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m i g h t  look l ike " b r a i n  w a v e s " ;  needless to say,  one 
migh t  prescr ibe  a priori a set of wan ted  values  for the  
~r and  de te rmine  a su i tab le  m a t r i x  A from (63) after-  
wards .  The ana logy  with  some bra in  funct ions 
( ry thms,  sleep, arousal  of a t t en t ion  2) is evident ,  bu t  
will  no t  be discussed here ; i t  should po in t  out,  though,  
in te res t ing  ways  in which this  control l ing device, in 
a d d i t i o n  to  those  prev ious ly  ana lyzed ,  migh t  be pu t  
in to  opera t ion .  

2. I n  conclusion,  we should like to  r e m a r k  t h a t  
m a n y  in te res t ing  p rob lems  rema in  open. W e  have,  for 
ins tance,  shown t h a t  i/ some condi t ions  on the ma-  
t r ices B o r / "  are satisfied,  then some types  of per iodic  
behav io r  occur ;  the  converse sbatements ,  a l though per-  
haps  of mere  academic  in te res t  and  no t  ve ry  re levan t  
for  our  purposes ,  offer a m a t h e m a t i c a l  challenge which 
is left  unso lved  here,  t h a t  of f inding necessary as well 
as suff icient  condi t ions  for special  types  of per iodic  
behav io r  to  occur.  

Other  aspects  we have  only  ment ioned  or ba re ly  
touched  upon.  Such are :  the  extens ion  to  cont inuous  
sys tems  of the  resul ts  r epo r t ed  here, wi th  possible 
app l i ca t ions  to  real is t ic  b ra in  models  [6]; a de ta i led  
discussion and  classif icat ion of r eve rbe ra t ion  types  and 
p roper t i e s  ; the  design of devices which m a y  best  secure, 
wi th  or  w i thou t  learning,  all the  proper t ies  requi red  

2 This idea is related to a model, the "Conceptron", pro- 
posed by Prof. V. BRnrrENBER(~ in a seminar in our group. 

here of the  matr ices  B a n d / ~ ;  a deeper  s t u d y  of the  
collective mot ions  defined in the  previous  sect ion and  
of the  re la t ions be tween the  two ensuing me thods  of 
descr ibing the evolut ion  of the  ne twork  ; and,  cer ta in ly ,  
several  o ther  problems which would  emerge f rom the  
app l ica t ion  of our methods  to  concrete instances.  To 
some of these shor tcomings  we hope to r e m e d y  in 
subsequent  works. 

We wish to express our sincere thanks to Dr. F. LAUR~ for 
many illuminating discussions; and to Prof. M. L~vy for his 
kind hospitality at the Laboratoire de Physique Th6orique, 
in Paris, where part of this research was made. 
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Zusammen/assung. Das femorale Chordotonalorgan adap- 
tiert nicht vollst~ndig. - -  Werden die femoralen Chordotonal- 
organe einer KSrperseite operativ dauernd gesparmt, weichen 
die Tiere auf einer senkrechten Lauffl~che in Richtung der in- 
takten KSrperseite yon der Senkrechten ab. - -  Der Regelkreis 
zur Sr des Femur-Tibia-Gelenkes kann auf unter- 
schiedliche Werte adaptieren. Daraus werden Riickschliisse 
auf die einzelnen Glieder des Regelkreises gezogen. - -  Eine 
Operationstechnik zur Verlegung des Ansatzes der Receptor- 
sehne des femoralen Chordotonalorganes yon der dorsalen auf 
die ventrale Seite des Femur-Tibia-Gelenkes wird beschrieben. 
Auf diese Weise operierte Tiere bewegen die Femur-Tibia- 
Gelenke w~hrend des Laufens nur, wenn die Tarsen einen 
Gegenstand beriihren. Sonst bleiben die Beine start ausge- 
streckt. Sind die Tiere dagegen in Ruhe, beugen sic das ope- 
rierte Bein in regelm~fligen Abst~nden. - -  Die Untersuchung 
der Tiere am Laufrad ergibt: Verhindert man das Riick- 
schwingen elnes Belnes, wird es beim Laufen nicht bewegt. 
Es erzeugt aber eine Kraft. Diese Kraft ist im intakten Bein 
gr613er als bei durchtrennter Receptorsehne und kleiner als bei 
dauernd gespanntem Chordotonalorgan. - -  Es wird ein Modell 
entwiekelt, das die Steuerung des FiihrungsgrSBengebers fiir 
die Bewegung eines Beines durch die bis jetzt bekaImten 
Afferenzen aus Beinreceptoren abbildet. 

A.  Problemstellung 
Die S tabheuschreeke  Carausius morosus k a n n  die 

S te l lung ihrer  Femur -T ib i a -Ge lenke  ~uBeren Einfli is-  
sen gegeni iber  wei tgehend k o n s t a n t  ha l t en  (WwHDL~R, 
1961, 1964 ; BXSSLER, 1965). Diese Eigensehaf t  i s t  der  

* Mit Unterstiitzung der Stiftung Volkswagenwerk. 

T~t igkei t  eines Regelkreises zuzusehreiben.  Der  dazu-  
geh5rige Regler  is t  ein P-Regler .  Als Ff ihler  d ien t  ein 
Chordotonalorgan,  das  die Ste l lung des Femur -T ib ia -  
Gelenkes miler. Das Chordotona lorgan  l iegt  dorsa l  an 
der  Basis  des Femur .  (Die re la t iven  Lagebezeiehnungen 
beziehen sich auf  das  senkrecht  vom KSrpe r  abs tehende  
Bein). Es  is t  mi t  dem Femur -T ib i a -Ge lenk  durch  eine 
cut ieulare  Sehne (Receptorsehne)  verbunden .  Diese 
en t sp r ing t  dorsa l  der  Drehaehse des Femur -T ib i a -  
Gelenkes an der  Tibia  (Abb. l ,  n~here Einze lhe i ten  bei 
B~SSLER, 1965). 

Der  genannte  Regelkreis  adap t i e r t ,  mindes tens  bei 
hSherer  Belastung,  l angsam aber  vollst~ndig.  Regel- 
technisch ausgedr i ick t :  Die StellgrS~e ist  n ieh t  nur  
eine F u n k t i o n  der  Regelabweichung,  sondern  auch der  
Zei t  sei t  Beginn der  Regelabweiehung.  Eine kons t an t e  
St6rgrSl~e wird also nach  einiger Zei t  immer  weniger 
korr ig ier t  (BXSSL]m, 1965). Bis j e t z t  i s t  n ieh t  gekl~rt ,  
ob dieses Adap t i e r en  auf einer Eigenschaf t  des Sinnes- 
organes oder  des Zen t ra lne rvensys tems  beruht .  Eine 
Kl~rung  dieser F rage  soil im ers ten  Tell  der  Arbe i t  
versucht  werden (Kapi te l  B). 

Re iz t  m a n  das  Chordotona lorgan  meehaniseh,  ent-  
fernt  sich die Tib ia  von ihrer  Ausgangsste l lung,  keh r t  
aber,  t ro tz  Dauerre izung,  auf  Grund  der  A d a p t a t i o n  
nach einiger Zeit  in ihre fri ihere Lage zuriick.  I n  der  
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Ausgangsstellung stand die Tibia be /a l len  bisherigen 
Versuehen senkrecht zum Femur.  Nun f~llt auf, dab 
die T/ere in natiirlicher I-Ialtung die Gelenke oft sehr 
lange gestreekt halten (z. B. in der Katalepsie), woraus 
sich die Frage ergibt, ob der Regelkreis auf unter- 
sehiedliche Werte adaptieren kann (Kapitel C). 

Nach SOHALL~R (unver6ffentlieht, zitiert nach 
W~NDL~,  1964) und WEN])LV, R (1964) wird ein Be/n, 
das sieh an einer relativ zum Tier unbeweglichen Platt-  
form festhalten kann, w~hrend des Laufens nieht be- 
wegt. Daraus folgt, dab w~hrend des Laufens die Ffih- 
rungsgrSBen der Regelkreise der einzelnen Beingelenke 
nicht auf Grund eines starren zentralnervSsen Pro- 
grammes ver~ndert werden, sondern dal~ dieses Pro- 
g ramm seinerseits van peripheren Afferenzen gesteuert 
wird. Die Art  und Weise dieser Beeinflussung sell im 
folgenden untersueht werden (Kapitel D und 
Kapitel  E). 

B. Das zeitliche Verhalten 
der das Chordotonalorgan verlassenden Signale 

Die Tatsaehe, dal~ die StellgrSBe be/ an- 
haltender Reizung des Chordotonalorganes zu 
Null wird (vollst~ndige Adaptat ion des Regel- 
kreises) kSnnte u.a.  an folgenden Eigensehaften 
der beteiligten Strukturen liegen: 

1. Das Chordotonalorgan adapt/err  vollst~n- 
d ig , / s t  also die al]einige oder fiberwiegende Ur- Abb. 
sache ffir das Adaptieren des Regelkreises. 

2. Das Chordotonalorgan arbeitet toniseh oder 
phasisch-tonLseh. Dann mul3 im Zentralnervensystem 
eine Instanz vorhanden sein, die fiir die Adaptat ion 
verantwortlich zu machen / s t .  

3. Das Chordotonalorgan enth~lt sowohl tonisehe 
als auch phasische Fasern. Als Ffihler im Regelkreis 
arbeiten aber nur die phasisehen. 

Eine Unterscheidung zwischen den MSgliehkeiten 
(1) auf der e/hen und (2) und (3) auf der anderen Seite 
/st auf Grund folgender Uberlegung mSglich: 

Wenn man annimmt,  dab das Chordotonalorgan 
vollst~ndig adapt/err  [MSgliehkeit (1)], /st die zuge- 
hSrige Afferenz wenige Minuten naeh Beginn eines 
Dauerreizes gleich Null, vSllig unabh~ngig davon, ob 
im einen Fall das Chordotonalorgan stark gespannt 
oder im anderen Fall vSllig entspannt /s t .  T/ere, deren 
Chordotonalorgane dauernd gespannt sind, dfirften 
sieh also in ihrem Verhalten nieht van solehen unter- 
seheiden, deren Chordotonalorgane dauernd entspannt  
sind. Treten aber Unterschiede im Verhalten auf, /st 
eine der MSgliehkeiten (2) oder (3) verwirklicht. 

Das Verhalten van  Tieren mit  entspanntem Chor- 
dotonalorgan /st sehon aus frfiheren Versuehen mit  
durchtrennten Receptorsehnen bekannt :  T/ere, be/ 
denen die Receptorsehnen einer KSrperseite durch- 
t rennt  sind, liefen auf einer senkreehten Flhche nieht 
senkrecht naeh oben v ie  intakte T/ere, sondern sie 
wiehen nach der operierten KSrperseite bin van der 
Senkrechten ab (Abb. 2). Eine auff~llige ~mderung in 
der Bewegungsweise der operierten Beine war nicht 
zu beobaehten, die Bewegungen erschienen gelegent- 
lieh nur etwas ,,fibertrieben" (B;(sSLER, 1965). 

Das Spannen des Chordotonalorganes wurde fol- 
gendermaBen durehgeffihrt: 
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])as mit CO 2 narkotisierte Tier wurde in e/hem Wachs- 
becken festgeschnallt und seine Beine mit physiologiseher 
KochsalzlSsung bedeckt. Die zu operierenden Be/he waren so 
befestigt, dab ihre kopfw~rtige Seite nach oben zeigte. Mit 
einem Skalpell wurde die Cu~icula wie in Abb. 1 durchge- 
schnitten. Die Muskulatur, die an dem herausgeschnittenen 
Cuticulastiickchen ansetzt (im wesentlichen Streclunuskulatur) 
wurde durchtrenn$, das Cuticulastiickchen nach links geklappt 
und mit einer l~adel in aufgeklapptem Zustand festgehalten. 
]:)ann wurde die Receptorsehne durchtrennt. Der zum Chordo- 
tonalorgan ffihrende Tell der Receptorsehne wurde nach links 
oben aus der Wunde herausgezogen und das Cuticulastiickchen 
wieder zugeklappt. Dadurch war die Receptorsehne lest ein- 
geklemmt, das Chordotonalorgan also dauernd gespannt. 

Die T/ere streckten das operierte Bein w~hrend des 
Laufens oft l~ngere Zeit unbeweglich naeh oben (etwa 
wie in Abb. 9). Je l~nger die Operation zuriicklag, 
desto mehr wurde das operierte Bein normal bewegt 
und nur noch gelegentlich nach oben gehalten. Van 

~ n  Schnillfd~:ung 5el 
a/organ Z_e~:loreehne der Opera/ion 

_ . 

~,~ ,,~ 
/toe, enter Beugersehne 

fe/'nu:, ~'bia 

1. Die Lage des femoralen Chordotonalorganes, schematisch 

der Zeit unmit telbar  naeh der Operation abgesehen, 
waren am operierten Bein oft rasehe Suehbewegungen 
zu beobachten. Beriihrten die Tarsen dabei den Baden, 
wurde das Bein mindestens einen Sehritt lang, oft auch 
l~nger, normal bewegt. 

Be/einigen Tieren wurden die Reeeptorsehnen e/net 
KSrperseite auf die geschilderte Weise festgelegt. Diese 
Stabheusehreeken wurden auf ihr Verhalten im 
Sehwerefeld untersucht.  

Wie in friiheren Experimenten (BXssL~R, 1965) waren die 
T/ere auf einer senkrechten Lauffl~che (50 • 70 em) frei beweg- 
lich. In 1,50 m Abstand yam Zentrum der Lauffl~ehe befand 
sich eine Dunkelkammerlampe mR dunkelgrtinem Licht. ])as 
Licht f/el senkreeht zur Lauffl~che ein. 

Die Ergebnisse der Untersuchungen zeigen die 
Abb. 3 und 4. In  den Abbildungen sind nut  T/ere auf- 
geffihrt, die auf der linken Seite operiert waren; die 
rechts operierten Tiere weichen um einen entspreehen. 
den Betrag nach links ab. Die Werte sind quanti ta t iv  
nur sehleeht reproduzierbar, weft sich die einzelnen 
Chordotonalorgane nieht im gleichen Spannungszu- 
stand befinden. Aber in allen Versuehen wiehen die 
Laufrichtungen der frisch operierten T/ere deutlieh in 
Richtung der intakten KSrperseite van der Senkrech- 
ten ab. Die Abweichung wird um so kleiner, je l~nger 
die Operation zurfickliegt. 

T/ere mit  entspannten und gespannten Chordotonal- 
organen unterseheiden sieh also auch naeh der Adap- 
tationszeit van einigen Minuten in zwei Punkten deut- 
lich voneinander: einmal in der Art  und Weise, v ie  
sic das operierte Bein bewegen, zum anderen in ihrem 
Verhalten im Schwerefeld. Damit  kann die MSglich- 
keit (1), dab das Chordotonalorgan rein phasiseh arbei- �9 
tet, ausgesehieden werden. Eine Entseheidung zwi- 
schen den MSgliehkeiten (2) und (3) kann nicht ge- 
troffen werden. 
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Abb. 2. Verteilung der Laufrichtungen auf senkrechter Lauf- 
flgche. Beleuchtung sehr schwach, senkrecht zur Lauffl~che. 
Tiere mit durchtrennten Receptorsehnen der linken Beine. 

40 Messungen (nach B)iSSLER, 1965) 

0 

Abb. 3. Verteilung der Laufrichtungen auf senkrechter Lauf- 
flgche. Beleuchtung sehr schwach, senkrecht zur Lauffl~che. 
Bei den Versuchstieren waren die Chordotonalorgane der linken 
Beine operativ gespannt. Begilm der Messungen 4 Std nach 

der Operation, 58 Messungen 

o 
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Abb. 4. Dieselben Tiere wie in Abb. 3, jedoch 4 Tage nach der 
Operation. 43 Messungen 

C. Die Adaptation des Reilelkreises 

Wenn die vollst~ndige Adaptation auf eine Eigen- 
schaft des Zentralnervensystems zurfickzuffihren ist, 
sind zun~chst zwei MSglichkeiten denkbar:  

29) Das ffir die Adaptation verantwortliche Glied 
(phasisches Glied, Ph) liegt vor der Einmiindungsstelle 
der FiihrungsgrSBe (Abb. 5). Durch das phasische Glied 
wiirde eine Meldung des Chordotonalorganes im Laufe 
einiger Minuten auf Null absinken. Der Einflu/~ der 
FfihrungsgrSBe auf die Muskulatur bliebe dagegen un- 
abh~ngig yon der Zeit. 

2b) Das phasische Glied liegt hinter der Einmfin- 
dungsstelle der FfihrungsgrSBe. Dabei wiirde auch die 
FfihrungsgrSl~e im Laufe der Zeit zu Null werden. Die 
Tiere k6nnten also eine Gelenkstellung, die v o n d e r  
Nullage abweicht, h6chstens einige Minuten aufrecht- 
erhalten. Nach der Adaptationszeit erhielte die Musku- 
latur immer gleichlautende Befehle. 

fqll 2~ 
,7~G 

Ti?/a- ~!  s~ulo/ur 

m/ellun# I- 

fShfun 7~#fb'~e 

0 Irmizb 
l ..J 

Abb. 5. Die mSglichen F~ille der Lage des phasischen Gliedes 
(Ph) im Regelkreis 

Das Wirkungsgefiige (2a) bildet formal den Regel- 
kreis aueh dann ab, wenn als Ffihler nur einige phasi- 
sehe Fasern des Chordotonalorganes arbeiten [MSg- 
liehkeit (3)]. 

Um eine Entseheidung zwisehen (2a) und (2b) zu 
treffen, mul] nach Verhaltensweisen gesueht werden, 
bei denen bestimmte Gelenkstellungen ls Zeit ein- 
gehalten werden. Is t  das Tier in der Lage, verschiedene 
solcher Stellungen zu w~hlen, kSnnte (2b) ausgeschie- 
den werden. 

Solehe Verhaltensweisen sind: 
a) Werden die Beine eines Tieres in Richtung der 

K6rperqueraehse belastet, werden sie etwas aus ihrer 
Ruhelage (Winkel zwischen Femur und Tibia etwa 90 ~ 
ausgelenkt. Der Grad der Auslenkung ist abh~ngig yon 
der Belastung (P-Regler) und von der Zeit seit Beginn 
der Belastung (Adaptation). Bei geringen Belastungen 
(ira Experiment 1 g und weniger) iinderte sieh die so- 
fort eingenommene Auslenkung auch bei ll/2stfindiger 
Beobachtungszeit nicht in mei3barer Weise (Bs 
1965). 

b) Die Tiere k6nnen eine gestreckte Stellung des 
Femur-Tibia-Gelenkes stundenlang aufrechterhalten, 
auch wenn in einer solchen Stellung die Tibia entgegen 
der Schwerkraft dauernd yon Muskeln gehalten werden 
muB. Solche Gelenkstellungen sind besonders in der 
Katalepsie zu beobaehten. Ein Tier in Katalepsie kann 
man z.B. so halten, dal3 die Vorderbeine horizontal 
liegen und ohne Unterstiitzung sind. Beschwert man 
dann eine Vordertibia mit  20--50 mg, wird zwar das 
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Gelenk unter  Umst~nden etwas gebeugt,  verharr t  aber 
s tundenlang in dieser Stellung. 

c) Reizt  man  das Chordotonalorgan meehaniseh, 
entfernt  sich die Tibia yon  ihrer Ausgangsstellung, 
kehrt  aber t rotz Dauerreizung auf Grund der Adapta-  
t ion nach einiger Zeit ha ihre friihere Lage zuriick. I n  
der Ausgangslage s tand die Tibia bei fast allen Tieren 
senkreeht zum Femur  (BXssLs, R, 1965). Bei drei Tieren 
(yon insgesamt 28) kehrte die Tibia aber in eine Stel- 
lung zurfick, die yon  der Stellung senkrecht  zum Femur  
versehieden war. Der  Winkel zwisehen 
Femur  und Tibia war dann  immer grSBer 
als 90 ~ 

d) U m  Ausgangslagen zu erhalten, die 
in der N~he der gestreckten Gelenkstel- 
lung liegen, sollte versucht werden, das 
Chordotonalorgan zu reizen, w~hrend sich 
das Tier in Katalepsie befand. 

Ein Tier in Katalepsie wurde auf einer 
Paraffinplatte in der Stellung von Abb. 6 fest- 
gesehnallt. Der Femur des linken Vorderbeines 
wurde vonder  Betrachterseite, also yon hinten 
her, aufpr~pariert, die Receptorsehne dureh- 
trennt und der zum Chordotonalorgan ziehende 
Teil in eine Klemme eingespannt. Diese war 
an einem Mikromanipulator befestigt. Die Sehwierigkeit der 
Untersuehungen lag vor allem darin, daft die Tiere in Kata- 
lepsie bleiben sollten und deshalb die Lage der beiden 
Vorderbeine nicht vergndert werden durfte. So muBten 
diese im Gegensatz zu frtiheren Experimenten vov hinten 
her aufprapariert werden. Da die Reeeptorsehne auf der kopf- 
wgrtigen Seite des Femur verl~uft, mul~te diese mit einem 
H~kehen unter der Streekersehne hindurch auf die Hinterseite 
des Femur gezogen werden. Mit einer Ausnahme blieben alle 
Tiere in Katalepsie, hielten also auch nach Beendigung der 
Operation die Tibia in gestreekter Lage. Meistens war das 
Gelenk allerdings nicht vSllig gestreekt (Winkel zwischen 
Femur und Tibia zwischen 140 und 180~ vermutlieh, well 
dureh die Operation ein kleiner Teil der Streckmuskulatur ent- 
fernt werden mufte. 

Ein typisches Verhalten bei Reizung des Chordo- 
tonalorganes dureh Ziehen an der Receptorsehne ist in 
Abb.  7 wiedergegeben. Es s t immt  mat den friiheren 
Ergebnissen iiberein, nur  kehrte die Tibia jetzt  ha eine 
Stellung zurtick, die yon  90 ~ (senkrecht naeh unten) 
verschieden war. Gelegentlich war das Femur-Tibia-  
Gelenk in der Ruhe  vollstgndig gestreekt. Zog man  
dann  die Receptorsehne etwas heraus, wartete einige 
Minuten (wegen der Adapta t ion)  und  schob dann  die 
Reeeptorsehne wieder naeh innen, bewegte sieh die 
Tibia naeh innen, kehrte aber naeh einiger Zeit wieder 
in die gestreekte Lage zurfick. 

Dami t  sind eine Reihe von Verhaltensweisen be- 
kannt ,  bei denen der Winkel  zwisehen Femur  und  Tibia 
1/~ngere Zeit kons tan t  gehalten wird. Es handel t  sich 
dabei aber nicht  immer um denselben Winkel. Daraus  
ergibt sich, dab der EinfluB der Fiihrangsgr6Be auf die 
Muskulatur  unabh~ngig v o n d e r  Zeit ist. Das phasisehe 
Glied liegt also entweder zwischen dem Chordotonal- 
organ und  der Einmiindungsstelle der FfihrungsgrSBe 
[M6gliehkeit (2a)] oder das Chordotonalorgan enth/~lt 
neben tonisehen, bzw. phasiseh-tonisehen Fasern auch 
rein phasische [MSgliehkeit (3)]. 

D. Versuche mit positiver Ri~c]clsoppelung 
I n  der Einlei tung wurde erw~hnt,  dal] die Fiihrungs- 

grSl~e des bier untersuchten Regelkreises w~hrend des 
Laufes wahrscheinlich nicht  auf Grund eines starren 
zentralnervSsen Programmes  ver~ndert  wird, sondern 
dab dieses P r o g r a m m  seinerseits yon peripheren Af- 

ferenzen gesteuert  wird. Um zu untersuchen,  ob dabei 
auch Afferenzen aus dem femoralen Chordotonalorgan 
beteiligt shad, geniigt es nicht,  das Sinnesorgan einfach 
auszuschalten. Man mtiBte vielmehr dafiir sorgen, dab 
falsehe Afferenzen abgegeben werden. Das ware z.B. 
der Fall, wenn der Ansatz der Reeeptorsehne v o n d e r  
dorsalen Seite des Femur-Tibia-Gelenkes auf die ven- 
trale verlegt wiirde. Dadurch  w~re gleichzeitig aus der 
negat iven Riickkopl~elung im Regelkreis zur Stabili- 
sierung des Femur-Tibia-Gelenkes eine positive Riick- 
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Abb. 6. Apparatur zur meehanisehen Reizung des Chordotonalorganes 

koppelung geworden. Geringe akt ive oder passive Be- 
wegungen miiBten durch  die positive Riiekkoppelung 
sofort verst/~rkt werden. 

Eine Stabheusehrecke wird mit CO~ n~rkotisiert, in einem 
Beeken festgeschnallt und mit physiologischer KoehsalzlSsung 
bedeekt. Die kopfw~rtfge Seite des zu operierenden Beines 
weist nach oben. Mit einer Rusierklinge wird etwa wie in 
Abb. 1 der Femur erSffnet (nur etwas weiter zur Ventralseite 
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Abb. 7. Abhiingigkeit der Tibiabewegung yon der Stellung der 
Reeeptorsehne (Reiz) und der Zeit. Beim Reiz bedeuteg 0 
die Stellung der Reeeptorsehne, bei der bei Bewegungen der 
Reeeptorsehne naeh innen keine Bewegung der Tibia, bei einer 
geringen Bewegung der Reeeptorsehne naeh auflen aber eine 
Bewegung der Tibia auftritt. Un~r  Tibiastellung wird der 

Winkel zwisehen Femur und 'ribie verstanden 

hin) und die Reeeptorsehne bei gestrecktem Femur-Tibia- 
Gelenk durchtrennt. Die Sehne der Beugemuskulatur der Tibia 
wird mit einem Mikron~nipulator etwas aus der Wunde hoch- 
gehoben und im distalen Teil mit Pinzette und Skalpell yon 
der anhaftenden Muskulatur befreit. Dann wird schr~ig vom 
distalen Ende des Femur her bis zu etwa einem Drittel in die 
bandfSrmige Sehne hineingeschnitten. Die durchtrennte Re- 
ceptorsehne wird durch den so gesehaffenen Spalt der Beuger- 
sehne gezogen und unter (ventral) der Beugersehne umgebogen. 
Die Beugersehne wird dann mit dem Mikromanipulator wieder 
in ihre ursprfingliche Lage zuriickgeftihrt, wobei darauf 

2b Kybernetik,  Band 4 
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geachtet wird, da6 die Receptorsehne umgebogen bleibt. Zum 
Schlu[~ wird die Wunde wieder verschlossen. 

Die meisten Tiere warren das operierte Bein ein bis zwei 
Stunden nach der Operation ab. Einige konnten mehrere Tage 
lang untersucht werden. In einem einzigen Fall waren Beob- 
achtungen fiber mehrere Monate hinweg m5glich. (Es handelte 
sich dabei um ein linkes Mittelbein). Bei diesem Tier war die 
Receptorsehne schlieBlich mit der Beugersehne verwachsen. 

Abb. 8. Operiertes Tier im freien Lauf. Das linke Vorderbein 
dieser Stabheusehrecke wurde auf die im Kapitel D 

besehriebene Art operiert 

Abb. 9. Operiertes Tier am Laufrad w/ihrend des Laufens. 
Operiert ist das linke Mittelbein. Man erkennt dort noch die 

Operationsnarbe 
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Abb. 10. Abhiingigkei$ der H/iufigkeit des Auftretens der spontanen 
Beugungen des operierten Beines eines ruhenden Tieres vom Gewicht. 
Die senkrechten Striche markieren den Beginn einer Beugungsphase. 
Am Pfeil wurde ein Gewicht yon ca. 20 mg mit Alleskleber an das 
distale Ende der Tibia geklebt. ]:)as Tier steht so, dab sein Rficken 

nach oben weist 

Die Abb. 8 und 9 zeigen operierte Tiere w/ihrend 
des Laufens. Das operierte Bein wird gestreekt ge- 
halten und nicht bewegt. Die operierten Vorderbeine 
werden meistens senkrecht in die It6he gestreckt. Bei 
Mittel- und Hinterbeinen ist dieses Verhalten nicht so 
deutlich zu erkennen. Meistens wird das Bein in den 

ersten Stunden naeh der Operation w/ihrend des Lau- 
fens auch in den basalen Gelenken rricht bewegt. Sp/iter 
sind oft geringe tastende, teilweise im Schrittrhythmus 
liegende Bewegungen im Coxa-Trochanter- und Sub- 
coxalgelenk zu beobachten. Bei diesen Bewegungen 
kommen die Tarsen manchmal mit dem Boden in Be- 
rfihrung. Daraufhin wird das Femur-Tibia-Gelenk ge- 
beugt. Beriihrt ein starr ausgestrecktes operiertes Bein 
einen fiber der Lauffl/iche befindlichen Gegenstand 
(etwa einen ttolzstab) mit den Tarsen, wird das be- 
treffende Femur-Tibia-Gelenk immer gebeugt. Beim 
n/~chsten Schritt wird der Gegenstand losgelassen und 
das Bein wieder unbeweglich und starr nach oben ge- 
halten. Manchmal folgen auf das Beugen zuerst ein 
oder zwei kurze Schritte bei gebeugtem Femur-Tibia- 
Gelenk, erst dann wird es wieder gestreckt. Es wurde 
hie beobachtet, dab das Femur-Tibia-Gelenk des ope- 
rierten Beines w/ihrend des Laufens gebeugt wurde, 
ohne daI3 vorher das betreffende Bein einen Gegen- 
stand berfihrt h/~tte. Die Meldung ,,Bein beriihrt einen 
Gegenstand" is t  also beim operierten Bein offensicht- 
lich die Voraussetzung ffir das Zustandekommen einer 
Beugung des Femur-Tibia-Gelenkes w/ihrend des 
Laufens. 

Bleibt das Tier stehen, h/~lt es das operierte Bein 
zun/~chst weiterhin starr ausgestreckt. Nach mehr oder 
weniger langer Zeit (ira allgemeinen zwischen 30 sec 
und 3 rain) wird das Femur-Tibia-Gelenk vollst~ndig 
gebeugt nnd nach etwa 5 sec wieder gestreckt. Die 
Bewegung ist am Beginn der Beugungsphase langsam, 
wird aber in kurzer Zeit sehr schnell. Die gesamte 
Beugungszeit liegt in der Gr61~enordnung yon nicht 
ganz 1 sec. W/ihrend des Streckens, das im ganzen lang- 
samer verli~uft als das Beugen, ist die Geschwindigkeit 
der Bewegung zun/ichst groB, fi~llt aber im letzten Tell 
rasch ab. 

Ruhenden Tieren wurden w/thrend der Untersu- 
chungen kleine, ca. 20 mg sehwere Gewichte an das 
distale Ende der Tibia des operierten Beines geklebt. 
Dabei ergab sich, da6 die Freqnenz der Beugungen 
vom belastenden Gewieht abhiingig ist (Abb. 10). Je 
gr56er das Gewieht der Tibia ist, desto kfirzer ist die 
Zeit zwischen zwei Beugungen. Damit steht im Ein- 
klang, da$ operierte Beine bei Tieren, die mit dem 
Rtieken naeh unten an einem Zweig h/~ngen, des 5fteren 
keine Beugungen mehr zeigen. In dieser KSrperhaltung 

wird im Gegensatz zur , ,aufreehten" KSrperhal- 
tung die Tibia durch ihr Gewicht in die ge- 
streckte Stellung gedr/iekt. Manche Tiere beugen 
aber aueh in dieser KSrperhaltung die operierten 
Beine in ziemlich regelm~$igen Abst/~nden. Bei 
Tieren in Katalepsie werden die operierten Beine 
ebenfalls regelm~Big gebeugt. Ein Tier, das sieh 
im Lauf wie die anderen operierten Tiere verhielt, 
beugte aber in Katalepsie das Bein nicht. Bei 
Beschwerung mit ca. 20 mg erfolgten Beugungen 
in Abst/inden yon durchschnittlich 44 sec. 

Eine Beugung 1/~Bt sich jederzeit dadurch 
auslSsen, dab man die Tibia um einige Winkel- 
grade nach innen bewegt (passiv beugt). Die 

geringe Bewegung wird n/imlieh auf Grund der posi- 
riven Rfickkoppelung immer mehr verst/irkt. 

Beobachtet man die Tiere l~ngere Zeit, stellt man 
lest: Bei manchen Tieren nimmt die Frequenz der 
Beugungen allmiihlich zu, bei anderen/~ndert sie sich 
nicht in eindeutiger Weise (Abb. 11 und 12). 
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Bei dem bis jetzt beobaehteten Beugen und Strek- 
ken der Femur-Tibia-Gelenke der operierten Beine 
konnte das Gelenk maximal gebeugt und gestreckt 
werden. Es soil untersucht werden, ob sich das oben 
gesehilderte Verhalten i~ndert, wenn die Amplitude der 
Tibiabewegung eingesehris wird, wenn sieh also das 
Gelenk nicht mehr vollst/indig strecken oder beugen 
kann. 

Eine Nadel, die an einem kleinen Stativ befestigt war, 
wurde so angebraeht, dab das Tier das Femur-Tibia-Gelenk 
nicht fiber einen bestimmten Winkel hinaus strecken konnte. 
Diese Versuche wurden teflweise an festgeschnallten, teilweise 
an freistehenden Tieren durchgeffihrt. Die Ergebnisse sind in 
beiden F/fllen die gleichen. 

Der Winkel zwisehen Femur und Tibia, bis zu dem 
sieh das Gelenk wegen der Nadel noch streeken kann, 
wird im folgenden als maximaler Winkel bezeiehnet. 
Ist  der maximale Winkel groB (etwa zwisehen 120 und 
170~ bleibt das Bein l~ngere Zeit gestreekt (weit fiber 
die Zeit hinaus, die sonst zwisehen zwei Beugungen 
liegt). Die dann folgenden Beugungen folgen wesentlieh 
schneller aufeinander als ohne Anschlag. Die Zeit bis 
zur ersten Beugung ist um so grSBer, je kleiner der 
maximale Winkel ist. Wird ein bestimmter Winkel 
(Grenzwinkel) untersehritten, wird die Tibia nieht 
mehr gebeugt. Der Grenzwinkel hatte in den einzelnen 
F/illen recht untersehiedliehe Werte. Ist  die Nadel so 
angebraeht, dab der maximale Winkel nur unwesent- 
lieh klehuer ist als der Grenzwinkel, beugt sieh das 
Femur-Tibia-Gelenk zwar nicht mehr spontan, aber 
immer noeh dann, wenn man die Tibia um einige 
Winkelgrade naeh innen drfickt (passiv beugt). Ist  der 
maximale Winkel wesentlich kleiner als der Grenz- 
winkel, 1/iBt sieh eine Beugung nicht mehr dureh An- 
stoBen der Tibia ausl6sen. Bringt man die 
Nadel so an, da~ die Tibia nieht fiber 
einen bestimmten Betrag hinaus gebeugt ~'~ o 

werden kann, wird sie sofort nach Be- _~T 
rfihren des Ansehlages wieder gestreckt. ~ E 7 o 

Die am Anfang des Kapitels gestellte ~ 
Frage, ob Afferenzen aus dem femoralen 
Chordotonalorgan die Fiihrungsgr6Be des "~ ~;/2 
Regelkreises zur Stabflisierung des Fe- 
mur-Tibia-Gelenkes w/~hrend des Laufes "5 
beeinflussen, l~Bt sieh nun beantworten: 
Auf Grund der falschen Meldung des 0 
Chordotonalorganes wurde das Bein 
w/ihrend des Laufes nieht mehr bewegt. 
Die Ffihrungsgr61]e des Regelkreises wird 
also durch Afferenzen aus dem femoralen Chordotonal- 
organ beeinfluBt. Wie diese Beeinflussung aber genau 
erfolgt, kann erst gekl~rt werden, wenn weiteres Ver- 
suchsmaterial vorliegt. Eine ausffihrliehe Besprechung 
dieses Problems, sowie der Fragen, die sich dureh die 
spontanen Bewegungen der operierten Beine ergeben 
haben, erfolgt deshalb erst in Kapitel F. 

E. Weitere Beein/lussung der Fi~hrungsgr6fle 
durch A//erenzen aus Beinreceptoren 

Im  vorigen Kapitel hat sich ergeben, dab das Beu- 
gen des Femur-Tibia-Gelenkes des operierten Beines 
w/ihrend des Laufes immer dann zu beobachten war, 
wenn die Tarsen einen Gegenstand berfihrten. Tarsen- 
kontakt veri~ndert also die Ffihrungsgr6Be im kier 
untersuchten Regelkreis. 

WENI)LWR (1964) hat ein weiteres Beispiel beschrie- 
ben: Eine an einem Halter festgeklebte Stabheu- 

sehrecke dreht beim Laufen ein Rad. K6nnen sieh 
w~hrend des Laufen~ die Hinterbeine auf einer kleinen 
feststehenden Plattform festkrallen, bewegen sie sieh 
nicht mehr. Befestigt man die Plattform an Federn, 
driicken die Hinterbeine die Plattform gegen die Kraft  
der Feder l~ngere Zeit naeh hinten. Dieses Drfieken 
tritt nur auf, so lange die anderen Beine das Laufrad 
drehen. Die Hinterbeine werden in dieser Situation 
nieht normal bewegt. Die Ffihrungsgr6Be ver/indert 
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Abb. ll. Abst~nde zwischen zwei Beugungen eines operierten 
Beines fiber einen 1Engeren Zeitraum gemessen 

sich w/ihrend des Laufes im hier betraehteten Regel- 
kreis nicht. Das kann seinen Grund nur in der Beein- 
flussung der Ffihrungsgr6Be durch Afferenzen aus den 
zugeh6rigen Beinreeeptoren haben. Diese Beeinflus- 
sung soll im folgenden n~her untersucht werden. Ffir 
die Experimente wurden allerdings die Vorderbeine 
herangezogen, weil bei ihnen die Ver/~nderung der Stel- 
lung des Femur-Tibia-Gelenkes beim Laufen auff~lliger 
ist als bei den beide~ anderen Beinpaaren. 

Es wurde mit einer gegenfiber WElqDLER etwas verein- 
faehten Apparatur gearbeitet (Abb. 13) : Eine Stabheusehrecke 
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Abb. 12. Wie Abb. 11, aber bei einem anderen Tier 

go 

war an einem Holzstab festgeklebt. ])er Stab wurde yon einer 
Klemme so gehalten, dab die L~ngsachse des Tieres senkrecht 
stand und die Tarsen ein Laufrad aus einem leichten Sehaum- 
stoff beriihrten. Die meisten Tiere liefen in der Apparatur 
naeh kurzem AnstoBen gleiehm~Big und ohne seitliche Aus- 
bruehsversuche. 

Bei den ersten Experimenten konnten sich die Vorderbeine 
an einem 4 cm langen Holzstab festkrallen. Der Stab war mit 
zwei Bindfliden in horizontaler Lage an einem drehbaren 
Galgen befestigt. So konnte der Abstand des Holzstabes yore 
Tier variiert werden. Bei den sp~iteren Versuehen wurden die 
Bindf~iden und der Holzstab dureh zwei Federwaagen ersetzt. 
An deren Enden war je ein kleines Stfiekchen Sandpapier 
festgeklebt. Die Tiere konnten sich mit den Vorderbeinen an 
je einer Federwaage festhalten. 

In  der ersten Versuchsreihe krallten sich die Vor- 
derbeine an dem Holzstab fest und wurden w/~hrend 
des Laufes, wie yon WElqDLER beschrieben, nieht be- 
wegt. Dann wurde der Holzstab dem immer noch lau- 
fenden Tier gen/~hert. Wenn sich der Stab kurz vor dem 
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Kopf  befand, hob das Tier die Beine nacheinander (so- 
welt es ohne genaue Registrierung zu beobachten ist 
in der normalen Phasenbeziehung zu den anderen 
Beinen) vom Itolzstab ab. LieB man den Holzstab in 
dieser Stellung, krallten sich die Tarsen nicht mehr 
daran lest, auch wenn sie ihn am Ende eines Schrittes 
wieder berfihrten. VergrSBerte man den Abstand des 
Holzstabes vom Kopf,  krallten sich die Tarsen bei der 
nachsten Berfihrung wieder an ihm lest und das be- 
treffende Bein bewegte sieh nieht welter. Meistens 
hielten sieh beide Vorderbeine schon naeh wenigen 
Schritten wieder lest. 

In  der zweiten Versuehsreihe konnte mit  Hilfe der 
Federwaagen die Kraf t  gemessen werden, die ein Ein- 
zelbein bei dem oben erwiihnten Verhalten erzeugt. Die 

I 
Abb. 13. Laufrad, schematisch 

beiden Vorderbeine wurden, w~hrend das Tier in Ruhe 
war, vorsichtig auf die Sandpapierstiickchen am Ende 
der Federwaagen aufgesetzt. Klammerten  sich die Tiere 
daran lest, wurden sie dutch kurzes AnstoBen zum 
Laufen veranlaBt. Sofort zogen die beiden Vorderbeine 
die Federwaagen aus. Diese wurden vom Beobachter 
gleichzeitig mit  dem Galgen nach oben gezogen, so dab 
die Femur-Tibia-Gelenke nicht starker als bis zur 90% 
Stellung gebeugt werden konnten. Auf diese Weise 
wurde ein Abheben der Beine verhindert. Beendete das 
Tier seinen Lauf, lieB der Zug an den Federwaagen 
nach. Daraufhin wurde der Galgen wieder gesenkt. 

Die Tiere entwickelten bei diesem Versuch Krafte,  
die pro Bein normalerweise in der GrSBenordnung yon 
etwas fiber 2 p ]agen, in einigen ~ l l e n  aber 4 p er- 
reichten. Der hSchste gemessene Wert  betrug 4,2 p. 

Die Kraf t  war bei beiden Beinen ann~hernd gleich 
groB. Sie blieb meistens eine l~ngere Zeit (10 see und 
l~nger) konstant.  ~nder te  sie sich, war entweder eine 
deutliche Veriinderung der Laufgeschwindigkeit der 
restlichen vier Beine zu beobachten (das war der Nor- 
malfall), oder die tknderungen erfolgten in einer Fre- 
quenz, die grSBenordnungsm~Big den raschen Such- 
bewegungen eines Beines entspricht, also wesentlich 
hSher ist als die Frequenz der Schreitbewegungen. Ver- 
anderungen in der Frequenz der Schreitbewegungen 
wurden nicht beobachtet.  

Dann wurden Tiere untersucht, an deren einem 
Vorderbein die Receptorsehne durchtrennt war. Bei 
diesen Tieren war im Mittel die Kraf t  auf der intakten 
Seite um 0,2 p grSBer als auf der operierten. Wurde 

die Receptorsehne eines Beines wie unter Kapitel  B in 
gespanntem Zustand in der Cuticula befestigt, war un- 
mittelbar nach der Operation die Kraf t  auf der ope- 
rierten Seite im Mittel um 0,2 p grSBer als auf der 
intakten Seite. 

F. Besprechung der Ergebnisse 
Die Kapitel D und E haben gezeigt, dab die Be- 

wegungen des Femur-Tibia-Gelenkes wahrend eines 
Schrittes nicht das Ergebnis einer Folgeregelung sind, 
bei der ein unabh~ngiger FfihrungsgrSBengeber im 
Zentralnervensystem die FfihrungsgrSBe ver~ndert 
und der zugehSrige Regelkreis die Tibia nachffihrt. 
Vielmehr wird die FfihrungsgrSBe des Regelkreises yon 
Afferenzen aus Beinreceptoren beeinfluBt. Eine reine 

Folgeregelung ware auch biologisch 
nicht sinnvoll, da eine Anpassung 
der Schreitbewegung an den je- 
weiligen Untergrund unmSglich 
wiire. 

Li~Bt sich nun fiber die Art der 
Beeinflussung der FfihrungsgrSBe 
durch Afferenzen aus Beinreceptoren 
etwas aussagen? Die folgenden ex- 
perimentellen Ergebnisse kSnnen zur 
Klarung dieser Frage herangezogen 
werden : 

1. Meldet das Chordotonalorgan 
,,Tibia ist gebeugt", bleibt das Fe- 
mur-Tibia-Gelenk, fehlenden Tar- 
senkontakt  vorausgesetzt, dauernd 
gestreckt. Beim Vorderbein wird 

.... ] auBerdem der Trochanterofemur im 
Coxa-Trochanter- Gelenk maximal 
angehoben. 

2. Tri t t  Tarsenkontakt  ein, wird das Femur-Tibia- 
Gelenk unabhi~ngig yon der Meldung des Chordotonal- 
organes gebeugt. 

3. Das Vorderbein wird erst dann vom Boden ab- 
gehoben, wenn der Tarsus kurz vor der HShe des 
Kopfes ist. Kann  das Bein nicht so weit zurfickschwin- 
gen, wird es auch nicht vom Boden abgehoben. So lange 
aber die restlichen Beine laufen, entwickeln die Vorder- 
beine eine ziemliche Kraft .  Die fiir diese Reaktionen 
verantwortlichen Receptoren kSnnen das femorale 
Chordotonalorgan oder die Borstenfelder im Subcoxal- 
gelenk sein. 

Bei den Punkten (1) und (3) verharrt  das Bein in 
einer bestimmten Phase seines normalen Bewegungs- 
ablaufes, und zwar in der Phase, deren Ende nicht an- 
gezeigt wird. I m  Punkt  (2) lauft eine Phase des nor- 
malen Bewegungsablaufes ab. AusgelSst wird diese 
Phase im Experiment durch eine Afferenz (Tarsen- 
kontakt),  die normalerweise am Beginn dieser Phase 
steht. 

Daraus laBt sieh folgende Hypothese fiber die 
Steuerung der Bewegung eines Beines ableiten: 

In  einem Zentrum, yon dem aus die Ffihrungs- 
grSBen auf die einzelnen Regelkreise zur Stabilisierung 
der versehiedenen Beingelenke aufgesehaltet werden, 
ist ein Programm vorhanden. Dieses Programm laBt 
sich grob in folgende Phasen zerlegen: 

1. Rfickschwingen des Beines im Subcoxalgelenk 
und je naeh Bein mehr oder weniger starkes Beugen 
bzw. Strecken des Femur-Tibia-Gelenkes. 
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2. Anheben des Femur im Coxa-Trochanter-Gelenk 
und Strecken des Femur-Tibia-Gelenkes. 

3. Vorschwingen des Beines im Subcoxalgelenk. 
4. Senken des Femur im Coxa-Trochanter-Gelenk. 
Die Fiihrungsgr5Ben der Regelkreise der verschie- 

denen Beingelenke bleiben nun so lange in einer be- 
stimmten Phase des Programmes stehen, bis das Ende 
dieser Phase yon den entsprechenden Sinnesorganen 
angezeigt wird. 

Die experimentellen Ergebnisse stellen sich nach 
dieser Modellvorstellung folgendermaBen dar: 

1. Meldet das Chordotonalorgan ,,Bein ist gebeugt" 
(gespanntes Chordotonalorgan) bleibt das Bein in der 
zweiten Phase (Kapitel B und D), da deren Ende 
(,,Femur-Tibia-Gelenk gestreckt") nieht angezeigt 
wird. 

2. Bekommt dann das Bein Tarsenkontakt,  bedeu- 
tet  das offensichtlich das Ende der vierten Phase. Auch 
wenn die dritte und vierte Phase gar nicht durehlaufen 
ist, kann dann die erste Phase normal ablaufen. 

3. In den Versuchen unter Kapi~el E (Tier am Lauf- 
rad) setzt die 1. Phase ein (Beine erzeugen Kraft).  Die 
Beine verharren aber in dieser Phase, da deren Ende 
nieht gemeldet wird. 

Das Verhalten der operierten Tiere am Laufrad be- 
daft noch einer besonderen Erklarung: 

Durchtrennt man die Reeeptorsehne, ist der Regel- 
kreis zur Stabilisierung des Femur-Tibia-Gelenkes 
auBer Funktion gesetzt. Gleichgfiltig, wie ein Regel- 
kreis im einzelnen aufgebaut ist, er hat immer eine 
dampfende Wirkung. Auf den letzten Versuch unter 
Kapitel E fibertragen, heiBt das : Wenn die Ffihrungs- 
grSBe wahrend der ersten Phase in beiden Beinen den- 
selben Wert  hat, mu2 die Kraft ,  die vom Bein mit  
durchtrennter Receptorsehne erzeugt wird, grSBer sein 
(fehlende D/~mpfung) Ms die des intakten Beines, w/~h- 
rend sie im Bein mit eingespannter Reeeptorsehne 
kleiner oder gleich sein mfiBte. Das Umgekehrte ist 
aber der Fall. 

Das kann seinen Grund nicht darin haben, dab ein 
kleiner Teil der Muskulatur entfernt wurde. (Tiere mit 
durehtrennter und eingespannter Reeeptorsehne ver- 
halten sich ja verschieden). Vielmehr lassen sieh die 
Ergebnisse so deuten, dan auch innerhalb der oben an- 
geffihrten Phasen (auf jeden Fall innerhalb der ersten 
Phase) die jeweilige FfihrungsgrSBe vom eingetretenen 
Erfolg dureh eine Art positiver Rfiekkoppelung ab- 
h/ingig ist. Mit anderen Worten: In  der ersten Phase 
wird die FiLhrungsgrSBe nieht sofort auf die gebeugte 
Stellung gelegt, sondern auf einen deutlieh gr5Beren 
Winkel. Eine weitere Versehiebungder Ffihrungsgr5Be 
in Riehtung der gebeugten Gelenkstellung ist nut  mSg- 
lieh, wenn vom femoralen Chordotonalorgan der Be- 
ginn der Bewegung gemeldet wird. Das ist beim nor- 
malen Bein mit gespannter Reeeptorsehne der Fall, 
nieht aber bei dem mit durehtrennter Reeeptorsehne. 
Die FfihrungsgrSBe des Regelkreises zur Stabilisierung 
des Femur-Tibia-Gelenkes liegt also beim Bein mit 
durehtrennter Receptorsehne auf einem grSBeren Win- 
kel als beim intakten Bein. Bei Beinen mit einge- 
spannter Reeeptorsehne war unter den Versuehsbe- 
dingungen das betreffende Chordotonalorgan starker 
gedehnt als in einem intakten Bein. Der Hypothese 
zufolge lag dann die Ffihrungsgr5Be beim Bein mit 
gespannter Reeeptorsehne auf einem kleineren Winkel 
zwischen Femur und Tibia als beim intakten Bein. 

Damit lassen sieh alle experimentellen Befunde mit 
der obigen Modellvorstellung vereinbaren.Wahrschein- 
lich ist dieses Modell noch viel zu grob, doch mag es als 
erster Ansatz in der Richtung einer Erfassung der zen- 
tralnervSsen Steuermechanismen bei der Durchffih- 
rung eines Schrittes dienen. Vielleieht 1/~Bt sieh auf 
seiner Grundlage aueh in das Gebiet der Koordination 
der Bewegungen versehiedener Beine tiefer eindringen. 

Auf Grund der eben erarbeiteten Modellvorstellung 
soll nun im folgenden das Verhalten yon operierten 
Tieren im Sehwerefeld besprochen werden: 

Bei Beinen, deren Reeeptorsehnen gespannt sind, 
liegt die FfihrungsgrSBe des Regelkreises zur Stabili- 
sierung des Femur-Tibia-Gelenkes w~hrend des Lau- 
fens auf der gess Gelenkstellung. Sind die Beine 
einer Seite auf diese Art operiert, ist auf dieser Seite 
der Sollwert der Tibiastellungen ,,gestreckt", w~hrend 
das zugehSrige Chordotonalorgan ,,gebeugt" meldet. 
Eine Abweichung des Istwertes vom Sollwert ist also 
gegeben. Damit die Drehtendenz D s (BXssLER, 1965) 
ZU Null wird, muB yon den anderen Beinen ebenfalls 
eine Abweichung nach innen registriert werden. Das 
ist der Fall, wenn das Tier in Richtung der intakten 
KSrperseite yon der Senkreehten abweieht, was mit 
den Versuchsergebnissen in Einklang steht. Es f/~llt 
allerdings auf, dab die Abweichung yon der Senk- 
reehten nicht grSBer ist als bei Durehtrennung der 
Reeeptorsehne (hier allerdings nach der anderen KSr- 
perseite). Beim Einspannen der Reeeptorsehne miiBte 
aber eine grSBere Abweichung vom Sollwert registriert 
werden als bei Durchtrennung der Reeeptorsehne. Viele 
der Tiere hielten jedoeh die operierten Femur-Tibia- 
Gelenke w/~hrend der Versuche nicht mehr so starr 
gestreekt, so dab anzunehmen ist, dab die dauernde 
Meldung der Chordotonalorgane teilweise schon zen- 
tralnervSs aufgehoben wurde. Offensichtlieh wird im 
Verlauf einiger Tage die gesamte Meldung des Chordo- 
tonalorganes kompensiert, da dann die Abweiehungen 
yon der Senkrechten immer geringer werden. Gleich- 
zeitig werden die Beine wieder normal bewegt. 

Zum SchluB muB noch untersucht werden, ob das 
im Kapitel F beschriebene spontane Beugen und 
Strecken des Femur-Tibia-Gelenkes bei kiinstlicher 
positiver Rfiekkoppelung mit den bisher entwiekelten 
Modellen im Einklang steht. Angenommen, die Fiih- 
rungsgrSBe liegt bei einem Bein mit vertauschtem An- 
satz der Receptorsehne in der Ruhe auf einer mitt- 
leren Gelenkstellung. Ein geringes Strecken der Tibia 
wird dureh die positive Rfickkoppelung verstarkt, bis 
das Gelenk vSllig gestreckt ist. Der Regelvorgang wirkt 
also in diesem Fall der FiihrungsgrSBe entgegen. Die 
Adaptation des Regelvorganges bewirkt, dab der Ein- 
flu{] der FfihrungsgrSBe naeh einiger Zeit wieder fiber- 
wiegt. Deshalb wird das Gelenk etwas gebeugt. Diese 
Bewegung wird dann durch die positive Rfiekkoppelung 
wieder verstarkt und zwar fiber die von der Ffihrungs- 
grSBe angegebene Stelle hinaus bis zur maximalen 
Beugung usw. Wird die Tibia dureh ein Gewicht be- 
lastet, erfolgt der Beginn des Beugens rascher: Die 
Frequenz der Bewegung wird hSher. 

Die Bewegung setzt um so frfiher ein, je welter die 
yon der FfihrungsgrSBe angegebene Stellung yon der 
augenblieklichen, tatsachlichen Lage der Tibia ent- 
fernt ist. Daraus ergibt sich: Liegt die FfihrungsgrSBe 
in der Nahe der gestreckten Gelenkstellung, bleibt das 
Bein lange gestreckt und kurz gebeugt, liegt sie in der 
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N/~he der gebeugten Gelenkstellung, bleibt es lange 
gebeugt und kurz gestreckt. Das letztere Verhalten 
wurde gelegentlich beobaehtet  (vor allem bei festge- 
sehnallten Tieren), das erstere ist der Normalfall (Ka- 
pitel D). 

Bei dem Tier der Abb. 11 stieg der zeitliehe Ab- 
stand zwischen zwei Beugungen zun/ichst etwas an 
und /~nderte sich dann w/~hrend einer halben Stunde 
nieht mehr. Die FfihrungsgrSSe lag also wohl anf/ing- 
lich der gebeugten Gelenkstellung n/~her als im wei- 
teren Verlauf des Experimentes. Bei dem Tier, dessen 
Verhalten in Abb. 12 dargestellt ist, lag dagegen die 
FfihrungsgrS$e zun/ichst in der Nghe der gestreckten 
Gelenkstellung und ver/inderte sich w/~hrend des Ex- 
perimentes langsam in Richtung kleinerer Winkel- 
grade. Die Ffihrungsgr613e kann sich also auch auBer- 
halb des Laufes verKndern. Das entspricht auch den 
Beobachtungen an intakten Tieren. Diese ~4_nderungen 
der Ffihrungsgr6Be erfolgen allerdings meistens sehr 
langsam. 

Tiere in Katalepsie zeigten teilweise die spontanen 
Beugungen der operierten Beine, teilweise blieben diese 
aber auch aus. I m  ersten Fall lag die Ffihrungsgr6Be 
wahrscheinlich nicht ganz auf der gestreckten Gelenk- 
stellung, wohl aber im zweiten Fall. Beschwerte man 
jedoeh im zweiten ~all die Tibia, so genfigte dieses 
Gewicht, um eine geringe Bewegung der Tibia zu er- 
zeugen. 

Bringt man einen Anschlag so an, dab sich das 
Bein nicht mehr bis zu der yon der Ffihrungsgr6Be an- 
gegebenen Stellung strecken kann, mu[~ das Beugen 
ganz aufh6ren, da die Muskulatur das Bein unter dem 
Einflul3 der Ffihrungsgr6i3e immer an den Anschlag 

drfickt. Liegt der Anschlag so, dab sich das Bein nur 
wenig fiber die angegebene Stellung hinaus strecken 
kann, wird es bis zur ersten Beugung I/~nger dauern aIs 
ohne Anschlag. In  der vSllig gestreckten Stellung wird 
ja der Zeitpunkt, an dem die nach innen tendierende 
FfihrungsgrS]e und der nach aui3en tendierende Regel- 
vorgang sich gegenseitig aufheben, frfiher erreicht als 
in der etwas gebeugten Stellung. Die im Kapitel D als 
Grenzwinkel bezeichnete Stellung s t immt also mit  der 
yon der Ffihrungsgr6Be angegebenen Stellung fiberein. 

Bis jetzt stehen Experimente und ~berlegungen 
miteinander im Einklang. Die Tatsache allerdings, dal3 
beim Anbringen eines Anschlages auf eine l~ngere 
Pause, wenn fiberhaupt, dann rasch aufeinander fol- 
gende Beugungen zu beobachten sind (Kapitel D), lgBt 
sich allein durch die oben eingeffihrten Glieder des 
Modells nicht erkl~ren. Das wirkliche System ist also 
komplizierter als das Modell. Doch lassen sich auf 
Grund der bisherigen Experimente noch keine ns 
Angaben machen. 

Literatur.  BXSSLER, U. : Zum Einflul3 von Schwerkraft und 
Licht auf die Ruhestellung der Stabheuschrecke (Carausius 
morosus). Z. Naturforsch. 17b, 477 (1962); --Proprioreccp- 
toren am Subcoxal- und Femur-Tibia-Gelenk der Stabheu- 
schrecke Carausius morosus und ihrc Rolle bei der Wahrneh- 
mung der Schwerkraftrichtung. Kybernetik 2, 168 (1965). - -  
WE~DLER, G.: Die Regelung der K6rperhaltung bei Stab- 
heuschrecken (Carausius morosus). Naturwissenschaften 48, 
676 (1961); - -  Laufen und Stehen der Stabheuschrecke Carau- 
sius morosus. Sinnesborstenfelder in den Beingelenken als 
Glieder yon Regelkreisen. Z. vergl. Physiol. 48, 198 (1964). - -  
Weitere Literatur bei B~SSLER (1965) und WE~gLER (1964). 

Dozent Dr. ULRIC~ BXSSL~R 
7000 Stuttgart-Bad Cannstatt 
Pragstr. 17 

Stoehastisehe und rhythmisehe Eigenschaften 
spontan auftretender Verhaltensweisen yon Fisehen 

G. HAUSXE 
Institut fiir Nachrichtentechnik der Technischen Hochschule Miinchen 

Eingegangen am 25. Mgrz 1967 

Summary. A statistical model is presented exhibiting prop- 
erties of time sequences of certain spontaneously occurring and 
mutually interdependent behavioural movements of a fish. The 
statistical description is derived from the theory of renewal 
processes. It  is demonstrated that the probability of a move- 
ment to occur is a function only of the temporal distance to 
t h e  movement that occurred immediately before. Models are  
developed which can be easily simulated by computer or built 
up in hardware technique. 

1. Einleitung 

Das Ziel der angeffihrten Untersuchungen ist, zeit- 
fiche Folgen yon spontan atfftretenden Verhaltens- 
weisen yon Fischen (Pelmatochromis subocellatus kri- 
bensis BOUL., Cichlidae) durch ein einfaches statisti- 
sches Modell zu beschreiben. Um die Datenmenge zu 
begrenzen, ist es dabei zweekm/igig, Unterschiede der 
St~rke und der Dauer einzelner Verhaltensweisen zu 
vernachl~ssigen und die Zeitachse nur so fein als nStig 
in Takte  gleicher L~nge zu unterteilen. Damit  wird aus 
einer Folge best immter  beobachteter Verhaltenswe~sen 
(z.B. Belie-, Grabbewegungen . . . .  ) eine Folge gleich- 

abst/~ndiger Zeichen (z. B. A, B, . . . ,  Leerzeichen), die 
durch geeignete Modelle zu beschreiben ist. 

L/iBt man ein mSgliches Zusammenwirken ver- 
schiedener Verhaltensweisen zun/~chst unberiicksieh- 
tigt, so w/~re das einfachste Modell ffir eine Folge gleieh- 
artiger Verhaltensweisen ein Zufallsprozel3, dessen 
gleiehabstgndige Ereignisse v611ig voneinander unab- 
hgngig sind. Diesen Prozel3 denke man sich in einem 
statistischen Impulsgenerator (SIG) derart  erzeugt, 
dab der Wert der konstanten Eingangsgr613e die Rate  
der Ausgangsimpulse best immt (Abb. 1 a). Die Ergeb- 
nisse der Tierversuche zeigen jedoeh, dab Folgen gleich- 
artiger Verhaltensweisen bestimmte statistische Bin- 
dungen enthalten (z.B. Neigung zu Haufenbfldung). 
Dureh Einffigen yon Rfiekkoppelungsgliedern kSnnen 
statistische Bindungen der Ausgangsimpulse eines 
SIGs allgemein erhalten werden (Abb. 1 b). Die Art des 
Rfiekkoppelungsgliedes best immt dabei die statisti- 
sehen Eigenschaften der Ausgangsfolge. In  der vor- 
liegenden Arbeit wird nun u.a. gezeigt, dal~ die be- 
dfiagte Hiiufigkeit des Auftretens einer Verhaltensweise 


