der Beine starker 

I 
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A b b .  27.  D i e  i n  d e n  W a a g e v e r s u c h e n  y o n  d e r  B e u g e m u s k u l a t u r  e i n e s  
B e i n e s  e r z e u g t e  K r a f t  i n  A b h ~ n g i g k e i t  y o n  d e r  B e w e g u n g  d e r  R e c e p ~ o r -  

s e h n e  n a c h  i n n e n ,  a = 10 m m ,  . . . . .  a = 1 m m  

gedehnt als bei a ----- 1O ram. In l~bereinstimmung mit 
den Versuchen des Abschnittes 2g ergibt sich also 
auch in den Waageversuchen: Die Kra/t, die vonder 
Beugemuslculatur erzeugt wird, ist nicht nur yon der 
Abnahme der Receptordehnung, sondern auch vonder  
Vordehnung des Receptors abhiingig. Bei beiden Ver- 
suchsgruppen ist die Kraft, die yon der Beugcmusku- 
latur erzcugt wird, um so gr6Ber, je starker der Recep- 
tor vor seiner Verkfirzung gedehnt war. Aus beiden 
Versuchsreihen crgibt sich weiterhin, dab 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 
vSllig verschiedenen Bedingungen gemessen wurde. 
Eine Naherungsrechnung ergibt, dab die in den Ver- 
suchen des Abschnittes 2g erzeugte Kraft  viel go- 
ringer ist als diejenige in den Waagevcrsuchcn bei 
jeweils gleicher Verkfirzung des Receptors. 

Bis jetzt wurde nur das Vcrhalten des Regelkrcises 
unmittelbar nach dem Auftreten einer St6rgr6Be be- 
sprochen. Aus 2e und 2g geht hervor, dab der Regcl- 
kreis eine konstante St6rgr6Be nach einiger Zeit 
immer weniger zu korrigieren versucht. Im Rahmen 
der lV[eggenauigkeit adaptiert der Regelvorgang voll- 
standig. 

Was lagt sich bei diesem Verhalten fiber die ein- 
zelnen Glieder des Regelkreises aussagen ? Die mecha- 
nische Ubertragung adaptiert nicht. Adaptiert der 
Receptor auf die Impulsfrequenz Null, dann mug er 
ffir Dchnung und Entdehnung gesonderte Elemente 
besitzen, da sich sonst die Tatsache nicht erldaren 
lal3t, wieso das Bein bei vollstandig adaptiertem 
Regelvorgang auf Dehnung und Entdehnung in it- 
wefts spezifischer Wcise antwortet (2g). Sind solche 

getrennten Elemente vorhanden, Sind aber in beiden 
Fasergruppen beide Typen vertreten. Es k6nnte aber 
auch sein, dab das Chordotonalorgan auf eine mitt]ere 
Impulsfrequenz adaptiert. Oder es besitzt eine gut 
ausgebildetc tonische Komponente. Die vollstandige 
Adaptation ware dann auf die restlichen Glieder des 
Regclkreises zurfickzuffihren. 

Man kann also nur sagen, dab das in diescm Kapitel 
beschriebene Chordotonalorgan ein Proprioreceptor 
ist und als Ffihler in einem Regelkreis arbeitet, der die 
K6rperhaltung gcgenfiber Kr'~ften in Richtung der 
Querachse stabilisiert. Sowohl ira aufgeschnittenen 
(2g) wie im gesehlossencn Regelkreis (2b--2e) zeigt 
sich eine langsame, aber vollstandigc Adaptation. Bei 
normaler K6rperhaltung ist die von der Beugemusku- 
latur erzeugte Kraft  ungefahr proportional der Tibia- 
bewegung. Wie sieh sparer zeigen wird, pal3t diese 
Proportionalitat gut in das in Abschnitt F4  abge- 
leitete Minimalmodell. Trotzdem ist nicht bei allen 
Gliedern des Regelkrcises der Ausgang eine lineare 
Funktion des Eingangs. Wie die yon dcr Streck- 
muskulatur erzeugte Kraft  yon der Tibiabewegung 
abhangt, 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 Wahrnehmun!l der Schwer- 

kra/trichtung bei Drehung um die Hochachse 

In  der Einleitung habe ich erwahnt, dab Proprio- 
receptoren am Subcoxal- und Femur-Tibia-Gelenk an 
der Wahrnehmung der Schwerkraftrichtung bei Dre- 
hung um die Hochachse beteiligt sind (Bs 1962). 
Nachdem nun einiges fiber die Proprioreceptoren be- 
kannt ist, kann  untersucht werden, wie deren Mel- 
dungen im Zentralnervensystem verrechnet werden, 
um auf diese Weise einc physiologisch relevante GrSge 
ffir die Lage des Tieres im Raum zu erhalten. Dabei 
soll die frfiher aufgestellte Hypothese der Quotienten- 
bi]dung (BXssLER 1962) fiberprfift werden. Die da- 
mals erwahnten Versuche habe ich der Vollst/indigkeit 
halber noch einmal aufgezahlt. 

1. Experimente mit seitlicher Beleuchtung 
a) Methode. Wie schon friiher (BXssL]~R 1962) geschildert, 

konnten sich mehrere (meist fiinf) Stabheuschrecken auf einer 
senkrechten, mit schwarzem Tuch bespannten Fl~che yon 
50 • 70 cm ffei bewegen. 2 m vonder Mitte der Lauffl~che 
entfernt stand eine Lampe mit einer 60 W- bzw. 200 W-Birne. 
Der Winkel zwischen den Lichtstrahlen und der Lauffli~che 
betrug etwa 10% Die Fliiche wurde also flach streifend be- 
leuchtet. Die optische Umgebung war nicht homogen, jedoch 
wurden die Versuche immer am selben Ort ausgefiihrt, so dab 
eine Ver~nderung der Ruhestellung nicht auf eine ver~nderte 
optische Umgebung zuriickzufiihren war. Bei dem hellen 
Licht liefen die Tiere freiwillig meist nur kurze Strecken, so 
dab die Messung der KSrperl~ngsaehse in der Ruhestellung 
giinstiger erschien als die Messung der Laufrichtung. Aul3er- 
dem zeigte sich, da{3 die Streuung bei den Laufrichtungen 
etwas gr613er ist und auch oft nach unten gerichtete L~ufe 
auftreten, wiihrend Ruhestellungen mit dem Kopf nach unten 
sehr selten sind. Nach der Messung (s. unten) wurde die Lauf- 
fl~che 1800 um eine gedachte Achse senkreeht zur Lauffl~ehe 
gedreht. Trotz dieser Drehung blieben nahezu alle Tiere sitzen. 
10--20 min nach der Drehung wurden sie angehaucht oder am 
Abdomen angestogen. 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 Lauffl~che neu aufgesetzt. Die Ruhestellungen wurden 
erst dann gewertet, wenn sich vorher bei einem Lauf yon 
mindestens KSrperl~nge der Winkel zwischen L/ingsaehse und 
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Schwerelot nicht wesentlich ge~ndert hatte. Von einem Tier 
wurden an einem Tag nieht mehr als zehn Messungen gemacht. 

Mit einem Winkelmesser, an dem ein Senkblei befestigt 
war, wurde der Winkel ~ zwischen L~ngsachse und Schwerelot 
gemessen (Abb. 28). a = 0  ~ bedeutet senkrecht nach oben. 
Weitere, im folgenden verwendete Winkelbezeichnungen sind 
(Abb. 28): fl, der Winkel zwischen L~ngsaehse und der Rich- 
tung der Lichtstrahlen ( f l=0 ~ ist die Richtung zum Licht). 
Der Winkel zwischen der Richtung der Lichtstrahlen und dem 
Schwerelot und damit die Summe von ~ und/~ heil~t 7 (y = 0 ~ 
bedeutet: Licht senkrecht yon oben). Die Versuche wurden 
abends etwa zwischen 18 und 23 Uhr ausgefiihrt. b) Vorversuche. Zuers t  wurde  die Lauffl~che m i t  
der  60 W - L a m p e  im Winke l  7 = 90 o yon l inks her  
be leuehte t .  Die Ruhes te l lungen  von fiinf S tabheu-  
sehrecken (~), gemessen an  zwei h in t e re inande r  liegen- 
den Tagen,  zeigt  Abb .  29. Wie  schon frfiher erw~hnt  
(]~ASSLER 1962), s te l l t  sich der  grSBte Teil  der  Tiere 
in eine Resul t ie rende  zwischen der  R ich tung  des ein- 
fa l lenden Lichtes  und  der  Senkrechten  ein, der  kleinere 
Teil  der  Tiere wende t  sich vom Lich t  ab.  Die Winke l  :r 
der  dem Lich t  zugekehr ten  Tiers te l lungen werden im 
folgenden ~1, die Winke l  m der  vom Lich t  a b g e w a n d t e n  
Tiers te l lungen ~2 g e n a n n t  (Abb. 29). Die Winke l  m 1 
und  die Winke l  ~2 h a t t e n  in al len Versuchen ge t renn te  
Hs  Bei Wiederho lung  eines Ver- 
suehes / inder te  das  H~uf igke i t smax imum der  Winke l  ~1 
seine Lage  nicht .  Dagegen  war  das  H/~ufigkeitsmaxi-  
m u m  der  Winke l  m e nur  schlecht  r eproduz ie rbar ,  und  
zwar  wohl  deshalb ,  weil die Anzah l  der  Winke l  ~2 
sehr klein,  in den meis ten  Fii l len kle iner  als in dem 
gew'Xhlten Beispiel  war.  Der  p rozen tua le  Ante i l  der  
Winke l  :(2 konn te  bei  zwei vSllig g le ichar t igen  Ver- 
suchen das  eine Mal  grol~ und  das  andere  Mal  sehr 
klein sein. N i m m t  m a n  den Mi t te lwer t  yon s/ imtl ichen 
Winke ln  m, so f/s dieser  auf  einen Winkel ,  der  in den 
Messungen nur  selten v o r k o m m t .  Aul~erdem is t  dieser  
Mi t t e lwer t  wegen der  wechselnden Zahl  der  Winke l  m e 
nur  schlecht  reproduz ie rbar .  N i m m t  m a n  abe r  die 
Mi t te lwer te  der  ~Vinkel ~1 und  der  Winke l  :% ge t rennt ,  
so f/s der  Mi t te lwer t  der  Winke l  ~1 (im vor l iegenden 
Beispiel  37 ~ m i t  dem H/ iu f igke i t smax imum ungef/ihr 
zusammen.  Dieser  Mi t t e lwer t  is t  auch  gu t  reprodu-  
zierbar .  (Die Mit te lwer te  der  Winke l  m~ zweier gleich- 
a r t ige r  Versuche wichen nie mehr  als 4 o vone inande r  
ab.  Der  Einze lwer t  wurde dabe i  nur  auf  5 o genau  
gemessen.)  Die Mit te lwer te  der  Winke l  :(2 schwank ten  
ihrer  geringen H/iuf igkei t  wegen st/~rker. So 1/~Bt es 
sich ve ran twor ten ,  die Winke l  a~ und  ~2 ge t renn t  zu 
behandeln .  Es stel l te  sich ba ld  heraus,  dab  die Win-  
kel  a2, vor  a l lem wegen ihrer  ger ingen H/~ufigkeit, ffir 
das  in dieser  Arbe i t  aufgeworfene P rob lem n ich t  zu 
verwenden  waren.  Desha lb  bezieht  sich das  folgende 
nur  auf  die Winke l  ~1" 

Urn die Einflfisse der inhomogenen optischen Umgebung 
so gut wie mSglich auszuschalten, wurde die Platte, wie schon 
erw/~hnt, immer an derselben Stelle aufgestellt und die Lampe 
immer links davon. Von jeder grSl~eren Versuchsserie wurden 
jedoch such Kontrollmessungen bei Beleuchtung yon rechts 
gemacht. Es ergab sich dabei, dal~ die geiibte Vorsicht un- 
begriindet war, da die Werte der Kontrollmessungen nicht 
wesentlich yon denjenigen bei Beleuchtung yon links ab- 
wichen. Die Ergebnisse sind immer so dargestellt, wie wenn 
das Licht yon links ki~me. 

Die S t reuung  der  Einze lwer te  is t  bei  gleich schwe- 
ren Tieren grSl~enordnungsm/s immer  gleich. E inen  
A n h a l t s p u n k t  geben die Abb .  29, 35 und  46. U m  die 
Abb i ldungen  i ibers icht l icher  zu ges ta l ten ,  wurde  dar -  
auf  verz ichte t ,  die S t reuung  der  Einze lwer te  bei  j edem 
Mi t te lwer t  in einer K u r v e  anzugeben.  AuBerdem is t  
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die schon erwiihnte gu te  Rep roduz i e rba rke i t  de r  
Mi t te lwer te  von ~1 ein MaB ffir die Genau igke i t  der  
einzelnen K u r v e n p u n k t e .  I n  den Abb.  33 43 wurde  
jeder  Mi t te lwer t  dureh  zwei ge t renn te  ~ e s s u n g e n  
e rmi t t e l t .  (In Abb.  33 sind ffir ein Beispiel  zwei Ver- 
suchsreihen angegeben,  sonst  wurde  i m m e r  nur  die 
erste Versuchsreihe abgebi ldet . )  AuGer in e inem be- 
sonders  im Tex t  e rw~hnten  Beist)iel wichen die beiden 
Mit te lwer te  hie mehr  als 40 vone inander  ab.  

_< 

Abb. 28. Die in diesem Abschnitt verwendeten Winkelbezeichnungen. 
Die Pfeile von links bedeuten den Lichteinfall 
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Abb. 29. P~uhestellungen yon 5 Stabheuschrecken bei Beleuchtung mit  
60 W (7 = 900) auf senkrechter Fl~iche. 100 ~[essungen 

Bei g le ichble ibender  Licht in tens i tKt  und  gleichem 
A b s t a n d  der  L a m p e  v o n d e r  Mit te  der  LaufflKche 
wurde  der  Winke l  y va r i i e r t  und  die jeweihgen Winke l  
gemessen.  Abb .  30 zeigt  die Mi t te lwer te  der  Winke l  m 1 
in Abhi~ngigkeit  yon 7 sowohl bei  der  60 W- wie bei  
der  200 W - L a m p e .  

Bei  i ihnlichen Versuehen m i t  F ischen (z. B. v. HOLST 
und  KAISER 1948, :BI~AEMER 1957) konn ten  die Ergeb-  
nisse als 

sin fl _ K 
sin 

fo rmul ie r t  werden.  Die Gleichung is t  so zu erkl~tren, 
dab  sowohl die Dreh tendenz  zum Sehwerelot  hin, als 
aueh  die Dreh tendenz  zur  L ich t r i eh tung  b in  vom 
Sinus des jeweil igen Reizwinkels  abh~ngig  sind. I s t  
das  Tier  im Gleichgewicht ,  mfissen sieh die beiden 
Dreh tendenzen  aufheben.  

Ver such tm an  aueh bei  S tabheuschreeken ,  die MeB- 
wer te  durch  diese Gleiehung darzuste l len,  so k o m m t  
m a n  zu wenig befr iedigenden Ergebnissen  (Abb. 30). 

1 3 a  
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Die Konstanten der in Abb. 30 angegebenen Verh~Itnisse 
wurden wie folgt ermittelt: Ffir jedea Punkt der beiden 

Versuchsreihen wurde der Quotient sin. fl gebildet und dana 
s m  ~1 

der Mittelwert der Quotienten einer Versuchsreihe errechnet. 
Dieser Mittehvert wurde fib die Konstante K eingesetzt. 
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A b b .  30.  M i t b e l w e r t e  y o n  a~ in  Abh /~ng igke i t  y o n  y a u f  s e n k r e c h t e r  F l i c h e .  
O B e l e u c h t u n g  m i t  60  W - L a m p e ,  @ B e l e u c h t u n g  mi$  200  W . L a m p e .  

s in  fl s in  fl 
S t a r k e  L i n i e :  t g  ~ = 1 ,07 ,  t g  ~ --  0 ,82 ,  

s in  ~? s in  B 
S c h w a c h e  L i n i e : -  s ina~  1,33,  - ' -  s i n ~  = 1,16.  

D i e  e i n z e l n e n  P u n k t e  s t e l l e n  M i t t e l w c r t e  y o n  4 0 - - 5 0  E i n z e h n e s s u n g c n  d a r  

Abb .  31.  V e r t e i l u n g  d e r  R u h e s t e l l u n g e n  a u f  s e n k r e e h t e r  F l ~ e h e  be i  B e -  
l e u e h t u n g  m R  d e r  60  W - L a m p e  i m  W i n k e l  y = 0" .  44  3 [ e s s u n g e n  

Lien 
A b b .  32.  V e r t e i l u n g  d e r  l b l h e s t e l l u n g e n  a u f  s e n k r e c h t e r  F l ~ c h e  b e i  B e -  

l e u c h t u n g  m i t  d e r  60 W - L a m p e  i m  W i n k e l  ~ = 180% 40 M e s s u n g e n  

Auch wenn man auf andere Weise versueht, das Verh~ltnis 

sin fl __ K an die Kurvenpunkte anzupassen, kommt man 
sin ~1 

zu keinem befriedigenden Ergebnis. Bei der Berechnung der 

Quotienten fiel aulerdem auf, dab der Wert fib sin, fl mit 
s i n  C( i 

steigendem Winkel ? zunimmt. 

W/~hrend also das bei Fisehen gefundene Verh i l tn i s  
die Mel~werte nu r  sehr ungenau  wiedergibt, lassen sich 

die beiden Versuchsreihen im R a h m e n  der MeBgenauig- 
keit  durch das Verh/s 

sin f l  ~ K 
tg al 

darstellen. (K ist eine F u n k t i o n  der Lieh t in tens i t i t . )  
Der Wer t  ffir K b e t r i g t  bei der 60 W-Lampe  1,07, 
bei der 200 W-Lampe  0,82. Die Werte  ffir K wurden 

wie oben, nu r  f/ir sin# ermit tel t .  
tg ~i- 

Es kSnnte eingewendet werden, dab ~1 und ~2 bei kleinem 
Winkel ? mSglieherweise nicht mehr vollstindig zu trennen 
sind, die Werte fiir % bei kleinem Winkel ? also fiir eine 
quantitative Betrachtung nicht mehr verwendet werden 
kSnnen. Dem ist entgegen zu halten: Beim W e r t y = 5 0  ~ 
200W-Lampe besteht zwischen dem kleinsten Winkel~ 1 
und dem kleinsten Winkel ~ eine Differenz von 20 ound beim 
Wert y =  45 ~ 60 W-Lampe eine solche von 15 ~ Selbst wenn 
man bei kleinem Winkely die kleinsten Winkel ~ in die 
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A b b .  33.  M i t t e l w e r t e  y o n  ~1 i n  A b h ~ n g i g k e i t  y o n  y be i  B e l e u c h t u n g  y o n  
l i u k s  m i t  d e r  200  W - L a m p e .  Senkrech~e  Lauff l /~che.  - -  i n t a k t e  T i e r c .  
. . . . .  B o r s t e n r e i h e n  a n  d e r  Coxa  a b g e s c h a b t ,  1. u  . . . . . .  B o r -  
sSenre ihen  a n  d e r  Coxa  a b g e s c h a b t ,  2. V e r s u c h s r e i h e ;  . . . . .  r e c h t e  F e m u r -  

T i b i a - G e l e n k e  m i t  G u m m i f i d e n  f e s t g e l e g t .  ( N a c h  BXssL~R 1962)  

Mittelwertbildung der Winkel ~1 mit einbezieht, werden die 
Mittelwerte der Winkel ~1 im ~iulersten Fall um 20 kleiner als 
in Abb. 30. 

sin/~ ~ K sagt nu r  wenig aus, da Das Verh i l tn i s  ~g ~1 

es zwei U n b e k a n n t e  en th i l t ,  n~mlich die Bewertungs- 
funk t ionen  fiir die Licht r ichtung u n d  ffir die Schwer- 
kraf t r ichtung.  W e n n  also gesagt wurde, d a l  die Ver- 
suchsergebnisse in befriedigender Weise durch dieses 
kons tan te  Verh/~ltnis darzustel len sind, wurde dami t  
keine Aussage fiber F u n k t i o n s z u s a m m e n h i n g e  im 
Tier gemacht.  Allerdings wird sich sp/~ter zeigen, 
dab das kons tan te  Verh/~ltnis gut  zu den folgenden 
Versuchsergebnissen p a i r  u n d  durch das Minimal- 
modell  eine hinreichende E r k l i r u n g  findet. 

Die K u r v e n  der Abb.  30 sind n icht  mi t  Eindeut ig-  
keit  bis ? = 0 0  und  ? = 1 8 0  ~ zu verl/~ngern, da bei 
diesen Wer ten  ~1 u n d  ~2 n icht  zu t r ennen  sind. Jedoch 
sind die Mittelwerte aller Winkel  ~ in  beiden Mel-  
reihen k a u m  yon 0 ~ versehieden (Abb. 31 und  32). 

I n  einer fr/iheren Arbei t  (BXssLER 1962) wurde 
gesehildert, d a l  die M]ttelwerte yon ~1 nach  Abschaben 
der vier Borstenreihen an  der Coxa signif ikant  kleiner 
waren als die Werte  bei i n t a k t e n  Tieren (Abb. 33). Bei 
anderen  Tieren wurde je ein Gummifaden  yon der 
Mitre des Femur  zur Mitte der Tibia der rechten 
Beine geffihrt, und  zwar so, d a l  die Femur-Tibia-  
Gelenke n ieht  wesentlich fiber die 90~ hinaus  
gestreekt werden konnten .  Untersuchte  m a n  diese 
Tiere bei Beleuchtung yon links, so war die Belas tung 
der Femur-Tibia-Gelenke bei den dem Licht zuge- 
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wandten Tieren geringer als bei normalen, weil die 
Last des K6rpers teilweise durch die Gummif~den 
getragen wurde. Die Winkel ~1 waren bei diesen 
Tieren signifikant gr66er als bei intakten Stabheu- 
sehreeken (Abb. 33). Daraus habe ieh geschlossen, 
dab die Borstenreihen an der Coxa und ein damals 
noch unbekannter Proprioreceptor im Femur-Tibia- 
Gelenk fiir die Wahrnehmung der Sehwerkraftriehtung 
verantwortlieh sind (BXSSL~ 1962). 

c) Versuche mit erhShtem KSrpergewicht oder ge- 
ringerer Hangneigung. Wie verh~lt sieh das Tier bei 
ver~nderter Schwerkraft ? Nach den vorangegangenen 
Versuchen stand fest, dab die Proprioreceptoren, die 
f/Jr die Wahrnehmung der Schwerkraftrichtung bei 
Drehung um die Itochachse verantwortlieh sind, in 
den Beinen liegen. Wird einem Tier also ein Gewieht 
so aufgeklebt, dab der Sehwerpunkt des Gewiehtes so 
gut wie m6glieh mit dem Schwerpunkt des Tieres zu- 
sammenfitllt, entsprieht dies angeni~hert einer Er- 
h6hung der Schwerkraft. Eine Verringerung der 
Schwerkraft ist direkt nicht m6glish. Bei der hier nur 
betrachteten Drehung um die Hochachse spielt auf 
geneigter Fl~che nicht die Schwerkraft selbst, son- 
dern nur dis zur Lauffls parallete Komponente 
der Sehwerkraft eine Rolle (Abb. 34), da nur sie 
eine asymmetrische Belastung der in Frags kommen- 
den Gelsnke hsrvorruft. Die zur Lauffl~ehe parallele 
Komponente ist proportional dem Sinus des Nei- 
gungswinkels der Fl~che und damit kleiner als die 
Schwerkraft. 

Wurde die 450 gensigte Lauffl~she im Winkel 
y = 900 zur Fallinie der Flitche mit der 200 W-Lamps 
yon links her beleuchtet, so ergab sieh die in Abb. 35 
wiedergegebene Verteilung. Der Mittelwert der Win- 
kel c h lag bei 41 ~ Bei senkreehter Lauffl/iche unter 
sonst densslben Bedingungen (200 W-Lampe, ~ : 90 ~ 
betrug der Mittslwert der Winkel gl 430 (Verteilung 
s. Abb. 35). 

Vor der Erh6hung des K6rpergewichtes wurde das Tier 
gewogen. Dann wurde ein StOck Draht abgeschnitten, das 
dem betreffenden Bruchteil des K6rpergewichtes entsprach. 
Der Draht wurde mit Alleskleber so auf dem Rficken des 
Tieres befestigt, dab er gleich weir fiber den Schwerpunkt 
des Tieres (knapp hinter der Grenze Thorax-Abdomen) naeh 
vorn und hinten hinausragte. Die DrEhte wurden h6chstens 
so lang gemacht wie das betreffende Tier selbst. War das 
gewfinschte Gewicht mit einem Drahtstiick nicht zu erreichen, 
wurden zwei genommen. Die h6chste Belastung, auf die die 
Tiere noch nicht mit starkem Durchknicken der Hinterbeine 
reagierten, war etwa gleich dem K6rpergewicht frisch geschlfipf- 
ter, also verhi~ltnism~Big leichter Imagines. Diese Tiere 
wogen unbelastet bis 1 Gramm, belastet also bis 2 Gramm. 

Abb. 36 gibt die Verteilung yon jeweils 75 Ruhe- 
stellungen yon ffinf Stabheuschrecken wieder, die mit 
1in bzw. 1 K6rpergewicht belastet waren (200 W- 
Lampe, y -  900). Der Mittelwert der Winkel ~1 der 
mit ~/~ K6rpergewicht bslasteten Tiere betrug 43 ~ der 
mit 1 K6rpergewicht belasteten Tiere 41 ~ 

Aus den Versuehen folgt: Ver~nderungen des K6r- 
pergewichtes haben mindestens unter den angewand- 
ten experimentellen Bedingungen keinen EinfluB auf 
den MJttelwert der ~Vinkel c~ 1. Das war nicht zu er- 
warren, denn die Kapitel C und E haben gezeigt, dab 
die Meldungen der Proprioreceptoren an den Sub- 
eoxal- und Femur-Tibia-Gelenken eine Funktion der 
auf das betreffende Gelenk yon auBen einwirkenden 
Kraft  sind. Gerade die Proprioreceptoren dieser Ge- 
lenke seheinen aber f/ir die Wahrnehmung der Schwer- 

kraftrichtung verantwortlich zu sein. Bei der Ver- 
rechnung der Meldungen der beiden Sinnesorgantypen 
mu$ sich also das KSrpergewicht herausheben. Die 
Frage, wie das m6gheh ist, wird der Ausgangspunkt 
fiir die Abteitung des Minima]mode]Is fiir die Bildung 
der Drehtendenz sein. 

f 

Abb. 34. Kr/~fteverteilung auf eincr schiefen Ebene (G KOrpergcwicht) 

Abb. 35. Verteilung der Ruhestei lungen bei 13eleuehtung mi t  der 200 W- 
Lampe yon l inks hn Winkel  y = 90" . . . . .  Fl~tehe 45 ~ geneigt,  

- Fl~chc senkrecht. Je 75 Messungen 

Abb. 36. Verteilung der Ruhestel lungen auf senkreehter Fl~ehe bei Be- 
leuehtung mi t  der 200 W-Lampe yon l inks  im Winkel  V = 90". - -  
Tiere zus~.tzlieh rnit 1/4 K6rpergewieht belastet, - . . . .  Tiere mi t  zus~ttzlieh 

1 K/Srpergewieht belastet.  Je 75 Messungen 

Weiter sieht man, dab die Streuung bei steigender 
Schwerkraft abnimmt. Da bei den Versuchen mit 
1 K6rpergewicht Belastung gleichzeitig der gesamte 
K6rper vom Kopf bis zum letzten Abdomensegment 
,,geschient" war, ergibt sich, dab Proprioreceptoren in 
den K6rpergelenken nieht wesentlich an der Wahr- 
nehmung der Schwerkraftrichtung beteiligt sind. Der 
Einwand, dab vielleieht ein Einflui~ der erh6hten 
Sehwerkraft durch das Ausschalten von Proprio- 
reeeptoren der K6rpergelenke 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 ul 420. Die Streuung der Win- 

Abb. 37. Kr/ t f tever te i lung auf  
der  senkreehten  Fli~ehe bei 

schr/~gstehendem Tie r  
(G K(irpergewicht)  

kel ~1 war etwa so groB wie 
die Streuung derselben Winkel 
bei iNormaltieren auf senk- 
reehter F1/~ehe. 

d) Proprioreceptoren am 
Subcoxalgelenk. Die Belastung 
des Subcoxalgelenkes erfolgt 
nach Kapitel  C haupts~chlich 
durch Kr~fte in Richtung der 
KSrperli~ngsachse. In  der hier 
verwendeten Apparatur  war 
diese Kraf t  G �9 cos ~ (G = KSr- 
pergewicht, s. Abb. 37). 

Aus Abb. 33 ist zu ersehen, 
dab die Winkel (x I nach Ab- 
rasieren der Borstenreihen an 
der Coxa bei sonst gleichen 
Bedingungen kleiner waren 
als bei intakten Tieren. Aus 

Kapitel  C geht hervor, dab das Tier eine Kraf t  in 
Richtung der L/ingsachse auch mit  den Borsten- 
feldern am Subeoxalgelenk miBt. Deshalb wurden 
im folgenden die Borstenfelder an den Subcoxal- 
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Abb. 38. Mi t te lwer te  yon a l  i n  Abhi~ngigkeit yon ~, bei  Beleuehtung yon 
l inks m i t  der  200 W-Lampe .  Senkrechte  Lauffl~che. i n t a k t e  Tiere,  
. . . . .  alle Borstelffelder an  den Subcoxalgelenken abgeschabt ,  �9 . . . . .  die- 
selben, mi t  ca.~/3 KGrpergewicht  belastet ,  - . . . .  ane Bors tenfe lder  und 

Bors tenre ihen  an den Subcoxalgelenken abgeschabt  
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Abb. 39. Mi t te lwer te  yon a~ in  Abh~ngigkei t  yon y bei  Beleuchtung yon 
[inks mi t  der  200 W-Lampe .  Senkrechte  Lauffl~che. - -  alle Borsten-  
reihen an  der  Coxa abgeschabt ,  - . . . .  dieseIben, mi t  ca. 1/~ KSrpergewieht  

be las te t  

gelenken an allen sechs Beinen abgeschabt. Die ope- 
rierten Tiere wurden dann auf die fibliche Weise unter- 
sueht. Es interessierte nur die Frage: Sind die Winkel 
~1 die gleichen wie bei intakten Tieren, oder/~ndern sie 
sieh und wie stark ? Deshalb wurden die folgenden 
Versuche nur bei drei versehiedenen Winkeln y ge- 
macht :  45 ~ 90 ~ 135 ~ Die Ergebnisse zeigt Abb. 38: 
Aueh nach Absehaben der Borstenfelder sind die 
Winkel ~1 kleiner als bei intakten Tieren. 

Dieselben Tiere wurden nach der Operation mit  
1/3 KSrpergewicht belastet. Wie Abb. 38 erkennen 
l~il~t,/~ndern sich die Ergebnisse gegenfiber 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 gl sind kleiner, als sie bei getrenntem Ab- 
schaben yon Borstenreihen bzw. Borstenfeldern waren 
(Abb. 38). Wurden diese Tiere mit  1[3 KSrpergewieht 
beschwert, wurden die Mittelwerte der Winkel ~1 
ca. 4 o kleiner. Diese Werte waren jedoeh gegenfiber 
den Werten bei unbelasteten Tieren nicht statistisch 
abzusichern. 

Um festzustellen, ob ~1 auch naeh Abschaben der 
Borstenreihen an der Coxa nnabhi~ngig vom ,,KSrper- 
gewieht" (besser: KSrpergewicht plus Belastung) ist, 
wurden zwei Versuehsreihen durchgeffihrt. Zuerst 
wurden unbelastete Tiere, denen die Borstenreihen an 
allen seehs Coxen abgeschabt waren, untersucht und 
dann dieselben Tiere mit  1/3 KSrpergewicht belastet. 
Die Ergebnisse zeigt Abb. 39. Eine ErhShung des 
KSrpergewichtes hat  also auch hier keinen EinfluI~ 
auf ~r  

e) Femorale Chordotonalorgane. Die Belastung des 
Femur-Tibia-Gelenkes erfolgt nach Kapitel  E bei 
einem senkrecht vom KSrper abstehenden Bein haupt-  
sgehlich durch Kr/~fte in Riehtung der Queraehse des 
Tieres. In  der hier verwendeten Apparatur  t r i t t  eine 
Kraf t  in Richtung der Querachse als G" sin g auf 
(Abb. 37). Da der Mittelwert der Beinstellungen beim 
laufenden Tier ungef/ihr senkrecht vom KSrper ab- 
stehend ist, kSnnen diese Uberlegungen angen/ihert 
auch auf das laufende Tier fibertragen werden. 

Da nach den Vorversuchen anzunehmen war, dal~ 
die femoralen Chordotonalorgane an der Wahrneh- 
mung der Schwerkraftrichtung beteiligt sind, wurden 
auch Versuehe mit  durehtrennten Reeeptorsehnen 
durchgeffihrt. Bei durchtrennter Receptorsehne ist 
der Receptor entspannt,  genau wie bei gestrecktem 
Femur-Tibia-Gelenk. Unter  normalen Bedingungen 
werden bei erhShter Belastung die Femur.Tibia- 
Gelenke der einen Seite gestreckt und die der anderen 
Seite gebeugt. Deshalb wurden die linken und reehten 
Receptorsehnen getrennt durchgesehnitten (Operation 
wie in Abschnitt  E 2). Die Liehtquelle stand immer 
links yon der Lauffl/iche. 

Zuerst wurden alle linken Reeeptorsehnen durch- 
trennt. Bei Tieren, die sich in eine Resultierende 
zwischen Lieht- und Sehwerkraftrichtung einstellten 
(nur diese wurden ja fiir den Mittelwert von ~1 ge- 
wertet), konnte dann die Beugung der naeh unten 
zeigenden Beine nieht mehr gemessen werden. Die 
Mittelwerte der Winkel r waren bei diesen Tieren 
signifikant gr51~er als bei intakten Tieren (Abb. 40). 
Wurden dieselben Tiere mat 1/3 KSrpergewicht be- 
lastet, lagen die Mittelwerte der Winkel :r zwisehen 
denen normaler Tiere und denen unbelasteter, gleich- 
artig operierter Tiere (Abb. 40). 

Durchtrennt  man die Receptorsehnen der reehten 
Beine (unter den Versuchsbedingungen die Sehnen der 
femoralen Chordotonalorgane der naeh oben zeigenden 
Beine), ergaben sieh signifikant kleinere Mittelwerte 
fiir ul als bei intakten Tieren (Abb. 40). Wurden aueh 
hier dieselben Tiere mat ca. 1/3 KSrpergewicht belastet, 
so zeigte sieh, dal3 die Mittelwerte der Winkel ~1 
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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 K6rpergewicht auf 
~1 keinen EinfluB, ws der Winkel ~1 bei den 
letzten Versuchen vom KSrpergewicht abh/~ngig war. 
Bei Wiederholung eines Versuches wird man aber hie 
genau gleich schwere Tiere finden. Bei beiden Wieder- 
holungen der Versuche zeigten sich jedoch gleich- 
sinnige Ver~nderungen der Mittelwerte. 
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A b b .  40.  l ~ i t t e l w e r t e  y o n  cq i n  A b h / i n g i g k e i t  y o n  y be i  B e l e u c h t u n g  -con 
l i n k s  m i t  d e r  200  W - L a m p e .  S e n k r e c h t e  Lau f f l i i che .  i n t a k t e  T i e r e ,  
. . . . .  t t e c e p t o r s e h n e n  d e r  r e c h t e n  B e i n e  d u r c h t r e n n t , .  . . . . .  d i e s e l b e n ,  m i t  
ca .  t /a K 6 r p e r g e w i c h t  b e l a s t e t ,  - -  . . . .  I t e e e p t o r s e h n e n  d e r  l i n k e n  B e i n e  

d u r e h t r e n n t ,  - . . . .  d i e se lben ,  m i t  ca .  ~/3 K G r p e r g e w i c h t  b e l a s t e t  

Die /emoralen Chordotonalorgane sind also an der 
Wahrnehmung der Schwerkra/trichtung beteiligt. Aller- 
dings kSnnte eingewendet werden, dal~ durch die 
Operation auch noch andere Ver/inderungen eingetre- 
ten sind, z .B.  eine allgemeine Schs an tier 
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- 
schliefSend wieder verschlossen wurde, ohne dab die 
Receptorsehne durchtrennt wurde. Solche Tiere ver- 
hielten sich wie intakte. Um ganz sicher zu gehen, 
wurde an einer Stelle, die etwa 1in Femurl/~nge veto 
Trochanter entfernt war, yon hinten mit einem Rasier- 
klingensplitter in das Femur eingeschnitten, so dal3 
alles, was sich im dorsalen Drittel des Femur befindet, 
durchtrennt wurde. AuBer 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 aul~er der 
Receptorsehne ein Tracheenast, der Nerv, der die 
Streckmuskulatur innerviert, der dorsale Nerv (121) 
und der hinterste Tell der Streckersehne der Tibia. 
Well der zur Streckmuskulatur ziehende Nerv durch- 
trennt war, konnten die Tiere die Femur-Tibi&- 
Gelenke nicht fiber die 900-Stellung hinaus strecken. 
Die Ergebnisse der verschiedenen Messungen zeigt 
Abb. 41. Qualitativ besteht eine gute l~bereinstim- 
mung mit den Ergebnissen der Abb. 40. Dal~ die 
Unterschiede zwischen den operierten und. intakten 
Tieren geringer waren als in Abb. 40, dtirfte seinen 
Grund in der erheblichen Behinderung der Tiere haben. 
AuBerdem waren sie nicht gleich schwer wie diejenigen 
in Abb. 40. 

Zum SchluB wurde noch die Receptorsehne eines 
einzigen Beines durchtrennt, tiler wurde nur noch bei 
7 ~ 900 und y ~-135 o gemessen, da anzunehmen war, 
dab die Werte bei 7 ~-450 zu nahe beieinander liegen. 
Die Ergebnisse sind in Abb. 42 zusammengefal3t. 
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A b b .  41. M i t t e l w e r t e  y o n  u~ i n  A b h ~ n g i g k e i t  y o n  7 b e i  B e l e u c h t u n g  y o n  
l i n k s  m i t  d e r  200  W - L a m p e .  S e n k r e c h t e  Lau f f l / i che .  - -  n o r m a l e  
T i e r e ,  - . . . .  O p e r a t i o n  w i e  i m  T e x t  b e s c h r i e b e n ,  a n  d e n  r e c h t e n  B e i n e n  a u s -  
g e f i i h r t ,  �9 . . . .  d i e se lben ,  m i t  ca .  ~/s K S r p e r g e w i c h t  b e l a s t e t ,  - . . . .  O ] ) e r a t i o n  

a n  d e n  l i n k e n  B e i n e n  a u s g e f f i h r t  
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A b b .  42. M i t t e l w e r t e  y o n  cq in  Abh/i, n g i g k e i t  y o n  Y b e i  ] 3 e l e u c h t u n g  y o n  
l i n k s  m i t  d e r  200  W - L a m p e .  S e n k r e e h t e  La~ff l i~ehe.  i n t a k t e  T i e r e ,  
. . . . .  R e e e p t o r s e h n e  e i n e s  M i t t e l b e i n e s  d u r c h t r e n n t ,  - . . . .  R e c e p t o r s e h n e  
e i n e s  V o r d e r b e i n e s  d u r c h t r e n n t ,  �9 . . . . .  R e c e p t o r s e h n e  e i n e s  H i n t e r b e i n e s  
d u r c h t r e n n t .  D i e  W e r t e ,  d ie  f iber  d e n e n  d e r  N o r m a l t i e r e  l i egen ,  s t a m m e n  
y o n  O p e r a t i o n e n  a n  l i n k e n  B e i n e n ,  d ie ,  d i e  u n t e r  d e n e n  d e r  N o r m a l t i e r e  

l i egen ,  yon  O p e r a t i o n e n  a n  r e c h t e n  B e i n e n  
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A b b .  43. M i t t e l w e r t e  y o n  cq in  A b h / t n g i g k e i t  y o n  7 be i  ] 3 e l e u c h t u n g  yon  
l i n k s  m i t  d e r  200  W - L a m p e .  S e n k r e c h t e  Lauf f l / i che .  - -  R e c e p t o r -  
s e h n e n  d e r  [ i u k e n  B e i n e  d u r c h t r e n n t  sowie  B o r s t e n f e l d e r  u n d  B o r s t e n r e i h e n  
a n  d e n  l i n k e n  S u b c o x a l g e l e n k e n  a b g e s c b a b t ,  - . . . .  R e c e p t o r s e h n e n  d e r  
r e e h t e n  B e i n c  d u r c h t r e n n t  sowie  B o r s t e n f e l d e r  u n d  B o r s t e n r e i h e n  a n  d e n  

r e c h t e n  S u b c o x a l g e l e n k e n  a b g e s c h a b t  

Daraus geht hervor, dal3 sich der Mittelwert der 
Winkel ~1 schon nach der Durchtrennung einer einzigen 
Receptorsehne ~ndert. 

Die Receptorsehnen aller sechs Beine kSnnen bei diesen 
Versuchen nicht durchtrennt werden. Solche Tiere zeigen ja 
auf senkrechter F1/iche eine ttaltung wie in Abb. 9. Bewegt 
sich das dort abgebildete Tier fort, muB es irgendwann das 
rechte Hinterbein abheben. Die anderen Beine kSnnen das 
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Tier dann nieht mehr in der Schriiglage halten. Dadurch fEllt 
es passiv in die Kopf-nach-oben-Stellung. 

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

g 

Abb. 44. Vertei lung der  Lauf r ieh tungen  i n t a k t e r  Tiere  aM senkreehter  
Laufflfiehe. Beleuehtung i tugerst  sehwaeh, senkreeht  zur  Lauffl~ehe. 

57 Messungen 
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Abb. 45. Vertei lung der  Lauf r ich tungen  auf  senkrechter  Lauffl~iche. Tiere 
m i t  durchtrennter t  Receptorsehnen der  l inken Beine,  m i t  

ca. ~/3 K6rpergewich t  belastet .  40 Messungcn 
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Abb. 46. Ver te i lung der  Lauf r ieh tungen  auf  senkreehter  Lauffl~ehe. 
Dieselben Tiere wie in  Abb. 45, jedoeh unbelastet .  40 l~essungen 

organe an den Subeoxal- und. Femur-Tibia-Gelenken jeweils 
nur auf einer SeRe ausgesehaltet werden. Die Ergebnisse 
zeigt Abb. 43. Wie erwartet, ist es fiir das Tier nieht dasselbe, 
ob die linken oder die reehten Proprioreeeptoren ausgesehaltet 
wurden. 

2. Experimente mit schwacher senkrechter Beleuch- 
tung 

Auf der Lauffl~che (derselben wie in Absehnitt F 1) waren 
ffinf Tiere. 1,5 m yon der Mitte der Lauffl~iche entfernt stand 
eine Dunkelkammerlampe mit dunkelgrfinem Licht. Das 
schwache Licht fiel senkrecht zur Ebene der Lauffl~che ein. 
Deshalb konnten sich die Tiere bei einer Drehung um die Hoch- 
achse nicht am Licht orientieren. Die Tiere blieben bei dem 
schwachen Licht ~iul~erst selten auf der Lauffl~che sitzen, so 
dal~ in diesem Fall nicht der Winkel der L~ngsachse in der 
Ruhestellung, sondern der Winkel zwischen Laufrichtung und 
Schwerelot bzw. F~llinie gemessen wurde. Auch diese Experi- 
mente wurden in den Abendstunden zwischen 18 und 23 Uhr 
ausgefiihrt. Die Winkel c~ zwischen Laufrichtung und Schwere- 
lot bzw. Fallinie werden nach links als positiv, nach rechts 
als negativ bezeichnet. 

I n t a k t e  Tiere zeigten in dieser A p p a r a t u r  die in 
Abb. 44 wiedergegebenen Laufr ich tungen  mi t  e inem 
Mit te lwer t  yon q-2 ~ ] )ann  wurden die Sehnen der 
l inken femoralen Chordotonalorgane bei ffinf Tieren 
durcht rennt .  Die Lauf r ich tungen  dieser Ticre auf der 

0 

Abb. 47. Ver te i lung der  Lauf r i ch tungen  auf  45~ Lauffliiche. 
Dieselben Tiere wie in  Abb. 45 und  46, unbelastet .  40 Messungen 

senkrecht  s tehenden F1/iche sind in Abb. 46 darge- 
stellt.  Der  Mit te lwer t  be t rug  -k50 ~ Wurden  die- 
selben Tiere mi t  ca. 1/3 K6rpergewicht  belastet ,  t ra ten  
die in Abb. 45 wiedergegebenen Resu l ta te  mi t  einem 
Mit te lwer t  yon q-34 ~ auf. Wurden  dieselben Tiere 
nochmals  unbe las te t  auf  der 45 o geneigten Lauffl/~che 
untersucht ,  ergab sich die Vertei lung yon Abb. 47. 
Der  Mit te lwer t  lag bei -k70 ~ J e  geringer also das 
K6rpergewicht  bzw. die zur Lauffl/iche parallele 
K r a f t  ist, desto gr6Ber ist  die Abweichung zur ope- 
r ier ten Seite hin. Auch  bei diesen Versuchen ist  die 
Streuung,  wie n icht  anders  zu erwarten,  vom K6rper-  
gewicht  abh~ngig. 

Durch t rennung  der rechten Receptorsehnen ergab 
entsprechende Abweichungen zur rechten (operierten) 
Seite hin. 

3. Experimente mit drehbarer Fl?iche 
Die Lauffl~che war, ~hnlich der frfiher bei Mehlk~fern 

verwendeten Versuchseinrichtung (BXSSLER 1961), um eine 
waagrechte, parallel zur Ebene der Lauf_fl~iche verlaufende 
Achse in ihrer Mitre drehbar. Die Apparatur war nur ~iuBerst 
schwach diffus beleuchtet. Wurde eine Imago auf die senk- 
recht stehende Lauffl~iche gebracht, begann sie meist sofort 
ungef~hr senkrecht nach oben oder unten zu laufen. Dann 
wurde die Lauffl~iche 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 Fl~che parallel zur Querachse der Tiere). 
Daraufhin ~nderten die Tiere in nahezu allen F~illen ihre Lauf- 
richtung deutlich. 

Eine genaue Aussage wird erst dann m6glich sein, wenn 
die Jknderung der Laufrichtung quantitativ festgehalten wird. 
Deshalb wurde der Winkel zwischen Lauffichtung und Schwere- 
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lot sowohl vor als auch nach der Drehung der Laufflgche er- 
mittelt. Die beiden Werte wurden voneinander subtrahiert. 
Ist in den Abbildungen die Abweiehung von der urspriingliehen 
Laufriehtung gleleh Null, heigt das, dab die Tiere naeh Drehen 
der Lauffl~iche ihre Laufriehtung, bezogen auf das Sehwerelot, 
wieder aufgenommen, bezogen auf die Platte, also um 1800 
ge~ndert haben. 

Die Differenz zwisehen den Laufriehtungen vor und 
denjenigen naeh Drehen der Fls bei jeweils senk- 
reeht stehender Laufflgehe sind in Abb. 48 wieder- 
gegeben. Die Tiere haben in nahezu allen Fallen die 
Tendenz, ihre ursprfingliehe Laufriehtung, bezogen 
auf das Sehwerelot, wieder herzustellen. Diese Rich- 
tung ist mit ganz wenigen Ausnahmen die I~iehtung 
senkreeht naeh oben oder unten. Unter den 75 Mes- 
sungen dieser Serie waren nur zwei, bei denen mit 
einiger Wahrseheinliehkeit yon einem yon ~ = 00 oder 
1800 versehiedenen, menotaktiseh eingehaltenen Lauf- 
winkel gesproehen werden kann. Die eine Ausnahme, 
bei der das Tier unbeirrt naeh Drehen der Lauffl/iehe 
weiterlief, ist unter Umstgnden dadureh zu erkl/~ren, 
dag das Tier vor Einsetzen der Wendereaktion den 
Rand der Lauffliiehe erreieht hatte. 

Dann wurde die Lauffl/tche nur 45 o geneigt und 
wie oben in eine andere, 45 o geneigte Stellung gedreht. 
Die Differenzen zwischen den Laufrichtungen vor und 
denjenigen nach Drehen der Lauffl/iche (bezogen auf 
die Fallinie) zeigt Abb. 49. Bei diesem Versuch sind 
die Abweichungen yon der ursprfinglichen Laufrich- 
tung erheblich gr6ger als bei dem Versuch mit senk- 
reehter Fl~ehe. So bestiitigt sieh hier, dab die Meg- 
genauigkeit bei geringerer Hangneigung und damit 
geringerer Kraft  parallel zur Laufflgche offensichtlich 
abnimmt (s. auch die Abschnitte F 1 c und F 2). Die 
yon der Senkrechten abweichenden Laufrichtungen 
sind also h6chstens in wenigen Ausnahmef/illen als 
menotaktisch orientierte L/rule zu deuten. Sie stellen 
vielmehr durch Megungenauigkeiten der Tiere be- 
dingte Abweichungen yon einem positiv oder negativ 
geotaktischen Lauf dar. 

Die Tiere versuehen, den Winkel zwisehen Lauf- 
richtung und Sehwerelot konstant zu halten. J~ndert 
sich dieser Winkel, treten Drehtendenzen auf, die das 
Tier wieder in die ,,gewfinschte" Laufrichtung zurfick- 
ffihren. Die Tiere verhalten sich analog zu einem 
K6rper in stabiler Gleichgewichtslage. Man kann 
deshalb sagen: Das System der Schwereorientierung 
hat eine StabilitKtsstellung. Diese Stabihtiitsstellung 
kann ihre Lage ~ndern, mindestens yon e = 0  ~ auf 

~ 180 ~ MSglicherweise kann sie in Ausnahmef/illen 
aueh auf anderen Winkelgraden liegen. 

Es muB aber auch eine K6rperstellung geben, i n  
der die Drehtendenz zur Stabiht/itsstellung nach 
rechts herum genau so grog ist wie nach links herum. 
In dieser Stellung wirken dann auf das Tier genau wie 
in der Stabiht/~tsstellung keine Drehtendenzen ein. 
Entfernt sich das Tier etwas aus dieser Stellung, wird 
die Drehtendenz nach der einen Seite grSger als die 

n a e h  der anderen: Das Tier strebt der Stabilit/its- 
stellung zu. Es verh/ilt sich analog zu einem K6rper 
in labiler Gleichgewichtslage. Man sprieht deshalb yon 
einer Labiht/itsstellung. Lassen sieh aueh fiber die 
Lage der Labilit/ttsstellung Aussagen machen ? Sie 
liegt, mindestens ffir die Stabilit~tsstellungen 0 ~  
180 o ungefiihr gegenfiber der jeweiligen Stabilit/~ts- 
stellung, da sich die Tiere in den obigen Versuchen 
immer um den kleineren Winkel in die neue Laufrich- 

tung drehten. In den Versuchen des Absehnittes F 1 
war eine sichere Aussage fiber die Lage der Labilit/its- 
stellung nicht mSglich, weil das Tier durch das immer 
nStige Anstogen bzw. Anhauehen wohl meist (unbe- 
wugt ffir den Untersueher) schon in eine gewisse 
Richtung gedr~ngt wurde. 

4. Min imalmode l l  /iir die B i ldung  der vom statischen 
Lageapparat  erzeugten Drehtendenz 

Auf einer senkrechten F1/~che wirken auf ein Tier 
zwei geriehtete physikalisehe Gr6gen ein, die als 
Bezugssysteme ffir die Messung der Laufrichtung bzw. 
der K6rperhaltung zu verwenden sind: Das Schwerelot 
und die Lichtrichtung. Wie die Versuehe ergeben 
haben, versucht das Tier seine K6rperl/ingsachse so- 
wohl in die Riehtung des Schwerelotes (negative 

V] m &  F1 
:/~0 ~ :20 ~ ~ ~  b ~0~ @ ~  

/7. I/nRs n. scoots 
Abb. 48, Abweichung der Tiere "con der urspriinglichen Laufriehtung 
(bezogen auf die Vertikale) naeh Drehung der Lauffl~che. Jeweils senkreehte 

Lauffl~ehe. 75 l~Iessungen 

180 ~ lgO ~ bO ~ 0 bO ~ 120 ~ 

~ I/aks /7. :echts 
Abb. 49. nasselbe wie in Abb. 48. LauIfl~ehe jeweils 450 geneigt. 

75 Messungert 

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 zwisehen ihnen ein. Es ist im Gleichgewicht, 
wenn die yon der positiven Phototaxis ausgel6ste 
Drehtendenz (DL) die yon der negativen Geotaxis aus- 
gelSste Drehtendenz (Ds) gerade aufhebt, wenn also 
gilt: 

D z = - -  D L (Gleiehgewiehtsbedingung) (1) 

Die Drehtendenz D s ist eine Funktion des Winkels ~r 
Sie ist gleich Null, wean ~z gleich Null ist. Ihr  Betrag 
nimmt, mindestens bis ~1 = 70~ mit steigendem Be- 
trag des Winkels ~z zu. D L i s t  eine Funktion des 
Winkels ft. Sie ist gleich Null, wenn fl gleich Null ist. 
Ihr Betrag steigt mit zunehmendem Betrag yon fl bis 
fl = 90 o an. Ist  der Betrag yon fl gr6Ber als 90 ~ wird 
D L wieder kleiner. 

L/~Bt sieh nun aus den Versuehen der Absehnitte 
F 1 bis F 3 etwas darfiber aussagen, wie die Dreh- 
tendenz D s im Zentralnervensystem aus den ver- 
sehiedenen Sinnesdaten erreehnet wird ? Diese Frage 
ist ein spezieller Fall des Problems: Kann man aus 
den Verhaltensweisen eines Tieres Rfieksehlfisse auf 
die zugrunde liegenden Funktionszusammenh~nge im 
Zentralnervensystem ziehen ? Ffir eine gegebene Ver- 
haltensweise sind selbstverst/~ndlieh viele Funktions- 
zusammenhange denkbar, die im Endeffekt alle das- 
selbe leisten k6nnten. Aber es gibt eine untere Grenze 
Ifir ihre notwendige Kompliziertheit (HASS~NSTEIr 
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und I:~EICttARDT 1953). Ein solches Minimalmodell 
fiir die Bildung der Drehtendenz D z gilt es zu finden. 
Ein Minimalmodell beschreibt natfirlich nur formale 
Zusammenh/inge, ist jedoeh in der Lage, Hinweise auf 
deren physiologische und molekulare Verwirklichung 
zu geben. 

In  den Versuchen der Absehnitte F 1 bis F 3 wurde 
immer der Winkel ~1 gemessen. Wie h/ingt nun die 
Drehtendenz D s mit dem Winkel :r zusammen ? Durch 
irgendeine Ursache werde D s gr6Ber als normal. Die 
Stellung, in der sich das Tier dann im Gleichgewieht 
befindet - -  gleiche Beleuchtungsverh/iltnisse voraus- 
gesetzt - -  liegt bei einem kleineren Winkel ~ 
als bei normalen Tieren. Verkleinert eine bestimmte 
Ursaehe Ds,  so verschiebt sich die Gleiehgewichtslage 
zu einem gr6Beren Winkel gl. Ist  der Winkel ~1 naeh 

A b b .  50.  D i e  F u n k t i o n  y = t g x  y o n  x = - - 1 8 0  ~ b i s  x =  -{-180 ~ 

einer Operation also kleiner geworden, so heiBt das, 
dab D s gewachsen ist; ist er gr6Ber geworden, so muB 
sich D s vermindert haben. 

Im folgenden werden die Winkel ~ wie bei Abb. 44 
bis 47 naeh links (gegen den Uhrzeigersinn) als positiv, 
nach rechts (im Uhrzeigersinn) als negativ bezeichnet. 
Damit werden die Winkel ~1 der Versuche des Ab- 
schnittes F 1 positiv. Eine positive Drehtendenz D s 
sei nach rechts, eine negative nach links gerichtet. 
Die Definition hat den Vorteil, dab bei positivem 
positive, bei negativem ~r negative Drehtendenzen 
auftreten. Ordnete man einem positiven Winkel ~ eine 
negative Drehtendenz zu und umgekehrt, miiBte im 
Minimalmodell eine Vorzeichenumkehr angenommen 
werden, die dutch die obige Definition umgangen wird. 

Werden entweder die Sinnesborsten an den Sub- 
coxalgelenken abgeschabt oder die Receptorsehnen 
einer K6rperseite durchtrennt, so/indert sich bei seit- 
licher Beleuchtung der Winkel ~1 (Abb. 33, 38 und 40). 
Daraus ergibt sich, dab sowohl die Meldungen aus den 
Sinnesborsten der Subcoxalgelenke als auch diejenigen 
aus den femoralen Chordotonalorganen an der Bildung 
der Drehtendenz D 8 beteiligt sein mfissen. Nun ist 
auch bei einem sich bewegenden Tier die Meldung der 
Gesamtheit der Sinnesborsten an den Subcoxal- 
gelenken angen/ihert eine Funktion von G �9 cos ~, die 
Meldung aller femoralen Chordotonalorgane ange- 
n/ihert eine Funktion yon G �9 sin ~ (Abb. 37). In den 
Kapiteln C und E war davon die Rede, dab sowohl bei 
einer Kraft  in Richtung der L/ingsachse als aucli bei 
einer Kraft  in Richtung der Querachse die vom Tier 
erzeugte Kraft  proportional der Regelabweichung ist. 
Es kann deshalb mit einer gewissen Wahrscheinlich- 
keit angenommen werden, dab die Gr6Ben, die Kr/ifte 

sowohl in l~ichtung der Querachse als auch solche in 
Richtung der L/ingsachse im Zentralnervensystem 
repr/isentieren, proportional zu den entsprechenden 
Kr/iften sind. Im folgenden sei der Wert, der eine 
bestimmte physikalische Gr6Be x im Zentralnerven- 
system repr/isentiert, als {x} bezeichnet. Unter der 
Voraussetzung (die allerdings vorerst nicht bewiesen 
werden kann), dab die zentralnerv6sen Repr/isenta- 
tionen proportional zu den entsprechenden Kr/iften 
sind, ergibt sich also ffir die Kraft  in Richtung der 
Queraehse 

{G. sin ~} ---- K 1 �9 G- sin r162 (Voraussetzung) (2) 

(K 1 : Konstante) und ffir die Kraft  in Richtung der 
L/ingsachse 

{G- cos ~} = K 2 �9 G. cos ~ (Voraussetzung) (3) 

(K 2 : Konstante). 
K 1 - G . s i n a  und K 2 . G . c o s ~  gehen in die Be- 

rechnung yon D S ein. Obwohl G in beiden Gr6Ben 
enthalten ist, h/ingt D S jedoch bei normalen Tieren 
nicht vom K6rpergewicht ab (Abb. 35 und 36). Nur 
Tiere, bei denen die geceptorsehnen einer K6rperseite 
durchtrennt waren, zeigten eine yon G abh/ingige 
Drehtendenz D s (Abb. 40). Das heiBt, G muB in die 
Bestimmung der Drehtendenz derart eingehen, dab 
sich sein Wert beim normalen Tier kfirzen 1/iBt oder 
aufhebt, nicht aber bei einem Tier mit einseitig durch- 
trennten Receptorsehnen. Diese Bedingung wird als 
einfachster Fall yon der Quotientenbildung 

{Kraft in Richtung der Querachse} 
Ds ~- -{Kraft in Richtung der L~ngsachse} (4) 

erfiillt. G1. (2) und G1. (3) in GI. (4) eingesetzt, ergibt: 

Ds _ KI" G .  s i n  a _ K 1 . tg ~. ( 5 a )  
K2" G. cosa K2 

Die Bedingung wird auch erffillt, wenn die Gr6Be 
K~-G"  cos :r nur mit ihrem Betrag, nicht aber mit 
ihrem Vorzeichen in den Quotienten eingeht, wenn 
also gilt : 

K 1 �9 G. sin ~ K 1 �9 sin Ds_l~:~-.cos~l-----IK u c~ I . (5b) 

In den Messungen der Abschnitte F 1 und F 2 lagen 
alle Werte fiir ~ zwischen +900 und - - 9 0  ~ In diesem 
Bereich ist cos m immer positiv, die beiden Gleichungen 
ergeben also die gleichen Werte. Eine Entscheidung 
zwischen G1. (Sa) und (5b) ist nur durch die Ergeb- 
nisse des Abschnittes F 3 mSglich: Gilt Gl. (5a), ist 
D s yon tg ~ abh/ingig. Abb. 50 zeigt die Funktion 
y~ - tg  x yon x = - - 1 8 0  ~ bis x =  +180 ~ Fiir x =  +900 
und x------90 ~ wird y =  • ~ .  D s w/ire also fiir 
~ =  4-900 unbestimmt. Leider sind zu diesem Sach- 
verhalt keine n/iheren experimentellen Aussagen m6g- 
lich, da sich die Tiere nur sehr selten im Winkel 
~ - 9 0  ~ einstellen. Bei der Definition der einzelnen 
Gr6Ben des Modells wurde gesagt, dab eine positive 
Drehtendenz D S nach reehts und eine negative nach 
links gerichtet sei. Sehaut man sich den Kurven- 
verlauf in Abb. 50 an, erkennt man zwei Punkte, an 
denen D S gleieh Nullist, n/imlich :r = 0~ und :r = • 180 o. 
Der Wert fiir 0 ~ ist, so sind ja die Gr6Ben definiert, 
stabil. Wfirde sich das Tier nach reehts aus der 
Stellung ~ =  1800 entfernen, wfirde D z negativ oder 
nach links gerichtet. Das Tier wiirde also wieder der 
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Stellung a =  1800 zustreben. Wenn also die Kosinus- 
komponente mit Betrag und Vorzeichen in die Ver- 
rechnung einginge (G1.5a), mfiBten zwei stabile Stel- 
lungen, n/tmhch a = 0 ~ und ~ = 180 o vorhanden sein. 
In  Abschnitt F 3 ergab sich aber, dab nur eine stabile 
Stellung vorhanden ist, der eine Labilit~tsstellung 
gegenfiberhegt. Diese Tatsache ist mit G1. (5a) nicht 
zu vereinbaren. Vielmehr muB ffir ~ yon 0 ~ bis +1800 
eine Drehtendenz nach rechts, ffir ~ von 0 ~ bis --1800 
eine Drehtendenz nach links bestehen. Stellt man D S 
in Abh~ngigkeit yon g dar, miissen also die Werte von 
D s ffir positives ~ auf der einen, ffir negatives ~ auf der 
anderen Seite der Abszisse liegen. Das ist erreicht, 
wenn die zentralnervhse Repr/~sentation der Kraft  in 
Richtung der L/s nur mit ihrem Betrag, nicht 
aber mit ihrem Vorzeichen in den Quotienten eingeht, 
wenn also G1. (5b) gilt. W~thrend der Betrag yon D S 
nach G1. (5b) yon beiden Komponenten bestimmt 
wird, hat  der Quotient immer das Vorzeichen yon 
sin ~. Wie sin ~ hegt die Kurve zwischen ~ = - - 1 8 0  ~ 
und ~ = 0 ~ unter, zwischen r162 = 0 ~ und ~ = +180 ~ fiber 
der Abszisse. 

G1. (5b) gibt nicht nur die Tatsache wieder, dab 
D S unabh/~ngig yon Gist, sondern erkl/~rt auch, warum 
sich die Ergebnisse bei den Versuchen mit ver/s 

sin fl __ K darstellen Winkel ? durch die Funktion t g ~  -- 
K 1 [_sin ~ 

LeBen. Ist  n/~mlieh D z =  K2 " tg ~ ~lcos~ 1 ist ffir zr 

zwischen + 900 und - - 9 0 0  gleieh tg~)  und D L =  
/ 

p- sin/~ (p ist eine Funktion der Lichtintensit/~t), dann 
ist im Gleichgewicht 

-K1 �9 tg ~ = p .  sin fl (Gleichgewiehtsbedingung) (6) 
K 2  

oder 
s i n f l  _ K l - -  K .  

tg cr p �9 K2 

Nach den Kapiteln C und E kann ein ruhendes Tier 
Kr/s in Richtung der Quer- und der L/~ngsachse 
wahrnehmen. Wie nimmt nun ein sich bewcgendes 
Tier diese Kr/s wahr ? Wenn Sich ein Bein aus sciner 
Normallage heraus bewegen soll, muB das Zentral- 
nervensystem den Sollwert der Beinstellungen/indern. 
Soll das Bein fortw/~hren4 bewegt werden, miissen sich 
also die Sollwerte der einzelncn Gelenkstellungen 
dauernd /~ndern (Folgeregelung). Wirkt auf das Tier 
eine Kraft  ein, weichen alle Gelcnkstellungen fort- 
w/~hrend etwas vom Sollwert ab. Eine Kraft  in Rich- 
tung der Ls oder Querachse ist also durch 
eine Vielzahl yon Abweichungen yon den jeweiligen 
Sollwerten (Regelabweichungen) repr/~sentiert. 

Eine Kraft  in Richtung der L/~ngsachse erzeugt 
haupts/~chlich 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 LKngs- 
achse} wird also kleiner als bei intakten Tieren. Es 
ist anzunehmen, dab auch bei sich bewegenden Tieren 
{Kraft in Richtung der L/s naeh der Opera- 

tion kleiner wird. Damit wird D s sowohl nach Ab- 
schaben der Borstenfelder als auch der Borstenreihen 
in G1. (5b) grhBer als bei intakten Tieren. Gerade 
diese Tatsache geht auch aus den Experimenten des 
Abschnittcs F l d  hervor. Wenn {Kraft in Richtung 
der L/~ngsachse} aueh nach Abschaben entweder des 
Borstenfeldes oder der Borstenreihen proportional der 
Kraft  in Richtung der Langsachse ist, bleibt D S bei 
so operierten Tieren unabh~ngig vom K6rpergewicht, 
da sich dann das K6rpergewicht G im Quotienten der 
G1. (5b) kfirzen 1/~Bt. Diese Forderungen stimmen 
ebenfalls mit den Ergebnissen des Abschnittes F l d 
fiberein. 

Werden sowohl die Borstcnfelder als aueh die 
Borstenreihen abgeschabt, dfirfte eine Bewegung im 
Subcoxalgelenk kaum mehr wahrgenommen werden. 
Die Sinnesborsten melden also immer: Das Bein steht 
still. Bewegt tin so operiertes Tier ein Bein im Sub- 
coxalgelenk nach vorne, indem es die FfihrungsgrhSe 
,,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 schcinbare Regelabweichung 
nach vorne. Bei der Fortbewegung folgen also dauernd 
Regelabweichungen nach vorne und solche nach hinten 
aufeinander. Werden beide gleich bewertet, mfissen 
sie sich im zeitlichen Mittel aufheben, die Regelabwei- 
chung also scheinbar zu Null werden. Werden sie ver- 
schieden bewertet, tritt  an Stelle von K 2. G. cos 
in G1. (5b) ein kleiner konstanter Wert. Im ersten 
Fall wird D z gleich unendhch. ~1 wird also Null. Im 
zweiten Fall wird D s sehr groB, al also ziemlich klein. 
Der zweite Fall wurde im Experiment beobachtet 
(Abb. 38). Bei den so operierten Tieren tritt  also an 
Stelle von K 2 �9 G �9 cos ~ in G1. (5b) eine kleine positive 
Konstante. Wird bei solchen Ticren das Khrper- 
gewicht erh6ht, wird die Sinuskomponente gr6$er, die 
Kosinuskomponente bleibt konstant. D s wird also 
grhBer als bei gleich operierten unbelasteten Tieren. 
Aus den Experimenten geht allerdings nicht mit 
Sicherheit hervor, ob D s wirklich gr6Ber wird, da die 
beiden Werte nicht statistisch gegeneinander abzu- 
sichern sind. 

Die Repr/tsentation der Kraft  in Richtung der 
Querachse des Tieres, {G. sin ~}, setzt sich aus zwei 
Komponenten zusammen, n~mlich der {Regelabwei- 
ehungen der linken Beine} ( F l i )  und der {Regel- 
abweichungen der reehten Beine} (Fre). Da die linken 
und rechten Beine mechanisch gekoppelt sind, weichen 
die Tarsusspitzen der rechten Beine bei positivem 
Winkel ~ genau so weit nach auBen yore Sollwert ab, 
wie die Tarsusspitzen der linken Beine nach innen 
abweichen. Fre und F l i  haben also verschiedenes 
Vorzeichen. F fir das folgende wird definiert: F ~  und 
F l i  sind positiv, wenn die Tibiastellung nach innen 
(zum Tierk6rper hin) vom Sollwert abweicht. Eine 
Abweichung der Tibiastellung vom Sollwert (Regel- 
abweichung) yore Tierk6rper weg ist dann negativ 
(Abb. 51). Mit der gleichen Berechtigung, mit der 
die G1. (2) und (3) aufgestellt wurden, kann man vor- 
aussetzen, dab Fre und F u proportional zur Kraft  in 
Richtung der Querachse sind. Eine bestimmte Regel- 
abweichung nach auBen wird m6glicherweise nicht nur 
dem Vorzeiehen, sondern auch dem Betrag nach 
anders bewertet als die gleiche Regelabweichung nach 
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innen. Es ergibt sieh dami t :  

{Regelabweichung nach innen} = K a �9 G.  sin :r 
(Voraussetzung), 

{Regelabweiehung naeh auBen} = - -  K a �9 G. sin 
(Voraussetzung). 

Fiir einen Winkel -~:r gilt also (Abb. 51): 

Fre = - -  K~" G" sin c~ ( j r  ~r 
-Eli = K a �9 G" sin 

yon einer der Komponen ten  s tammt,  kann  ebenfalls 
ausgeschieden werden. Wiirde man  n/imlich die Re- 

(7) ceptorsehnen auf der , ,vorzeichengebenden" Seite 
durchtrennen,  w/irde der Fak to r  -E dieser Seite einen 
kons tanten  Wer t  annehmen (s. unten). Die nach 

(8) dieser Operation auf t re tenden Drehtendenzen diirften 
dann  nur  noch eine Richtung haben,  was im Gegen- 
satz zu den Exper imenten steht. 

4. Es ist auch daran  zu denken, dab -Ere, ehe es 
(9) dem Verrechnungszentrum V zugeffihrt wird, mi t  

einem kons tan ten  Fak to r  / 
Fli Fre 

t<p J 
K~ �9 G �9 s in 

1 
Ds-- K~ �9 sin~r 

IK~. cos ~1 

]K~" G COS ~[ 

F l i =  Ka " G " " = - -  �9 G. sin~ 

K4 Stellung bei ~- 

(iibertrieben) 

F l i = - K ~  �9 G- sin r162 ~ s  K a �9 G" sin 

~ Stellung bei -- 
--r ~-" (iibertrieben) 

Abb. 51. Vorl/iufiges Blockschaltbi ld der  Bi ldung der  Drehtendenz  D s 

und fiir einen Winkel - - ~  (Abb. 51): 

- E , ~ = - - K a . G . s i n ( - - ~ ) =  K3. G.sincr 
-Eli = § K4" G- s in ( - -~)  = - - K  4 G- sin ~ (--~)" (10) 

F ~  und Fli flieBen einem Verreehnungszentrum V zu 
(Abb. 51). Das Zent rum V muB aus ihnen den Aus- 
druek K 1 �9 G �9 sin cr bilden. Sin ~ ha t  beim Winkel ~ cr 
und beim Winkel --c~ denselben Betrag, aber ver- 
schiedenes Vorzeiehen. Fr~ und  Fli mtissen also im 
Zent rum V tier Abb.  51 so miteinander  verreehnet  

Fli Fre 

K 3 �9 G .  s in c~ [ - K  4 �9 G- sin~ -- K 4 G- sinai  K3" G. 
/ 
/ 

(K3 -I- K4) " G" si K a -  K4) �9 O" s in  

K3" G .  s i n e  K 4 ._G.  _ K 3 �9 G .  s in  e K 4 �9 G .  s ince  

I K , ' O ' c o s ~ l  + [ - ~ : G ' c o s ~ l l l K ~  :-ff  c - ~ l  IK~ 'G 'cos~l  
$ 

I K~-G cos~[ 

s in  cr 

08 
Abb. 52. Blockschal~bild der  Bi ldung der  Drehtendenz  D s  beim Winke l  + a (l inks der  Pfeile) 

und  be im Winkel  - - ~  (rechts  der  Pfeile) 

werden, dab beim Winkel -~:r ein Ausdruek A, beim 
Winkel - - ~  ein Ausdruck - - A  resultiert. 

Welehe einfachen Reehenoperat ionen erfiillen diese 
Bedingung ? 

1. Das P roduk t  Fre �9 Fli  oder der Quotient  -Fre/-Eli 
fallen weg, da immer  eine der beiden Gr6Ben positiv 
und die andere n e g a t i v i s t ,  P roduk t  oder Quotient  
also keinen positiven Wer t  annehmen k6nnen. 

2. Die Summe F l i + F r e  gibt sowohl fiir + ~  wie 
fiir - - ~  den Wer t  ( K a - - K 4 )  �9 G "  sin ~. I m  Zentrum V 
kann  also nicht  der Ausdruck Fre ~- Fli  gebildet werden. 

3. Die M6glichkeit, dab die Betr~ge von -Ere und 
-Eli im Verrechnungszentrum V auf eine der drei 
Ar ten  verreehnet  werden und  das Vorzeiehen nur  

multipliziert wird. I m  Zent- 
rum V wfirden dann  Fli und 
Fre �9 / addiert.  Beim Winkel 

:r wfirde der Ausdruck 
( K 3 - -  ] �9 K4)  . G . sin ~ gebildet, 
beim W i n k e l - - ~ d e r  Ausdruck 
(/" K a - - K 4 ) .  G" sin ~. Unter  der 
Bedingung, dab K 3 = K 4 ist, 
ist der Betrag  der beiden Aus- 
drficke gleich groB. Ob diese 
Bedingung erffillt ist, soll 
sp/iter untersucht  werden. 

5. SchlieBhch k6nnte das 
Verrechnungszentrum V den 
Ausdruek F l i - - F r e  bilden 

(Abb. 52). Beim Winkel ~- ~ verl/iBt in diesem Fall der 
Ausdruck (K 3 ~- K4)- G- sin ~ das Zent rum V, beim Win- 
kel --r162 der Ausdruek ( - - K 4 - - K 3 ) .  G .  sin ~. Die beiden 
Ausdriicke haben gMchen Betrag,  aber  verschiedenes 
Vorzeichen. 

Von den untersuchten einfachen Rechenopera- 
t ionen sind nur  zwei (4 und 5) in der Lage, die Gr6Be 
K 1 �9 G.  sin ~ aus Fre und Fli  zu bilden. I m  folgenden 
soll versucht  werden, zwischen den beiden eine Ent-  
scheidung zu treffen. 

Tiere, in denen die Receptorsehnen 
der linken Beine durch t renn t  waren, 
wichen au~ einer senkrechten F1Kche 
nach links von der Lotrechten ab 
(Abb. 46). Ihre  Laufr ich tungen waren 
stabil. I n  dieser Laufr ich tung muB 
somit D s = 0 gewesen sein. Was folgt 
daraus  unter  Verwendung der GI. (5b) 
ffir den Wer t  yon Fl i  nach  der Ope- 
rat ion ? Die Kosinuskomponente  in GI. 
(5b) ha t  in dieser Stellung einen yon 
Null verschiedenen Wert .  Um den 
ganzen Quotienten zu Null zu machen,  
muB die Sinuskomponente also Null 
gewesen sein. Fre ist der Definition 
nach in dieser Stellung yon Null ver- 

schieden und negativ.  Gleichgiiltig, auf  welehe der 
beiden Arten  Fre und Fl i  miteinander  verrechnet  
werden, kann  Fli  also dureh die Operation nicht  zum 
Verschwinden gebraeht  women  sein. 

Wird  die Eeceptorsehne durchtrennt ,  meldet  das 
betreffende Chordotonalorgan:  Das Bein bewegt sich 
nicht. Streekt ein so operiertes Tier das betreffende 
Femur-Tibia-Gelenk, indem es die FiihrungsgrSBe 
,,gestreekte Gelenkstellung" gibt, so registriert das 
Zentra lnervensystem eine Abweichung vom Sollwert 
der Tibiastellung, und  zwar zum Tierk6rper hin, weil 
sieh das Bein ffir das Tier nicht  bewegt hat.  Wird um- 
gekehrt  das  operierte Bein im Femur-Tibia-Gelenk 
gebeugt,  empfindet  das Tier eine seheinbare Regel- 
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abweichung der Tibiastellung vom KSrper weg. Wenn 
sich das Bein bewegt, ist die Regelabweichung nach 
auBen genau so grog wie nach innen. Werden beide 
gleich bewertet, miiBten sie sich im zeitlichen MJttel- 
wert gegenseitig aufheben, ~ l i  mfiBte im zeitlichen 
Mittel also Null sein. Eli ist aber nach der Operation 
yon Null verschieden. Weicht also eine Tibia das eiue 
Mal um einen bestimmten Betrag nach auBen (x), das 
andere Ma] um denselben Betrag nach innen ( - -x )  
vom Sollwert ab, so mug daher die Repr/~sentation 
yon x auch dem Betrag nach yon der Reprs 
yon - - x  verschieden sein. Eine l~egelabweichung 
nach auBen wird also anders bewertet als eine solche 
nach innen. Mit don Koustanten der G1. (7) und (8) 
ausgedrfickt heiBt das: 

K 3 :~ K 4. ( l l )  

Die Bedingung (11) ist nu t  bei der Verrechnungsm5g- 
lichkeit 5 erffillt. Der zuni~chst denkbare Fall 4 kann 
also ausgeschieden werden. 

Mit der M5glichkeit 4 ist auBerdem nicht zu er- 
kliiren, warum die Tiere sowohl nach Durchtrennung 
der linken als auch nach Durchtrennung der rechten 
Receptorsehnen urn etwa den gleichen Winkel zur 
jeweils operierten Seite bin abweichen (Abschnitt F 2). 
Damit  bleibt unter den einfachen Rechenoperationen 
als einzige die MSglichkeit 5 fibrig (Abb. 52). 

Beim Winke] q-~ (in Abb. 52 jeweils links der 
Pfeile) ist also 

K a �9 G - sin cr K 4 �9 G- sin 
DS__IK .G.coscr +iK,.-G_cos~ ] (+~) .  (12) 

Beim Winkel - - ~  (in Abb. 52 jeweils rechts der Pfeile) 
gilt : 

K 3. G. sin~ K a. G. sin 
D~. = I K2. G. cos al [K2" G. cos u[ (--~r (13) 

Sowohl in Gh (12) wie in G1. (13) l~Bt sich G kfirzen. 
Das in Abb. 52 wiedergegebene Minimalmodell erf/illt 
also auch die eingangs erw~hnten Bedingungen. Kann  
es aber auch das Verhalten der Tiere nacb den Opera- 
tionen beschreiben ~. 

Werden die Receptorsehnen der linken Beine 
durchtrennt, n immt F]i, wie schon erw~hnt, einen yon 
Null verschiedenen Weft  an. D S ist bei so operierten 
Tieren beim Winkel ~ = +500 gleich Null (Abb. 46). 
Da Fre bei ~ =  +500 negativ ist und F l i - - F r e = 0  
sein mug, hat  F H nach der Operation einen konstanten 
negativen Wert  (--Kop = - - K a  �9 G �9 sin 500). Bei po- 
sitivem Winkel c~ ist also 

Winkel g als bei unbelasteten, gleichartig operierten 
Tieren, was ebenfalls best/~tigt wurde (Abb. 47). 

In  den Versuchen mit  seitlicher Beleuchtung wurde 
D s nach Durchtrennung der linken l~eceptorsehnen 
kleiner (Abb. 40). Auch im Minimatmodell ist bei 
einem bestimmten Winkel ~ die nach Gh (14) gebil- 
dete Drehtendenz D s kleiner als die nach G1. (12) ge- 
bildete [in G1. (12) ist der erste Teilquotient positiv, 
in Gh (14) aber negativ]. Wird G erhSht, wird die 
nach Gh (14) gebildete Drehtendenz D s grSBer, da 
der Betrag des ersten, negativen Bruches kleiner wird, 
der zweite Bruch aber seinen Weft  beh~lt (Abb. 40). 

Nach der Durchtrennung der rechten ]~eceptor- 
sehnen mug Fre nach obigen Ausffihrungen den Wert  
- -Kop annehmen. In Kapitel  C dieser Arbeit ergab 
sich, dab die KSrperhaltung gegenfiber Krs in 
Richtung der Querachse im wesentlichen durch die- 
jenigen Beine stabilisiert wird, deren Femur-Tibia- 
Gelenke dutch die betreffende Kraf t  gestreckt werden. 
Befindet sich das Tier bei positivem Winkel g auf einer 
senkrechten Lauffl/iche, sind das die rechten Beine. 
Werden die rechten Receptorsehnen durchtrennt 
(keine Stabilisierung der rechten Femur-Tibia-Gelenke 
mehr), weicht also die Stellung der Iinken Femur- 
Tibia-Gelenke wesentlich st/~rker yore Sollwert ab 
als bei intakten Tieren. Fli  wird also grSBer als 
bei intakten Tieren, es nehme die GrSBe K 5 �9 G .  
sin ~ an (K~ ~ Ka). D s wird also bei Tieren, deren 
rechte Receptorsehnen durchtrennt sind, beim Win- 
kel ~-r162 

Kop K 5 �9 G" s in  
DZ--IKz.  G.cos~ ] +IK2.G cosa] (15) 

(reehte Reeeptorsehnen durehtrenut). 

Die Drehtendenz D~ der Gh (15) ist bei gleichem 
Winkel ~ gr5Ber als die der Gh (12), was mit  den Ver- 
suehen iibereinstimmt (Abb. 40). K~ ist ja grSBer als 
K a und Kop so grog wie K a -G .B in500  . Wird G i n  
Gh (15) erhSht, wird der erste Brueh kleiner, der 
zweite behiilt seinen Wert. D 8 wird also kleiner als 
bei gleichartig operierten unbelasteten Tieren. Diese 
Tatsache ging auch aus den Experimenten hervor. 
])as Minimalmodell kann also aueh das Verhalten der 
Tiere nach den Operationen besehreiben. 

Die im Minimalmodell vorhandenen Konstanteu 
konnten nicht best immt werden, da nicht gen/igend 
voneinander unabh/~ngige Gleichungen zur Verftigung 
standen. Deshalb kann eine quanti tat ive Beschrei- 
bung noeh nicht gegeben werden. 

Kop  K 4 . G" s in  

D s =  IK2" G" cos~] + i K~2 -G-cos ~1 (14) 
(linke Receptorsehnen durehtrennt). 

I m  Gegensatz zu Gh (12) lhBt G sich hier nur im zwei- 
ten Teilbrueh kiirzen. Wir4 also das KSrpergewieht 
erhSht, wire[ der Betrag des ersten Teilbruehes in 
G1. (14) kleiner, der zweite beh/ilt seinen Wert. Setzt 
man D s ~ 0 (Gleichgewichtslage), wird der Winkel 
bei belasteten Tieren kleiner als bei unbelasteten, 
gleichartig operierten Tieren. Gerade diese Tatsache 
wurde experimentell gefuuden (Abb. 45 und 46). 
Wird umgekehrt  die der Lauffl/~che parallele Kra f t  
verringert, vergr5Bert sich der Betrag des ersten 
Bruches in G1. {14), der zweite bleibt gleich. Damit  
versehiebt sich die Nullage yon D S auf einen gr5Beren 

G. Diskussion 
In  der Literatur  sind einige Ergebnisse zu linden, 

die dem hier aufgestellten 1V[inimalmodell zu wider- 
sprechen scheinen. So schloi] J.  SCHNEIDER (1961) aus 
ihren Versuchen, daB der Laufwinkel (Winkel zwi- 
schen.Laufrichtung und Fallinie) bei Stabheuschrecken 
yon der Hangneigung abh/ingig ist. Die Tiere muflten 
Kegel verschiedener Hangneigung besteigen. Aus den 
Abbildungen geht hervor, dab die Tiere im Mittel 
ungef~hr senkrecht nach oben oder unten laufen. Je  
flacher der Anstieg, desto mehr weicht die Laufrich- 
tung einzelner Tiere vom i~ittelwert ab. SCHNE~D]~ 
deutet  die yon der Fallinie abweichenden Werte als 
geomenotaktische L/~ufe, w/~hrend sic genau so gut 
als durch MeBungenauigkeiten bedingte Abweichungen 
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yon einer negativen bzw. positiven Geotaxis zu er- 
klaren sind. Nach Abschnitt F 3 dieser Arbeit wei- 
ehen Stabheuschrecken auf einer 450 geneigten Fliche 
zum Tell fiber 90 o von einem einmal eingeschlagenen 
Kurs ab. Der Schlub, der in der erwahnten Arbeit 
gezogen wurde, ist mit Sicherheit nur mSglieh, wenn 
sich auch der Mittelwert iindert. Die yon SCHNeIDeR 
erhaltenen Ergebnisse sind auf Grund des obigen 
Minimalmodelles geradezu zu fordern. Wird n~mlich G 
kleiner, verringern sich auch G. sin ~ und G. cos g. Gleich- 
bleibende absolute Fehler in der Messung yon G �9 sin 
und G �9 cos :( mfissen den Fehler bei der Quotienten- 
bildung mit kleiner werdendem G stark vergrSbern. 
Das heibt bei geringerem G (oder besser der der Lauf- 
fliche parallelen Kraft) werden die Abweichungen 
vom Sollwert grSber. Es entsteht eine grSbere Streu- 
ung. Tiere, die wghrend ihres Laufes von einem flaehen 
auf einen steileren Kegel kommen, i~ndern teilweise 
ihre Laufriehtung. Auch das ist nach den obigen Aus- 
ffihrungen zu erwarten. 

YAGI (1928) arbeitete mit einer ~hnlichen Appa- 
ratur wie sie in Abschnitt F 1 dieser Arbeit verwendet 
wurde. Er verinderte al]erdings nicht den Winkel 7, 
sondern die Liehtintensiti~t. Seine Ergebnisse bei 
7 = 90 o sind angenahert darzustellen durch die Formel : 

tg~  ---- K z . l g I  

(:r wie in dieser Arbeit verwendet, I = Lichtintensitiit, 
K L = Proportionalititsfaktor). Oder: 

sin 
- -  g L .  lg I .  

COS 

Da 7---- 900 ist, ist cos ~----sin ( 9 0 ~  sin ft. Da- 
mit ergibt sich: 

sia 
sin fl --  KL" lg I .  

Auf das vorliegende Problem angewandt, bedeutet 
das, da~ sowohl die durch die Schwerkraft als aueh die 
dureh das Licht ausgelSste Drehtendenz bei kon- 
stanter Lichtintensitit  vom Sinus des Reizwinkels 
abhingig sind. Die Gleiehung ist jedoch nicht ein- 
deutig. Erstens ist nieht sieher, ob die Drehtendenz 
zum Licht hin vom Logarithmus der Lichtintensitit  
abh~ngig ist, zweitens ob diese Drehtendenz propor- 
tional zu sin fl ist. Deshalb brauehen diese Ergebnisse 
nicht gegen das oben aufgestellte MSnimalmodell zu 
spreehen. 

Selbst wenn man annimmt, dab die Drehtendenz 
zum Licht hin vom Logarithmus der Lichtintensit~t 
und yon sin fl abhingig ist, wire zu prfifen, ob sich die 
von YAC~ angegebenen Mebwerte nicht auch durch 
das hier aufgestellte Minimalmodell darstellen lassen. 
Wird die yon YAGI gegebene Darstellung den Meb- 
werten gereehter als das Minimalmodell, dann mfibte 

lgI .  sinfl ffir alle ~r ungefi~hr konstant sein, 
sin 

w~hrend sieh lg I -  sin fl starker veriinderte. In Ta- 
tg cr 

belle 1 sind die beiden Ausdrficke ffir alle Mebwerte 
von YAGI erreehnet worden. Die Werte f fir die Licht- 
inten~sit~t 1,2 fallen bei beiden Darstellungsarten 

heraus und auberdem lgI .  sinfl :[fir I = 1 7 , 0 .  Bei 
tg 

den eigenen Messungen stellte sieh heraus, dab bei 
Wiederholung eines Versuches Abweiehungen der 
Mittelwerte bis 4 ~ vorkamen. Setzt man deshalb bei 

Tabelle 
MeBwerte nach YAGI Deutungen 

Licht in tens i t~ t  
( / ) footcandle  

1,2 
1,7 
2,9 
4,7 
8,6 

17,0 

880 20 
73 o 17 o 
640 26 o 
540 36 o 
44 o 46 o 
350 55 o 

]g I -  sin fl lg I ,  sin fl 
tan ~ r  sin a 

2,22 2,50 
0,71 0,74 
0,84 0,94 
0,77 0,94 
0,62 0,89 
0,49 0,86 

I ~ 1 7 , 0  start ~ z 5 5  ~ ~ z 5 1  ~ so erhilt  man ffir 

lgl .s infl  0,63, ffir lgI.sinfl  0,99. Beide Deutungen 
tg ~ sin 

sind also nach den Messungen yon u gleich wahr- 
scheinlich. Damit ist der Aussagewert der Messungen 
geringer geworden. Gleichgfiltig ob man annimmt, die 
Drehtendenz hiinge nicht genau yore Logarithmus der 
Lichtintensit~t und yon sin fl ab, oder ob man an- 
nimmt, der eine Mebwert yon 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. Es soll nun unter- 
sucht werden, inwieweit diese Voraussetzungen zu- 
treffend sind. 

1. Die zentralnervSsen Repriisentationen der Kraft  
in Richtung der Querachse, _Fli und Fre, sind propor- 
tional zu dieser Kraft :  Eine Kraft  in Richtung der 
Queraehse streckt die Femur-Tibia-Gelenke der einen 
Seite und beugt die der anderen Seite. Das femorale 
Chordotonalorgan mibt jeweils diese Bewegungen. 
Die Auslenkung des Tibia-Tarsus-Gelenkes ist bei 
Streckung der Femur-Tibia-Gelenke in normaler KSr- 
perhaltung proportional zur auslenkenden Kraft. Da 
diese Abweichung proportional zu einer Kraft  in 
Riehtung der Querachse ist, ist es wahrscheinlich, dab 
die auslenkende Kraft  im Zentralnervensystem durch 
eine ihr proportionale GrSi~e reprisentiert wird. Eine 
nicht lineare Reprisentation ist jedoch nicht auszu- 
sehlieben. 

Messungen der Belastbarkeit der Femur-Tibia- 
Gelenke beim Beugen konnten nicht ausgeffihrt werden. 
Da die yon der Muskulatur erzeugte Kraft  nicht pro- 
portional der Dehnung des Chordotonalorganes ist 
und die mechanisehe l~bertragung der Tibiabewegung 
auf das Chordotonalorgan die Abweichungen von 
einer linearen Funktion noch verstgrkt, ist anzuneh- 
men, dab in diesem l~egelkreis die StellgrSbe keine 
lineare Funktion der Regelabweichung ist. Es kSnnte 
aber sein, dab bei nur geringer Beugung der Femur- 
Tibia-Gelenke, wie es ja in den meisten Versuehen in 
Kapitel F der Fall ist, angenihert  Proportionalitiit 
zwischen Beugungsgrad und seiner Repri~sentation 
im Zentralnervensystem herrscht. 

2. Die zentralnervSse Repriisentation der Kraft  
in Richtung der Li~ngsachse ist proportional zu dieser 
Kraft :  Diese Kraft  bewegt die Beine im Subeoxal- 
gelenk. Da zwischen auslenkender Kraft  und Aus- 
lenkung ungefi~hr Proportionalit i t  herrscht, ist es 
wahrscheinlich, dab die Reprisentation der auslenken~ 
den Kraft  proportional zur GrSbe dieser Kraft  ist. 
Eine andere Beziehung zwischen der Kraft  und ihrer 
Reprisentation kann jedoch nicht ausgesehlossen 
werden. 

Gleichgiiltig, ob die eben diskutierten Voraussetzungen 
zutreffend sind oder nicht, ist zu fordern, dab sich die 
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mSglicherweise komplizierten Funktionszusammenh/inge im 
Tier mathematisch auf das Minimalmodell vereinfachen lassen. 
Dazu ein Beispiel: Die zentralnervOsen Repri~sentationen seien 
logarithmische Funktionen der betreffenden Kri~fte. Unter 
der Voraussetzung, dab es sich beide Male um dieselbe 
logarithmische Funktion handelt, w~re dann die Repr/isen- 
ration der Kraft in Richtung der Querachse dlog (K 1 �9 G �9 sin u) 
und die zentralnerv6se Representation der Kraft in Richtung 
der L~ngsachse dlog (K~ - G - cos ~). Bei der Bildung von D S 
miil~ten die beiden Repr/isentationen subtrahiert und zur 
Differenz der Numerus gebildet werdeu. 

Die Messungen beschrSnken sich auf einen be- 
grenzten  Winkelbereich.  Die MeBgenauigkeit betrug 
• 5 ~ und  das Minimalmodell  stellt das Verhal ten des 
Tieres in  den Versuchen nur  qua l i t a t iv  dar. Es k6nnte  
also sein, dab  das Modell das Verhal ten des Tieres 
q u a n t i t a t i v  n icht  riehtig wiedergibt.  Selbst wenn sich 
die K o n s t a n t e n  h/~tten bes t immen lassen und  dami t  
sieher wKre, dab das Minimalmodell  das Verhal ten 
des Tieres auch q u a n t i t a t i v  riehtig darstell t ,  k6nnte  
n ieht  ausgeschlossen werden, dab es innerha]b des 
vermessenen Winkelbereiehes und  innerha lb  der MeB- 
genauigkei t  eine N/iherungsfunkt ion darstel l t  und  
auBerhalb dieses Bereiehes seine Gfiltigkeit verhert .  
Deshalb ist selbst der SchluB auf die formalen Zu- 
sammenhKnge bei der Bi ldung der vom stat ischen 
Lageappara t  erzeugten Drehtendenz nur  mi t  Vorbe- 
hal t  zu ziehen. Man k a n n  also mi t  Sicherheit 
nu r  sagen: I n n e r h a l b  des  v e r m e s s e n e n  W i n k e l b e r e i c h e s  

u n d  i m  R a h m e n  de r  M e / J g e n a u i g k e i t  v e r h a l t e n  8 ich  d i e  

T i e r e  q u a l i t a t i v  so, w i e  w e n n  bei  i h n e n  d i e  D r e h t e n d e n z  
D~, a u /  d i e  i n  A b s c h n i t t  F 4 gesch i lder te  W e i s e  gebi lde t  

w i i r d e .  
Obwohl die Stabheuschreeken ohne Lichteinflu$ 

nu r  sehr selten Laufwinkel  oder Ruhes te l lungen 
wShlten, die wesentl ich yon r162 ~ 0 ~ oder ~ = 180 o ver- 
sehieden sind, soll im folgenden diskut ier t  werden, ob 
das Minimalmodel l  wenigstens theoretisch die MSg- 
l ichkeit  bietet,  die Stabilit/~tsstellung beliebig zu ver- 
sehieben. 

Die negat ive  Geotaxis eines Tieres 1/iBt sich als 
Regelkreis auffassen. Weieht  der Winkel  ~ (die Regel- 
grSBe) yon 0 ~ ab, t r i t t  eine Drehtendenz (Stellgr6Be) 
auf, die das Tier wieder in die ursprfingliche Lage 
zur/iekffihrt. Soll eine yon ~ -  0 ~ verschiedene Stel- 
lung e ingenommen werden, muS sich ein Drehkom- 
mando  dem nach  ~ = 0 ~ h ins t rebenden  Regelvorgang 
entgegenstemmen.  Regeltechniseh ausgedrfickt:  Der 
Repr/ isentat ion der Stellgr6Be im Zent ra lnervensys tem 
wird eine FfihrungsgrSBe iiberlagert.  

Wie JANDER (1957) naehweisen konnte ,  liegt bei 
Ameisen auch bei ver/~ndertem Sollwert die Labili-  
t / i tsstellung immer  gegeniiber der Stabili t / i tsstellung. 
1V[ITTELSTAEDT (1961) erw/ihnt drei Wirkungsgeffige, 
die diese Bedingung erffillen: 

Das erste, die ,,Daphnia-L6sung", scheidet aus, da sie 
nur fiir bewegliche Sinnesorgane gilt. Beim zweiten liefert 
das Sinnesorgan den Winkel u nicht als Winkelfunktion, 
sondern im BogenmaB. Die Repr/isentation der Stellgr6Be 
ist also proportional zur StellgrSBe. Zu diesem WinkelmaB 
wird die FiihrungsgrSBe, ebenfalls im BogenmaB, addiert 
und yon der Summe der Sinus gebildet. Die Drehtendenz ist 
proportional zu diesem Sinus. Nennt man den Winkel, um 
den die Stabilit/~tsstellung verschoben werden soll (die F/ih- 
rungsgr5Be) w, ist die Drehtendenz 

D s =  p �9 sin(~ ~- w) 

(p = Proportionalitgtsfaktor). Daa  und w verschiedenes Vor- 
zeichen haben, ist D s dann gleich Null, wenn a entweder gleich 
w oder gleich 180~ w ist. Der Wert e = w ist stabil, der Wert 
e----180~ ist labil. 

MXTTELSTAEDT erw~hnt noch eine dritte MSglichkeit, die 
Bikomponentenmodulation: ,,Nach ihr wird die Abweichung 
yon der Grundstellung durch einen MeBvorgang oder dureh 
einen zentralen Reehenvorgang 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- 
st/s yon etwa 90 o die eine null ist, w~hrend die andere ihr 
Maximum durchl/iuft und umgekehrt. Das Drehkommando 
wird - -  durch einen zentralen Rechenvorgang - -  ebenfalls 
in eine Sinus- und eine Kosinuskomponente aufgespalten, ffir 
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 zugeffihrt, 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 gebr/iuchlichen Bezeictmungen) : 

D s = k  1 �9 sin w .  g c �9 cos(K e �9 a) -k k2" cos w .  K s �9 sin(K e �9 ~) 

(kx, ks, Kc, Ks ,  K e sind Konstanten). MITTELSTAEDT nimmt 
an, dab k 1, k2 und K e mindestens im Gleichgewichtszustand 
gleich eins sind. Das Wirkungsgeffige vereinfacht sich dann zu : 

D~,= K c �9 sin w. cos ~ q- K s �9 cos w. sin a. 

Ist DZ~ 0, sind fiir jedes w zwei Winkel ~ mSglich, n~mlich 
und ~-b 1800 (Stabilit/its- und Labilitiitsstellung). Der vom 
Tier menotaktisch eingehaltene Winkel a ist allerdings nur dann 
gleich w, werm K c =  K s ist. Dann 1/iBt sich das Funktions- 
schema vereinfaehen zu 

DS---- K c �9 sin (co-t- w). 

Sind diese Wirkungsgeffige mi t  den Ergebnissen 
bei Stabheuschrecken vere inbar  ? Das zweite gilt nur ,  
wenn ~ direkt  und  nicht  in  Fo rm yon Winkel funk-  
t ionen wie bei Stabheusehrecken gemessen wird. Die 
Bikomponentenmodula t ion ,  wenigstens so, wie sie hier 
dargestel l t  wurde, p a s t  ebenfalls n icht  zu den Ergeb- 
nissen. Nach einer Operat ion am Kosinusgeber  dtirfte 
sich n~mhch der Winkel  :r beim Sollwert Null  n ieh t  
/indern. AuBerdem diirfte mi t  den bei Stabheu- 
sehrecken verwendeten Sinus- und  Kosinusgebern der 
Winkel  ~ n ieht  unabh/ ingig vom K6rpergewicht  sein. 

MITTELSTAEDT erw/~hnt jedoeh ausdrficklich, dab 
die Kennhn ie  der K o m p o n e n t e n  in  seiner Bikompo- 
nen tenmodu la t ion  in  gewissen Grenzen vari ieren daft.  
Setzt m a n  deshalb s t a t t  der S inusfunkt ion  die in  

. . . .  sin 
dieser Arbel t  abgeleltete F u n k t l o n  cos] (Sinus Be- L 
t rag des Kosinus) und  s tar t  der Kos inus funk t ion  die 

COS 
F u n k t i o n  isin] , so erh/ilt m a n  in der vereinfaehten 

Form : 
sin w cos ~ cos w sin r162 

D z : K e ' ] c o s w l  [sinai + K s "  lsinwi" ]cos~l. (16) 

I s t  D s = 0, gilt:  

tgzr i tg~[  Kc . t g w . ] t g w l  
~ - -  K8 

Die Gleichung liefert fiir jeden Wer t  von w zwei 
Werte  von ~, n/~mlich ~ und  ~ • 180 ~ yon denen der 
eine die Stabiliti~tsstellung u n d  der andere die Labili- 

sin w 
t/ i tsstellungr epr/~sentiert. I s t  w = 0 ,  wird i eoswl und  

COS W 
dami t  das erste P roduk t  in G1. (16) zu Null. isinw[ 

wird mathemat i sch  unendlich,  im Organismus n i m m t  
es aber  wohl einen endlichen, sehr groBen Wer t  an.  
I s t  Ks sehr "klein, vereinfacht  sich im 0rgan i smus  bei 
w = 0  die G1. (16) in die G1. (5b). Die Bikomponenten-  
modula t ion  ist also mi t  den Ergebnissen bei Stab-  
heuschrecken vereinbar.  
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AuBer den Mittelstaedtschen Wirkungsgeftigen zur 
Erklgrung einer gleichsinnigen Verschiebung yon 
Stabilitgtsstellung und Labilitgtsstellung ist vor allem 
die Kompensationstheorie yon JANDER (1957) ZU 
nennen. Dort  wird auger dem die Stabilitgtsstellung 
versehiebenden Drehkommando (Fiihrungsgr6fte) ein 
zweites Kommando (Gegenkommando) gefordert, das 
die Labilitgtsstellung versehiebt. Drehkommando und 
Gegenkommando haben denselben Betrag, aber ver- 
schiedenes Vorzeiehen und werden im Zentralnerven- 
system additiv dem zur Grundorientierung hinstre- 
benden Regelvorgang iiberlagert. MITTELSTAEDT weist 
darauf hin, daft die beiden GrSgen nieht gleiehzeitig 
demselben Regelvorgang additiv iiberlagert werden 
kSnnen, ohne sieh gegenseitig aufzuheben. Es mug 
sieh aber nieht um zwei getrennte FfihrungsgrSgen 
handeIn. Es geniigt eine F/ihrungsgrSge, wenn deren 
Vorzeiehen yon der Stellung des Tieres abhgngig ist. 
Is t  die Ffihrungsgr6fte in der Stellung ,,Kopf naeh 
oben" positiv, in der Stdlung ,,Kopf naeh unten" 
negativ, versehieben sich sowohl Stabilitgts- wie Labi- 
litgtsstellung nach reehts. I s t  sie in der Stellung 
,,Kopf nach oben" negativ, in der Stellung ,,Kopf naeh 
unten" aber positiv, werden Stabilitgts- und Labili- 
tgtsstellung naeh links verschoben. Dazu ist aber not- 
wendig, dab das Tier ein Sinnesorgan besitzt, das bei 
der Kopf-naeh-oben-Stellung das Vorzeiehen plus und 
bei der Kopf-naeh-unten-Stellung das Vorzeiehen 
minus gibt. Ein solehes Sinnesorgan ist ein Sehwere- 
sinnesorgan, dessen Erregung eine Funktion yon cos 
ist. Das Vorzeichen der FiihrungsgrSge wiirde also 
nieht nur yon der Riehtung, in der die Stabilitgts- 
stellung versehoben werden sell, sondern aueh veto 
Vorzeichen yon cos ~ abhgngen. I s t  cos g positiv, 
wird die F/ihrungsgr6fte mit  ( + 1 )  multipliziert, ist 
cos ~ negativ, wird sie mit  ( - -1)  multipliziert. Die so 
erhMtene F/ihrungsgrSfie wird dem zur Grundorien- 
tierung hinstrebenden Regelvorgang additiv fiber- 
lagert. Durch diesen Vorgang k6nnte die Stabilitgts- 
stellung allerdings nur im Bereieh yon - - 9 0  o bis 
-t-900 versehoben werden. Stabile Stellungen, die 
mehr als 900 yon der Grundorientierung abweichen, 
w/~ren unm6glich. Nun hat  aber JA~D~R (1957) wahr- 
scheinlieh gemacht, dag stabile Stellungen mit  dem 
Kopf nach unten bei Ameisen nieht stumpfwinklige 
Abweichungen yon einer negativen Geotaxis, sondern 
spitzwinklige Abweiehungen yon einer positiven Gee- 
taxis darstellen. Aueh die Kompensationstheorie ist 
in der hier vorgelegten Form mit  den Ergebnissen bei 
Stabheusehreeken vereinbar. 

Bei Stabheusehreeken wird Ds aueh dann gleich 
Null, wenn nur der Zghler des Quotienten (die Sinus- 
komponente) gleich Null wird. Das k6nnte bei 
~ 0  ~ durch Aufsehaltung einer Fiihrungsgr6fte nur 
auf die Sinuskomponente entweder naeh der Bi- 
komponentenmodulation oder nach der Kompen- 
sationstheorie gesehehen. 

Bei einigen WasserkKferlarven seheint die Dreh- 
tendenz zum Lieht hin ungefghr proportional zu sin fl zu 
sein (Sc~6~]~ 1962). Sell die Stabilitgtstellung ver- 
schoben werden, wird offensiehtlich eine konstante 
Ffihrungsgr6fte zusinfl addiert ,das heiftt die Sinuskurve 
verlagert  sich in Richtung der Ordinate. :Die Labiti- 
tgtsstellung liegt bei ver/indertem Sollwert allerdings 
nicht mehr gegen/iber der Stabilitgtsstellung. Das 
System garantiert  stabile Stellungen, die fast  900 von 

der Grundorientierung abweichen. Ein ghnlieher 
Mechanismus, bei dem allerdings Ds proportional zu 
sin 

~cos ~i ist, w/~re aueh ffir die Schwereorientierung der 

Stabheuschrecke denkbar, da ja nieht sieher ist, ob 
die Tiere stabile Stellungen fiir ~ =  =t=90 ') einhalten 
k6nnen und ob bei Sollwerten ~q= 0 ~ die Labilit/its- 
stellung gegeniiber der Stabilit/~tsstellung liegt. 

Damit  ist gezeigt, daft es mindestens ffinf MSglieh- 
keiten gibt, wie bei Stabheusehreeken die Stabilitgts- 
stellung verschoben werden k6nnte. Ob das Tier 
/iberhaupt eine Stabilit/itsstellung anstrebt,  die von 
der positiv oder negativ geotaktischen Grundorien- 
tierung abweicht, und auf welche Weise dann die je- 
weilige Drehtendenz gebitdet wird, ist aus dem bisher 
gewonnenen Versuchsmaterial nicht zu entnehmen. 

Es ist vorerst fraglich, ob das in dieser Arbeit auf- 
gestellte Minimalmodel[ auf Vorggnge bei anderen 
Tieren angewendet werden kann. Bei Wirbeltieren 
finder es mit  groger Wahrseheinliehkeit keine An- 
wendung, da dort ~ yon der Fallbesehleunigung ab- 
hgngig ist und die Drehtendenz offensichtlieh propor- 
tional zu sin ~ ist. Wie weit es fiir andere Insekten 
Gflt igkeit  hat,  lgf~t sich noeh nieht entseheiden. M6g- 
lieherweise ist es bei solchen Insekten verwirklieht, 
deren Laufriehtungen unabhgngig yon der Hang- 
neigung sind (Metageotaxis, a a ~ D ~  1964). 

Ffir die in Abschnitt  F 1 gesehilderten, vom Lieht 
abgewandten Tierstellungen (a2) ]ggt sich bis jetzt 
noch keine Erklgrung linden. Da sie in den Messungen 
far quanti tat ive Betrachtungen zu selten auftraten, 
kann man noch nicht feststellen, ob sie mit  dem Mini- 
malmodell vereinbar sind oder ob sie vielleieht einem 
andersartigen Orientierungsmeehanismus ihre Exi- 
stenz verdanken. 

Mit diesen Untersuchungen sind nun auch bei 
Stabheusehrecken inehrere unabhgngig voneinander 
arbeitende Sinnesorgantypen gefunden worden, die 
gemeinsam an der Erkennung der Schwerkraftrich- 
tung arbeiten. Die Besonderheit dabei ist, daft beide 
Reeeptortypen die Bewegungen desselben schweren 
K6rpers messen und dag die betreffenden K5rper- 
geIenke dauernd bewegt werden. Die in Frage kom- 
menden Receptoren sind normale Proprioreceptoren, 
deren Hauptaufgabe nicht in der Wahrnehmung der 
Schwerkraftriehtung zu suchen ist. 
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Coulfignal, Louis: Kybernetisehe Grundbegrifle. ~bers. 
YOn SIGRID W. FI~AI~K. (Kybernet ik  u. Information.)  Baden- 
Baden:  Agis-Vlg. 1962. 88 S. DM9.60. 

In der Buehreihe , ,Kybernet ik und  Informat ion" liegt uns 
je tzt  yon Lours  COUFFIGNAL, dem Mitbegrfinder der Asso- 
ciation Internat ionale  de Cybern6tique - -  der In ternat ionalen 
Kybernetischert  Gesellschaft mi t  Sitz in Namur  (Belgien) 
die l~bersetzung seiner Sehrift fiber die Grundbegriffe der 
Kyberne t ik  (Louis  COV~'FIGNAL: ~berse tzung der Original- 
ausgabe ,,Les Notions de Base",  Gauthier-Villars Editeur,  
Paris, von SIGRID W. FRANK) vor. Mit dieser Ver6ffentliehung 
waadte  er sieh 10 Jahr r  naeh dem Erscheinen der ,,Cyber- 
net ics" von N o g ~ g T  W1ESER, der hier (1948) den wissen- 
schaftl iehen Gesamtbereich der Theorie der Steuerung und der 
Kommunika t ion  bei Maschine und  Menseh als Kybernet ik  
(naeh dem grieehischen kybernetes = Lotse) einffihrt, an  ein 
gr61~eres Publikum, um die wichtigsten Begriffe dieser neuen 
Grundlagenwissenschaft zu kli~ren. - -  So besch/iftigt sich 
COUFFmNAL in vorliegender Schrift  zuni~chst mit  der 10j~hrigen 
Weiterentwieklung dieser noeh jungen Wissensehaft,  den 
Publ ikat ionen WIEnErs und  den Ergebnissen der mathe-  
mat isehen Informationstheorie  von C. SH~-'~o~', D. GABOg 
und  L. BRILLOUIN. Das Bestehen der versehiedenen Kom- 
munikationsmSglichkeiten zwischen dem Mensehen und  seiner 
Umwelt  ffihreIt den Kybernet iker  zu einer Analyse der menseh- 
lichen Handlungen.  Sie sind - -  wie CO~:FFmNAL klar heraus- 
stellt  - -  nur  dann  sinnvoll zu nennen,  wenn sie ein Ziel auf- 
weisen und ein Programm, dieses Ziel zu erreiehen, und  wenn 
auf Grund yon Programm und Ziel anf vernfinftige Weise ein 
EntschluB zu handeln  gefaBt werden kann.  Anf Grund teil- 
weise unvorhersehbarer  Reakt ionen der Umwelt  anf unsere 
Aktionen ergibt  sich die Notwendigkeit,  unser Handlungs- 
programm entspreehend veri~ndern, steuern und regeln zn 
kSnnen. Solehe Steuerungs- und  Regelungsprozesse sind uns 
jedoch nur  dann  m6glieh, wenn wir fiber den Zustand der 
AuBenwelt gen~ue Informat ion besitzeu. - -  Dieser ffir die 
Kyberne t ik  wichtige Schliisselbegriff der Informat ion  bildet 
den weiteren Untersuchungsgegenstand der Schrift CovE- 
FIONALS. Die Bedeutung und  die S t ruk tur  der Informat ion 
und  die Definition verschiedener Informationskategorien 
stehen hier im Mit te lpunkt ;  Begriffe wie Gedi~chtnis, Vor ~ 
stellung und  BewuBtseinprozesse werden yore S tandpunk t  
des Kybernet ikers  aus beleuchtet  und  durch Beispiele er- 
lgutert .  - -  Dies ffihrt  COUSFm~AI~ zur Annahme und zum 
Beweis der These , ,Kybernet ik ist die Xuns t ,  die Aktionen 
wirksam zu machen".  Das Ziel einer Handlnng  wird als ,,vor- 
gesehene Informat ion"  definiert, das Programm der Handlung  
als ein mit  den Begriffen der Nachr ichtenverarbei tung formu- 
lierbares Informationssystem, d .h .  also ein System vorge- 
sehener einzelner Informat ionen und  Regelungsprozesse. Der 
Veff. vers teht  schlieBlich unter  Kybernet ik  in einem we;teren 
Sinne ~ls NO~BE~T WrENEa ,,alles, was die Organisation einer 
Hand~ung ber i ihr t" .  In  dieser Eigenschaft  unterscheidet  sich 
die Kyberne t ik  dann  prinzipiell yon den Naturwissenschaften 
und  der Technik. Nach COUFFIa~AL geh6rt es zum Wesen 
der Technik, ,,das Handlungsprogramm zu kennen".  Es ist  
eine ,,symbolische Wiedergabe der zu leistenden materiellen 
Operat ionen".  Vorbereiten, Ausdenken und  Abschliel3en des 
Handlungsprogrammes dagegen sei Saehe der Kybernet ik .  - -  
Verschiedene, sieh je tz t  sehon abzeichnende Gebiete tier 
Kyberne t ik  kommen im ]~ahmen dieser Bet raeh tungen  zur 
Sprache. Der Verfasser sehl/~gt hier eine vorl/infige Klassi- 
fizierung vor, die jedoeh noch keineswegs ~usreieht, um ein 
ersch6pfendes Bild derjenigen Probleme aufzuzeigen, die mi t  
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kybernetischen Methoden er6rtert  werden k6nnen. - -  
COUFFIGNAL gliedert sie in eine , ,Kybernetik des subjektiven 
Mensehen", n~imlich eine Kyberne t ik  der BewuBtseinspro- 
zesse, der Neurophysiologie und Psychophysik, in eine , ,Kyber- 
net ik des gesellschaftliehen Menschen",  die sich Fragen 
zuwendet, die unter  den Problemkreis des sozialenVerhaltens, 
der Pitdagogik, Polit ik und Soziologie fallen und  bis in die 
Operationsforschung und  Spieltheorie reiehen, und  in eine 
, ,Kybernetik der informationsverarbei tenden Maschinen" Ms 
Wesen, die vom Mensehen konstruiert  wurden, um ihn bei der 
Ausfiihrung gewisser nlanueller oder intellektueller Operationen 
zu ersetzen. Ihre  Steuerung kann umni t te lbar  dureh den 
Mensehen - -  dureh e;n lest  eingegebenes Programm - -  er- 
folgen oder dureh , ,Sinnesorgane", d. h. Ger/~te zum direkten 
Informationsaustausch mit  der Umwelt.  Beispiele ffir die 
Anwendung solcher anpassungsf/ihigen Maschinen (die im 
wesentlichen nach dem Prinzip der Rfickkoppe]ung arbeiten) 
finden sich schon zahlreich in der technisehen Produkt ion und 
im Verkehrswesen. Gerade hier bei der Entwieklung der 
Automat ion in Teehnik und  Wirtsch~ft  ha t  die Kybernet ik  
die Aufgabe, mitzuhelfen, eines der wiehtigsten und dri~ngend- 
sten Probleme unserer Zeit zu 16sen. - -  Die yon COVF~'IGNAL 
eingeffihrten Grundbegriffe der Kybernet ik  werden in einer 
ausfiihrlichen l~bersieht zusammengestellt .  Sie ents tand als 
GemeinsehMtsarbeit  beim Internat ionalen KybernetikkongreB 
yon Namur  (1956) und beim Ztirieher Symposium (1957). - -  
Der Faehmann  wie auch der interessierte Laie sollte an  ihnen 
- -  und  d~mit  an tier hier rezensierten Sehrift - -  n ieht  vor- 
fibergehen und sieh mit  ihrem Verfasser um eine systernatische 
Erarbei tung der Grundlagen jener Wissenschaft  bemiihen, 
deren Begriffe heute schon zu den Schlagworten der Alltags- 
presse geh6ren, deren Bedeutung ffir die zukfinftige Entwick- 
lung jedoch nnbes t r i t t en  anerkannt  wird. 

R. GUNZENtIXUSER (Stut tgar t )  
Taschenbuch der Nachrichtenverarbeitung, Hrsg. yon 

K.  STEI-~BVCK. Berlin-G6ttingen-Heidelberg: Springer 1962. 
XVI,  1521 S. u. 1295Abb.  Geb. DM 98. - -  

Die Technik der  Nachrichtenverarbei tung,  deren wichtig- 
ste Anwendungsbereiche programmgesteuerte I lechenauto- 
maten  und  datenverarbei tende Systeme, weiterhin die 
Programmsteuerung yon Arbeitsmaschinen und  Verkehrs- 
netzen, aber auch das automatische Sortieren yon Belegen wie 
Briefen und  Schecks bilden, ist in einer rasch fortschreitenden 
Entwieklung begriffen. Eine gesehlossene Darstellung der 
Grundlagen und des gegenw~rtigen Standes der Technik dieses 
Fachgebietes fehlte bislang im deutschsprachigen Schrift tum. 
Durch das vorliegende, yon K. STEI~BVCE herausgegebene und  
durch die Mitarbeit  yon 47 Fachleuten ents tandene Taschen- 
buch der Nachr ichtenverarbei tung wird diese Lficke ge- 
schlossen. - -  Das Werk gibt in 13 Kapi te ln  einen AbriB des 
gesamten Gebietes der Nachrichtenverarbei tung.  Beginnend 
mit  einem ~berbl ick  fiber ihre geschichtliche Entwicklung und  
einer Zusammenstel lung und  pr~zisen Definition der in ihr  
gebr iuchl ichsten Termini  werden Nachriehtentheorie und 
Codierung, logische Algebra und  die Theorie der Sehaltnetz- 
werke sowie die Theorie elektrischer Sehaltvorgs behandelt .  
Ein  Kapitel  ist sowohl Bauelementen als auch Baugruppen 
nachriehtenverarbei tender  Systeme gewidmet. Des weiteren 
wird ausffihrlich auf Schaltkreise als die Grundeinheiten dieser 
Systeme eingegangen. Wesentlicher Bestandtei[  eines jeden 
nachr ichtenverarbei tenden Systems sind Speicher und  ins- 
besondere solehe zur Speicherung digital verseh]iisselter In- 
formation. Sie kommen hinsichtl ich physikaliseher Grund- 
lagen und  %echnischer Ausffihrungsformen eingehend zur 
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