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Visua l  S ign  S t i m u l i  Re leas ing  P r e d a t o r y  B e h a v i o r  i n  the  W a t e r  S t r ider  
Velia caprai (Hemip te r a ,  He t e rop t e r a )  

1. Investigation of the Spatial and Temporal Stimulus Parameters by Differently 
Shaped Prey Dummies 

Summary. 1. The water bug Velia caprai reacts upon visual prey stimuli only 
when they are accompanied by vibration stimuli from the same direction. In  
binary choice experiments with standardized vibration stimuli and systematically 
variated optical stimuli the following conclusions were made from the relative 
choice frequencies ( =  stimulus values): 

2. Independent of the object distance a black disc of 4.0 ~ ~ (visual angle) in 
front of a white background has a higher stimulus value than larger or smaller discs. 
This optimal size does not vary with the state of hunger, but  with the contrast 
(Fig. 6). 

3. The stimulus value of pattern qualities (such as 'richness in outline, or inner 
structure',  or the lack of it) of radially symmetrical dummies depended on size. 
For each tested pattern an optimal size could be determined (Figs. 5, 9, 10). When 
offered a dentated disc and an undentated of the same diameter Velia prefers the 
complex silhouette when the figure is small and the simple when it is large (Fig. 
8). The diameter at which the preference changes (between 3.0 and 4.0 ~ ,~ ) varies 
with contrast. 

4. Pattern tapes, differing in the number of small squares arranged in a row 
were tested in horizontal, vertical and diagonal positions. The optimal tape length 
varied with square size and distance (Table 5), with contrast (Fig. 12, Table 4) and 
tape arrangement (Fig. 11). The exciting range of tape length is followed by an 
inhibitory range that  terminates at a neutral zone. 

5. Because of the high resolving power it was concluded that the pure spatial 
qualities of the excitation pattern arising in the ommatidial raster could not contain 
all the information from environment that was proved to be relevant for the per- 

* Fiir die Anregung zur Bearbeitung dieses Themas und wertvolle Diskussionen 
danke ieh Herrn Prof. Dr. R. Jander, Herrn Prof. Dr. D. Burkhardt, Herrn Dr. 
K. E. Linsenmair und Frl. R. v. Rombach gilt mein Dank ffir die kritische Durch- 
sieht des Manuskriptes. 
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ception process. Temporal qualities of the excitation pattern supplied additional 
information. 

6. With black discs continously shifted in different directions perception centers 
can be determined. Their angular distance and their spatial arrangemant correspond 
to the ommatidial raster (Figs. 14--16, 18). The elementary functional structures 
responsible for the perception are called visual units. 

7. Two horizontal rows of ommatidia in the lower middle of the eye are best 
qualified for discriminating dummies of the tested size and contrast (Figs. 14, 19). 
The discrimination power decreases progressively from frontal to lateral parts of 
the eye (Figs. 3, 15). 

8. Simultaneous stimulation of two or more visual units shows that at most five 
units work together (Figs. 14--16, 21). This interacting system consists of one cen- 
tral excitable unit surrounded by four inhibitory units. There must be multiple sets 
of interacting units, all activated locally in the anterior portion of the eye. 

Zwsammen/assung. 1. Der Bachwasserl~ufer Velia caprai reagiert nur dann auf 
visuelle Beutereize, wenn er aus der gleichen Richtung Vibrationsreize fiber die 
Wasseroberfl~che empfi~ngt. In Zweierw~hlen mit normierten Vibrationsreizen und 
planm~13ig abgewandelten optischen t~eizen werden aus den relativen Wahl- 
hgufigkeiten (=relativen ]~eizwerten) die folgenden Schliisse fiber das visuelle 
Beuteerkennon gezogen: 

2. Unabh~ngig yon der Objektentfernung ist der Reizwert einer schwarzen 
Kreisscheibc vor weiBem Hintergrtmd yon 4~  (Sehwinkel) h6her als der yon 
gr613eren oder klcineren Scheiben. Diese optimale Objektgr613e ~ndert sich nicht 
mit dem Hungerzustand der Versuchstiere, jedoch mit den Kontrastbedingungen 
(Abb. 6). 

3. Die relative Bewertung der ~[usterqualit~ten ,,geschlossene Kontur, Aul~en- 
und Innengliederung" an radii~rsymmetrischen Beuteattrappen variiert mit der 
Gr61~e. Fiir jedes geprfifte ~r kann eine optimale Gr6Be bestimmt werden(Abb. 
5, 9, 10). Bei der Wahl zwischen einer Kreisseheibe und einer fl~ichengleiehen Zahn- 
radfigur wird bci kleinem Durchmesser die auBengogliederte, bei groBem Durchmes- 
ser die ungegliederte Figur bevorzugt (Abb. 8). Der Durchmesser, bei dem die Be- 
vorzugung umschl~gt, liegt im Bereich yon 3,0--4,0 ~ Sehwinkel und ist kontrast- 
abhgngig. 

4. Schrittweise vcrl~ngerte Musterb~nder aus anein~ndergereihten kleinen 
Quadraten wurden in horizontaler, vertikaler und diagonaler Anordnung geprfift. 
Die optimale Bandl~nge h~ngt vom Abstand der Kontrastgrenzen (Tabelle 5), yon 
den gebotenen Kontrastbedingungen (Abb. 12, Tabelle 4) und der Bandanordnung 
(Abb. 11) ab. An einen erregenden Li~ngenbereich schlieflt sich ein Hemmbereich 
an, der an einem Neutralbereich endet. 

5. Aus dem hohen BildauflSsungsverm6gen wird geschlossen, dal3 die rein r~um- 
lichen Eigensehaften des Erregungsmusters im Ommenraster nicht die gesamte, ffir 
den Perzeptionsvorgang nachgewiesene Umweltinformation enthalten k6nnen. 
Zeitliche Vorg~nge im Erregungsmuster mfissen zus~tzliche Information lieferu. 

6. Mit kontinuierlich richtungsver~nderten Kreisscheiben k6nnen Perzeptions- 
schwerpunkte nachgewiesen werden, deren Winkelabstand und horizontal-vertikale 
Anorchmng sich mit dcm Ommutidienraster decken (Abb. 14--16, 18). Die ffir die 
Perzeption verantwortliehen funktionellen Elementarstrukturen werden Sehein- 
heiten genannt. 

7. Zwei gquatorparallele Ommatidienreihen in der unteren Augenmitte sind 
am besten zur Unterscheidung yon Attrappen der geprfiften GrSBenordnung und 
Kontrastst~rko geeignet (Abb. 14, 19), wobei die Empfindlichkeit yon frontal nach 
lateral abnimmt (Abb. 3, 15). 
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8. Bei Simultanreizung mehrerer 8eheinheiten kann ein um eine zentrale erre- 
gende Einheit liegender Ring aus maximal 4 hemmenden Einheiten nachgewiesen 
werden (Abb. 14--16, 21). Dieses Interaktionssystem aus zentraler erregender 
Einheit und lateralen inhibierenden Einheiten muB mehrfach repr~sentiert sein 
und wird im vorderen Augenbereich jeweils ]okal aktiviert. 

A. Einleitung 

Die meisten Insekten besitzen hochkomplexe Augen, fiber deren 
Leistungsf~higkeit wir heute vor allem durch die Anwendung elektro- 
physiologiseher und mikrophotometrischer Methoden relativ gut unter- 
richter sind (Autrum, 1958 ; Burkhardt,  1961 ; Kirschfeld, 1965 ; Bullock 
und Horridge, 1965; Langer, 1966). Hingegen ist unser Wissen fiber die 
weitere Informationsverarbeitung im visuel]en System sehr begrenzt. 
Die ethologische Analyse des bei Insekten welt verbreiteten Formen- 
sehens (Jacobs-Jessen, 1959; Voss, 1967; Wehner und Lindauer, 1967; 
Jander, 1968) kann hier Kenntnisliicken schliei3en. 

Formensehen soll definiert sein als die Fi~higkeit, r~umliehe Ordnungs- 
prinzipien zwisehen Bildelementen zu erkennen. Die hiefffir efforderliche 
Information kann durch Simultanvergleich zwisehen den Erregungen 
vieler Seheinheiten mit versehiedener Richteharakteristik gewonnen 
werden oder durch sukzessives Abtasten yon Bildpunkten. Letzteres setzt 
bei sehneller Bewegung ein hohes zeitliehes AuflSsungsvermSgen voraus. 
Da dies ffir Insekten oft zutrifft, daft angenommen werden, dal~ in ihrem 
Formensehen dem Abtasten yon Bfldstrukturen besondere Bedeutung 
zukommt (Autrum, 1958). 

Ein Hauptziel dieser Arbeit ist es, mit Hilfe eines Perzeptionsmecha- 
nismus, der auf einfaehe optische Formmerkmale anspricht, die relative 
Bedeutung der beiden oben genannten Methoden der Informationsauf- 
nahme zu bestimmen. Dazu mfissen im einen wie im anderen Fall die- 
jenigen Reizparameter ermittelt werden, auf die dieser Perzeptionsmecha- 
nismus selektiv ansprieht. Wciteres Ziel ist der Entwurf eines Funktions- 
modells, yon dem alle wesentlichen Leistungen des Perzeptionssystems 
abgeleitet werden kSnnen. 

Als Reaktion ist der Beutefang bei Velia caprai besonders geeignet, 
da sich dieser w~hrend des ganzen Jahres zu jeder Tageszeit leieht und 
hgufig auslSsen l~Bt. 

Ffir das visuelle Beuteerkennen kommen nach den bisherigen Erfah- 
rungen Schlfisselmerkmale wie Gr58e (z. B. Baldus, 1926; Drees, 1952; 
Hoppenheit, 1964), Grad der Gliederung und Form (Drees, 1952; Hop- 
penheit, 1964), Kontrastverhgltnisse (Drees, 1952; Gardner, 1966) und 
Bewegung (Baldus, 1926; Gaffron, 1934; Rilling und Mitarb., 1959; 
Parker 1965; Etienne, 1968, 1969) in Betracht. 
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Liste der benutzten Abkiirzungen 
sind Sehwinkel, we]ehe die 0r te  besehreiben, wo das Versuehstier Beute- 
attrappen sieht. ~ :  H5he vom Horizont bis zum Zentrum einer radi~ir- 
symmetrisehen Attrappe. ~' ~ - { -  Radius der Testattrappe in Grad Seh- 
winkel, fl, y : Abstand des Mittelpunktes einer horizontal bzw. diagonal 
versehobenen Attrappe yon Zentralstellung (S. 286). ~ : z w i s e h e n  den 
Zentren der Vergleichsattrappen liegender Horizontalwinkel (identiseh mit  
dem Winkel zwischen den beiden Vibrationszentren). 
geradliniger Abstand zwisehen den Zentren der Vergleiehsattrappen (Abb. 
1). 
Abstand zwischen Versuchstier (V) und Beuteattrappe ( A ) =  Reizdistanz 
(Abb. 1). 
horizontal, vertikal, diagonal. 
Durchmesser der Testattrappe, angegeben in Grad Seh~nkel .  
relative H~ufigkeit der Entscheidungen in Prozent zugunsten einer 
Attrappe. 
Zahl der registrierten Wahlhandlungen pro Reizsituation. 
Seheinheiten, d .h.  kleinste funktionelle Einheiten, die das rKumliche 
Aufl5sungsverm5gen nach unten begrenzen (wahrscheinlich mit  Omma- 
tidien identisch). Ommatidien werden gleich bezeiehnet (hierzu Abb. 17). 
Perzeptionssehwerpunkt ,=Maximum der gaussverteilten Richtungs- 
empfindlichkeit einer Seheinheit. 
Grenzbereich zwisehen benaehbarten Seheinheiten bzw. Ommatidien. 
Das Zeichen vor der Klammer gibt die St~rke der Reflexion der Beute- 
attrappe an. Zeichen in Klammern: St~rke der Liehtreflexion des Attrap- 
penhalters und des Wannenmaterials, sofern nicht anders vermerkt. 
s ~ sehwarz ; w = weiB ; g ~ 50 % der Reflexion yon w. 
die Wahrscheinliehkeit, zufEllig einem Me$wert zu begegnen, der mit der 
hypothetischen Erwartung iibereinstimmt. 

B. Material, Methode und Vorversuche 

I.  Freilandbeobachtungen und Haltung der Versuchstiere 
Velia caprai, der Bachwasserl~ufer, z~hlt zu den gesellig lebenden gerroiden 

Wanzen. Im Sp~therbst finder man nicht selten gr5~ere Ansammlungen dieser auch 
im Winter aktiven Wasserl~u~er in geschfitzten Buchten sauberer, m~l~ig schnell 
flieI3ender Gew~sser. Sie bevorzugen B~che und Gr~ben mit  reieher krautiger 
Ufervegetation und ern~hren sich yon kleinen Insekten, die auf das Wasser gefallen 
sind. 

Die ~anghandlung ist nicht so streng in mehrere Phasen gegliedert wie bei 
verschiedenen einheimischen Gerris-Arten. Diese schwimmen his auf Sprungdistanz 
heran, fixieren kurz und springen die Beute an. Bei Velia geht die Ann~herung meist 
flie$end in den Angriff fiber. 

Die aus Taunusb~chen gefangenen Tiere werden auf stehendem Wasser in 
Plastikwannen gehalten. Es erwies sich als zweckm~l]ig, sie nicht einzeln, sondern 
gruppenweise in die Versuchswanne (70 • 45 • 30 cm; Wasserstand 10 cm) umzu- 
setzen, da sie dann weniger empfindlich auf StSrungen reagieren. Jedes Tier wird 
dort individuell geprfift und w~hlt bei einer Gruppenst~rke yon 20 im statistischen 
Mittel 15--20mal. Velien zeigen hiernach noch keine merklichen Ermiidungserschei- 
nungen. Trotzdem wird die Gruppe gewechselt, um mSglichen Fehlern durch 
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GewShnung an den Reiz vorzubeugen. Insgesamt werden ca. 500 Versuchstiere turnus- 
m~Big in den Test genommen und ansehliel]end gefiittert, so dab jedes Tier etwa 
gleieh oft unter vergleichbaren physiologischen Bedingungen zu Wahl kommt. 

II.  Ellminierung des Vibrationsein/lusses au/ die Entscheidung nach 
visuellen Reiz.grS/3en 

Jordan (1929), Liche (1936), v. Mitis (1937) u. a. beobachteten, dab kleine zap- 
pelnde Objekte auf dem Wasserspiegel Gerriden oft aus groBer Distanz heranzu- 
locken verm6gen und Fangverhalten ausl6sen. Sie schlossen auf die Beteiligung so- 
wohl meehanischer als auch visueller Signalreize an der Aktivierung des Perzep- 
tionsmeehanismus fiir Beutereize. Rensing (1962), der die Erschfitterungsempfind- 
lichkeit yon Velien und Gerriden untersuchte, fand, dab intakte wie augenlaekierte 
Tiere vornehmlich auf Vibrationsreize reagieren. Er  folgerte daraus, dab optische 
Reize fiir Anloekung und AuslSsung der Fanghandlung bedeutungslos seien. Es 
fehlt hier aber der Nachweis, dab bei Richtungsgleiehheit dcr Reizquellen dig Kom- 
bination beider Reizmodalit~ten nicht besser wirkt als der Mechanoreiz allein. 

In  der yon mir verwendeten Versuehsanordnung (Abb. 1) konnten nun beide 
Reizmodalit~ten an gleicher Stelle erzeugt und simultan gepriift werden. Ein 4 • 
3 cm groBer Attrappenhalter tr~gt zwei diinne (0,2 mm ~ ) Stahlnadeln, die im Test 
ca. 1 em in das Wasser hineinragen und die Vibrationsquellen darstellen. Die Na- 
deln, die aus Reizdistanz (S. 267)0,22 ~ Sehwinkel dick erscheinen, werden der Wan- 
nenauskleidung entsprechend lackierb. Da die kleinste Scheibenfigur, die die Wahl 
beeinflussen kann, unter Voraussetzung guter Kontrastverh~ltnisse bei etwa 1 ~ 
liegt, daft als sieher gelten, dab die Nadeln nicht visuell reizen. 

Die durchsehnittliche Entfernung der unteren Kante des Attrappenhalters yon 
der Wasseroberfliehe wird mSgliehst genau bei 1 mm (mittlerer Fehler: • 0,4 mm) 
gehalten. Der Abstand zwischen den beiden Vibrationsquellen wird so gewihlt,  da~ 
diese vom Tier unter einem Winkel ($ yon etwa 35 ~ wahrgenommen werden. Dieser 
Wert erwies sich in sparer erkl~rten Vorversuchen (Abb. 2, vgl. S. 267) als gfinstig. 

Oberhalb der Nadeln auf dem Attrappenhalter k6nnen ein- oder beidseitig 
optisehe Marken als Beuteattrappen befestig~ werden. Der reehteckige Attrappen- 
halter befindet sieh am Ende eines 50 em langen Glasstabes, der mit  der Hand inner- 
halb des Testbereiches der Wanne gefiihrt wird. Bedingt durch die feste meehanische 
Koppelung erzeugen die beiden l~adeln bei dieser Anordnung ein gleichartiges Wel- 
lenmuster. Zur Vermeidung yon Fehlern durch Seitenstetigkeit werden die zu ver- 
gleiehenden Figuren gleich hiufig auf der rechten wit  auf tier linken SeRe geboten. 
Naeh einer jeweils festgelegten Zahl yon Wahlhandlungen wird die den Attrappen- 
halter ffihrende Hand gewechsclt. Wird eine der beiden Attrappen gesiehert bevor- 
zugt, so ist dies allein auf Unterschiede zwisehen den visuellen Reizmustern zurfick- 
zufiihren. Die Wahl wird bei der angegebenen Reizmethode nicht dutch die Form 
der Bewegung oder die St~rke der Vibration beeinfluBt. 

man erhi l t  somit eine Versuchsanordnung, mit  der simultan bei genormtem 
Vibrationsreiz die Wirkung verschiedener optiseher Qualit i ten eines Beuteersatzes 
gepriift werden kann. 

Selektivit~t tines auswertenden Mechanismus setzt voraus, dab bestimmte Fil- 
ter- und Integrationsleistungen vom reizfibertragenden und -auswertenden System 
erbracht werden. Der letztlieh resultierende, fiir die nachfolgende Reaktion des 
Tieres maBgebliche Reizwert kann in dem hier angewandten Verfahren der simul- 
tanen Zweierwahl aussehlielllieh anhand der relativen Wahlhiufigkeiten gemessen 
werden. Wenn in den folgenden Ausffihrungen yon Reizwerten gesprochen wird, so 
sind diese in jedem Fall dureh relative Reaktionsh~ufigkeiten auszudriieken. Als 
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Abb. 1. Geometrie der Testanordnung. I _&us Reizdistanz R wEhlt das Versuchstler 
zwisehen zwei verschiedenen Figuren, die fiber zwei Vibrationszentren (Nadeln) 
in einem Winkelabstand ~ geboten werden. ~ Winkelabstand zwischen ttorizont 
und Seheibenzentrum. / /  Zur Prfifung ~u~ Entfernungssehen werden dem Ver- 
suchstier V zwei verschieden groBe Kreisscheiben tinter konstantem H6henwinkel 
~' in Reizdistanz R und R '  geboten. A und A '  Abstand des oberen Scheibenrandes 
vom Horizont. I I I  Bau des Attrappenhalters. Die Zentren der zu vergleichenden 
Figuren sind auf gleicher HShe befestigt, x und R bleiben in allen Versuchen kon- 

stant, so dab immer unter einem Horizontalwinkel ~ yon 35 ~ gew~hlt wird 

Wahl wird nur die eindeutige Zuwendung zu einem der jeweils verg]ichenen Objekte 
gezEhlt. 

Um eine mSglichst genaue Auskunft fiber ReizwertverEnderungen bei Variation 
eines Attrappenmerkma]s zu erhalten, sind Serienversuche, in denen das betreffende 
Merkmal in kleinen Schritten ver~ndert wird, unerlEBlieh. Die wEhrend einer sol- 
chen Versuchsreihe konstant gehaltene Vergleiehsfigur wird Standard]igur genannt. 
D~ die relativen Wahlh~ufigkeiten immer nur positive Werte annehmen, kSnnen 
Reizp~rameter, welche die Reaktion hemmen, nicht iso]iert bestimmt werden. Hem- 
mende Merkm~le werden dadureh identifiziert, daft sie den Reizwert eines gleich- 
zeitig gebotenen erregenden Merkmals mindern (vgl. hierzu aueh S. 268). 

I I I .  Prii/ung au/ Ent]ernungssehen 
Iqieht alle rEuberiseh lebenden Insekten haben die F~higkeit, die Entfernung 

zum Beutetier mit  Hilfe des optischen Sinnes messen zu k6nnen. Notonecta bspw. 
erkennt die Entfernung zur Beute aufgrund des entstehenden vibratorisehen Reiz- 
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Tabelle 1. Zusammenhang zwischen absoluter Ob]ektgr6fie und Wahlhdiu/igkeit. Zwei 
Figurenpaare werden unter konstanten Sehwinkeln in verschiedener Reizdistanz zur 
Wahl gestellt, a, b =die simultan gebotenen Kreisscheiben. Weitere Abkiirzungen im 

Text 

Attrappen-  ;~ Reizdistanz (R) cm 

a b 5,0 10,0 15,0 

n R % f i i r b  n 1%% ff i rb  n R% I i i rb  

3,40 ~ 4,00 ~ 200 79,0 200 81,5 200 79,0 
4,57 ~ 4,00 ~ 200 80,0 300 75,7 300 78,3 

gefElles (Markl und  Wiese, 1969). Bei Parastagmatoptera (Rilling u. Mitarb., 1959), 
Mantis (Maldonado und  Levin, 1967) und  Aeschna-Larven (Baldus, 1926) sind 
optisehe Entfernungswahrnehmung und  Distanzverrechnung im Handlungsablauf 
nachgewiesen. 

U m  zu priifen, ob auch Velia Beuteentfernungen bei der s imultanen Zweierwahl 
visuell absch~tzen kann,  wird die scharfe Reakt ion der Tiere auf die optimale Ob- 
jektgrSl]e (vgl. Abb. 5) herangezogen. LEI]t man  unter  einem Horizontalwinkel ~ yon 
35 ~ aus 5,0 cm Distanz zwischen zwei schwarzen Kreisscheiben der Durchmesser 
4 ~ und  3,4 ~ w/~hlen, so entseheidet sich Velia ohne weitere Ann~herung entlang der 
Winkelhalbierenden fiir das reizwirksamere Objekt ( =  4 ~ ~ ,  vgl. Tabelle 1, Spalte 
1). Vergr6Bert man in der beschriebenen Anordnung alle MaBe (R, x, ~ der At- 
trappen, s. Abkfirzungsliste) u m  den Fak tor  2, ohne die Sehwinkel cr und  ~ zu 
ver~ndern (Abb. 1, H ) ,  so mull das Tier nun  aus der doppelten Reizdistanz ~ R'  
(10 cm) wieder zwischen einer 4 ~ und  einer 3,4 ~ groBen I{reisscheibe wEhlen. Die 
signffikant hiufigere Wahl  der unter  4 ~ sichtbaren Figur aus jeder gepriiften Reiz- 
distanz (Tabelle 1, Spalte 2, 3) beweist, dab VeIia unter  den gebotenen Versuchsbe- 
dingungen nicht  die absolute GrSBe bewertet,  sondern unabh~ingig yon dieser nur  
den Sehwinkel, unter  dem das Objekt erscheint. 

Dieser Test schlieBt nicht  aus, dab irgend eine Form yon Entfernungssehen in 
anderem Zusammenhang nachgewiesen werden kann.  Fiir  das Verstiindnis der fol- 
genden Versuehe ist wiehtig festzuhalten, dab es fiir das Beuteerkennen yon Velia 
keine entfernungsabhEngige GrSl3enperzeption gibt, die man unter  Insekten bis 
jetzt  nu r  yon der Hummel  kenn t  (Jacobs-Jessen, 1959). 

I V .  Optimaler Entscheidungswinkel und horizontales Di//erenzierverm6gen 

Gesueht ist der optimale Wahlwinkel, d .h .  derjenige Winkel ~$ im optimalen 
Differenzierbereich, bei welchem m5glichst viele Velien ohne weitere Ann ihe rung  an  
die Reizquelle mi t  maximaler  H~iufigkeit w~hlen. Velien werden dutch  Vibration als 
Fernreiz zu einer Beufe gelockt. Bietet  man  ihnen aus 30 cm Reizdistanz zwei gleich 
starke Vibrationsquellen (Nadelreize) im Abstand yon 3 cm, so beobachtet  man fol- 
gendes: Beim Eintauehen der l~adeln steuern sie zun~chst mehr  oder weniger ge- 
r ichter auf die Reizzentren zu und  schwimmen bei weiterer Ann~herung sehr exakt  
entlang der Winkelhalbierenden -con ~. In  einem Abstand  yon ca. 5,0 em zu den 
beiden Zentren (d. h. bei ~ ~ 35 ~ w~hlen 81% aller Tiere (n ~ 350) gleich h~iufig 
und ohne weiteres Heranschwimmen einen der beiden Reize. ])ieser Versuch beweis~, 
dab Vella erst  bei einem Mindest-Winke]abstand (~, der auf rein mechanischer Orien- 
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Abb. 2. Prozentuale H~ufigkeit der Velien, die sich bei gegebener Reizdistanz 
( R =  10 em) ohne weitere Ann~herung ffir eine der beiden zur Wahl  gebotenen 
Kreisscheiben (4 und  4,6~ ;~) entscheiden (Ordinate), in Abhgngigkei~ yore Seh- 

winkelabstand ~ zwischen den beiden At t rappen  (Abszisse) 

t ierung beruht ,  ohne weitere Zielann-~herung al ternat iv  w~hlt. Alle fiber diesem 
Grenzwinke]bereich liegenden Winkel werden op~imale Entscheidungswinkel ge- 
nannt .  

Zur genauen Best immung dieses Ubergangs zum Bereich der optimalen Ent-  
seheidungswinkel werden auf einem Testradius R yon 10 era ( =  Reizdistanz) zwei 
Kreisseheiben (4 und  4,6 ~ ~ ) fiber je einer vibrierenden Nadel auseinandergefiihrt. 
Winkel ~ w~chst in Schri t ten yon 2,5 bzw. 5,0 ~ an. Gezghlt werden alle Wahlen aus 
R. Man erh~]t eine sigmoide t t~ufigkeitenverteilung (Abb. 2). Bei einem Winkel 

= 15 ~ entseheiden nur  etwa 30% aller Tiere aus Reizdis$anz. Die Mehrzahl n~ihert 
sich zun~ehst  entlang der Winkelhalbierenden und  wghlt  aus geringerem Abstand.  
Bei 6 = 2 6  ~ erreieht die Zahl  der Wahlen aus R etwa 50%. Ein Winkel yon 35 ~ 
ermSglicht maximale WahlhKufigkeiten aus Reizdistanz. Dieser Versuch zeigt, dal3 
Velia sich bei gebotenem Winkelabstand 6 < 35 ~ zwisehen zwei At t rappen  meistens 
den fiir die Wahl  gfinstigsten Horizontalwinkel 8 = 35 ~ selbst sucht. 

Zur Prfifung des Un~erscheidungsvermSgens im Winkelbereich 30--< 6--< 180 ~ 
werden die beiden Reizmarken nun  auf konstantem Testradius (R = 10 cm) weiter 
um das Tier auseinandergeffihrt. Bei Horizontalwhlkeln gr513er als 35 ~ betr~gt  der 
Antefl der Tiere, die nicht  aus R w~hlen, zun~chst kons tant  9- -14  %. ~bersehre i te t  

140 ~ s inkt  die Zahl  der Winkelkorrekturen bis auf 3 % aller Wahlen ab. Im Win- 
kelbereieh 30 _< b _< 80 ~ reagiert  Velia mit  gleich hoher Empfindliehkeit  auf geiz- 
wertunterschiede ( = o p t i m a l e r  Di]/erenzierbereich; 75--80 R% ffir 4 ~ Z ,  n jewefls 
200 pro MeBpunkt;  vgl. Abb. 3). Danach n i m m t  das UnterscheidungsvermSgen 
langsam ab und  erreicht zwischen ~ = 140--180 ~ den Nul lpunkt  (5,0 Probit).  Die 
vorn  genannten Kriterien ffir den optimalen Wahlwinkel sind demnach im Bereich 
yon 35 _< 6 _< 80 ~ erfiillt. In  allen spgteren Versuehen werden die beiden At t rappen  
der Testanordnung im optimalen Wahlwinkelabstand yon 35 ~ geboten. Die Reiz- 
distanz bleibt  dort  kons tan t  bei 5,0 cm. Bei dieser kurzen Wahlentfernung wird der 
individuelle Versuch nur  selten dureh gleichfalls alarmierte andere Tiere gestSrt. 
Wahlen,  die nicht  aus Reizdistanz getroffen werden (zwischen 9 und  14 % ), werden 
nicht  geziih]t. 
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)bit ?0 

5,3 , , ~  60 

5,0I ::~ ~ , �9 --. 50 

Abb. 3. Wahlhiinfigkeit einer Kreisscheibe yon 4 ~ ~ gegeniiber emer solehen yon 
4,6~ (Ordinate) in Abh~ngigkeit veto Sehwinkelabstand & Das Einschaltbild 
zeigt die Abnahme der Unterscheidungs~iihigkeit naeh lateral. IVIaximMe Unterschei- 
dung im Winkelbereieh 30 ~ _< c~ _< 80 ~ (schwarz). Ftir Winkelabstiinde < 30 ~ (welter 
Zwischenraum) fehlen Angaben fiber die Unterscheidungsfghigkeit wegen der Un- 

terschreitung des Bereichs optimaler Entscheidungswinkel 

V. A uswertung und Statistilc, Probitprobe 
Zur statistischen Sicherung der Ergebnisse werden nach Bedarf die verschiede- 

nen Varianten des g2-Verfahrens (Lindcr, 1964; MRteneckcr, 1966) angewandt. 
Als Signifikanzgrenze gilt p ~ 1%. Extremwerte in Kurven und deren benaehbar~e 
Mel~punkte sind in der Regel durch grSBere Stichproben belegt (n = 300--800) a]s 
die iibrigen Kurvenpunkte (n = 100--200). 

W~chst ein Reiz, der keinen meBbaren Reizwert (S. 264) besitzt, langsam an, 
dann kann man anhand der Reaktionsh~ufigkeiten die Reizgr513e bestimmen, die 
gerade eine signifikante Reizwertsteigerung bei gegebener StichprobengrSBe (n) 
erzeugt. Im folgenden wird der ~bergang yon nieht me6barem Reizwert zu meBba- 
rem Reaktionsanstieg bei Reizverst~rkung als MeBschwelle fiir Ver~nderungen im 
Wahlverha]~en bezeichnet. ~Venn eine echte Reizschwelle existiert, dann ist sie 
kleiner oder gleich dieser Mei~schwelle. ,,Schwellenwerte" kSnnen im untcren Be- 
reich der Probitskala dutch Anstol3en der Reaktion am Neutralwahlenplateau (wel- 
ter unten) vorget~uscht werden. Von einer Sehwelle der Reaktion sol] daher nur 
gesprochen werden, wenn der beschriebene ~J-bergang yon Nichtbewertung zu mel3- 
barer Bewertung ira gesichert verzerrungsfreien ]~ereieh der Einheitenskala statt- 
finder. 

Erregung (Hemmung) ]iegt vor, wenn eine ReizvergrSBerung die Zahl der Ent- 
scheidungen erhSht (herabsetzt). Nieht immer ist Erregungszunahme die Ursache 
eines Kurvenanstiegs. Er kann auch durch nach]assendc Inhibition bei Reizvermin- 
derung eintreten. Dies toni3 yon Fall zu Fall untersucht werden. 

Die Optimalwerte der Reizparameter (z. B. flit die Beutegr5Be, die Kontrast- 
st~rke usw.) werden nach meinen s~imtlichen Erfahrungen nicht dutch den physiolo- 
gischen Zus~and der Versuchstiere veri~ndert. Wohl abet treten Schwankungen in 
der HShe der relativen Reizwertunterschiede zwischen Vergleichsattrappen auf, 
wenn eine Versuchsreihe nach ]~ngerer Zeit wiederholt wird (Abb. 4) oder die 
Versuchsbcdingungen variiert werden (Hunger! vg]. Abschnitt C I.). 
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Abb. 6. Linearit~tsprobe zur Frfifung der Anwendbarkeit des ProbitmaBstabs. 
Ordinate: relativer Reizwert der gepriiften Kreisseheiben im Vergleich zur Standard- 
figur (Kreismarke) in Abhingigkei t  vom Seheibendurchmesser in Grad Sehwinkel 
(Abszisse}. Jeder  Kurvenpunk t  basiert  auf 200 Wahlen. Versuche vom Dezember 

1967 - - -, vom Jun i  1968 

MeBkurven, die nachfolgend miteinander  verglichen werden, sind immer unter  
standardisierten Testbedingungen innerhalb weniger Tage entstanden.  In diesem Fall 
lassen sich keine Schwankungen der relativen t~eizwerte feststellen (vgl. Abb. 5). 

Da die Prozentskala nicht  geeignet ist, Beziehungen zwischen Wahlhiuf igkei ten 
und den verEnderten Reizmerkmalen unverzerr t  wiederzugeben, soll die Anwend- 
barkeit  der Probi t t ransformat ion durch eine Linearits gepriift werden. Hier- 
zu werden die geizwerte anwachsender schwarzer Kreisscheiben durch Vergleich 
mit  mehreren, der Gr6Benfolge en tnommenen Standardfiguren best immt.  Man er- 
hglt  eine Sehar yon Reizwertkurven, deren Form bei Verwendung des ProbitmaB- 
stabs unabhS~ngig yon den in den versehiedenen Serien benutz ten  Standardfiguren 
ist (Abb. 4: ausgezogene Kurven,  Jnniversuch).  Die so gewonnenen Kurven  haben 
untereinander  einen kons tanten  Ordinatenabstand.  Ihre relative Lage zur Ordina- 
tenskala wird dnrch die Reizwertunterschiede der gewiihlten Standardfiguren be- 
s t immt.  Die Konstanz des Ordinatenabstandes zwischen den aufgezeichneten Kur- 
yen dieser Versuchsgruppe weist darauf hin, dab Velien l~eizwerte sub t rak t iv  ver- 
gleichen. Dies gilt nach Jande r  (1968) als Kri ter ium fiir die Anwendbarkei t  der 
Probi t t ransformation.  Als Nul lpunkt  der drei ausgezogenen Kurven  der Abb. 4, die 
im gesichert verzerrungsfreien Bereieh der Einheitenskala zwischen 4,16 und  5,84 
Probi t  liegen, darf der Reizwert der vibrierenden Nade] angesehen werden. 

Aueh die zweite Kurvenschar  der Abb. 4 (unterbroehene Linie, Dezemberver- 
such) belegt in weiten Bereichen die Konstanz der Ordinatenabsts Die sich an- 
deutende Konvergenz im MeBbereich unter  4,16 Probi t  k6nnte  auf Verzerrung ira 
unteren Teil der Einheitenskala hindeuten.  Die St~rke der Kurvendeformation 
h i n g t  yon dem Mal~e der dem experimentell bes t immten Gesamtteil  aller Wahlen 
beigemischten ungerichteten Entscheidungen ab ( =  Neutralwahlen, nach Jander ,  
1968), die yon echten Vergleichswahlen abzutrennen sind. Dieser Neutralwahlenan- 
tell kann  an der Ordinatenh6he abgelesen werden, bei der eine Reiz-Reaktionskurve 
bei fortgesetzter Reizver~nderung nieht  mehr  mi t  gleichbleibendem Ordinaten- 
abs tand  zu einer Vergleichskurve verlS~uft, sondern zu dieser konvergiert.  Extra-  
poliert man  das n icht  untersuchte Kurvenst i ick der unteren Kurve in Abb. 4 bis 

18 Z. vergl. Physiologie, ][34.72 
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zum Nullpunkt ( :  Schnittpunkt mit der Ordinate), dann l'~uft die Kurve hier auf 
der HShe yon 3,36 Probit ( ~  5 % ) parallel zur Abszisse. Der Anteil an I~eutralwahlen 
kann auf etwa 10 % gesch~tzt werden. Ffir die zweite Kurve yon unten (Abb. 4) 
betr~gt er ca. 30 %. Seine Gr6Be h~ngt offensiehtlich vom Reizwert der konkurrieren- 
den Figuren ab. Die fibrigen Kurven der Abb. 4 konvergieren nieht, d. h. sie sind 
nicht verzerrt. 

Durch eine Misehwahltransformation (Jander, 1968) kann diese St6rgrSl~e 
weitgehend eliminiert werden. Hierauf wird aber verzichtet, da sieh die Kurven der 
nachfolgenden Abbildungen im wesentliehen auf den Bereich 5 =~ 1 Probit konzen- 
trieren, in welchem die Verzerrungen durch beigemischte Neutralwahlen so gering 
sind, dab sie vernachlassigt werden kSnnen. 

VI. Relative Leuchtdichten und Kontraste 
Ohne genaue Berficksichtigung der Spektralverteilung wurden mit Hflfe einer 

Selenphotozelle absolute Leuchtdiehten der reflektierenden Fl~ehen unter den Test- 
bedingungen bestimmt und daraus die ffir die Versuchsinterpretation entscheiden- 
den relativen Leuchtdichten errechnet. Die Attrappenhalter werden mit dem Ma- 
terial der Wannenauskleidung bezogen. Der st~rkste Kontrast K zwischen Figur 
und Hintergrund liegt bei 0,95, berechnet nach der Formeh 

L1 --L2 
K = L1 ~ L ~ "  

K = Kontrast; L~, 2 ~ die mit der Photozelle bestimmten Leuchtdichten yon Test- 
attr~ppe und Hintergrund in Stilb, wobei ffir Llimmer der grSBere Wert eingesetzt 
wird. 

C. Versuche mit formverschiedenen Attrappen 
I. Bestimmung der optimal wir/csamen Merlcmale einer Beute 

1. BeutegrSBe 

Die Wi rkung  der  Gr51~e einer  Beute  auf das  F a n g v e r h a l t e n  r/~uberisch 
lebender  Ar th ropoden  wurde  schon mehrfach  gepr i i f t  (siehe Einle i tung) .  
Bei  Sal t ic iden (Drees, 1952) und  Odona ten la rven  (Hoppenhei t ,  1964) 
scheint  die Beutegr6l~e, die ira Ex t r emfa l l  gerade noch F a n g v e r h a l t e n  
auslSst  ( z m a x i m a l e  Gr61~e), n ich t  abso lu t  festzuliegen, sondern  mi t  
dem Hunger  der  Tiere anzusteigen.  Bisher  l iegt  eine Unte r suchung  der 
Wi rkung  kont inu ier l ieh  anwaehsender  B e u t e a t t r a p p e n  nur  ffir Libellen- 
l a rven  (Hoppenhei t ,  1964) vor.  Die untere  Grenze dessen, was Schnapp-  
reflexe ausl6sen kann ,  is t  n ich t  e x a k t  zu ermi t te ln .  Eine op t imale  Gr6•e, 
def in ier t  als das  F igurenma~,  das  un te r  al len k le ineren bzw. gr613eren Ver- 
gleiehsfiguren die hSehste Wahl f requenz  erzielt ,  wurde  n ieh t  gefunden.  
Vietmehr  exis t ier t  ein bre i te rer  GrSBenbereich max ima le r  Reizwirksam-  
keit ,  dessen untere  Grenze n icht  b e s t i m m t  wurde.  W i r d  er f iberschri t ten,  
n i m m t  die H e m m u n g  der F a n g r e a k t i o n  zu. Da  die angewand te  Sukzessiv- 
methode  n ich t  die zum Nachweis  feiner Reizwertdi f ferenzen erforderl iche 
Empfindliehkeit des Simultanpriifverfahrens besitzt (vgl. Jander, 1968), 
soll dieses Resultat nicht ohne Vorbehalt betrachtet werden. Zudem 
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Abb. 5. Die relativen Reizwerte von schwarzen Kreisscheiben beim Vergleieh mit 
einer 4 ~ groBen Scheibe �9 ( ~  Ordinate) werden in AbhEngigkeit vom Scheiben- 
durchmesser (Abszisse) bestimmt. Kontrast s (w). Die geizdistanz betrEgt 5 cm - - ,  

10 cm - - - und 15 cm - -  . - - .  E n=9800  

k a n n  naeh neueren  Un te r suchungen  (Et ienne,  1968, 1969) e rwar t e t  
werden,  dab  bei  Odona ten l a rven  ein schiirferes opt isches  Untersehei-  
dungsvermSgen als das  oben beschriebene ausgebi lde t  ist .  

Abb.  5 zeigt  die exper imente l l  gepri i f te  Beziehung zwischen Objekt -  
grTge und  Wahlh /mf igke i t  ffir Velia. Schwarze Kre issche iben  vor  weigem 
H i n t e r g r u n d  [Symbol :  s (w)] t r e t en  mi t  e iner  S t anda rd f igu r  von 4 ~ ~ in  
Konkur renz .  Velia sieht  die zu vergle iehenden F iguren  aus drei  versehie- 
denen  Re izd i s t anzen  yon genau  5,0, 10,0 und  15,0 em immer  un te r  dem 
Hor izon ta lwinke l  d yon 35 ~ Der  Seheibendurehmesser  der  beiden 
A t t r a p p e n  A1, 2 wird dabe i  so vergrSger t ,  dag  er aus jeder  g e i z d i s t a n z  
nn te r  gleiehem t IShenwinke l  ~'1, ~ erseheint .  Die drei  gemessenen Reiz-  
we r tku rven  ver laufen  e indeut ig  kongruen t  (vgh Absehn i t t  B I I I ) .  
Kre isseheiben  u m  4 ~ ~ werden un te r  den gebotenen  Versuehsbedingun-  
gen gegenfiber grSl~eren oder  kle ineren Seheiben s t a rk  bevorzugt .  

Der  EinfluB yon Hunge r  auf die Bewer tung  der  FigurengrTl3e w i rd in  
e inem Dauerhungerve r sueh  fiber 144 S td  getes te t .  48 t t u n g e r s t u n d e n  
en tspreehen  den t~egelbedingungen.  Un te r  dem Einflul3 waehsenden  
Hungers  s te ig t  der  re la t ive  Re izwer t  n ieh t  op t ima le r  F iguren  (Tabelle 2). 
Die op t imale  Gr6ge u m  4 ~ Scheibendurehmesser  is t  jedoeh unabhgng ig  
vom H u n g e r z u s t a n d  des Tieres. 

18" 
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Tabelle 2. Beziehung zwischen Objektgrdfle und Reizwert bei verschieden starkem 
Hunger. Standard/igur: 3,6 ~ 2~. Kontrast: s(w). Als Null-Hypothese wird angenom- 
men, daft gleich grofle Scheiben unabhiingig vom Hungerzustand gleichen Reizwert 

besitzen 

o Hungerstunden Statistik 

48 Std 144 Std 

n R% n R% 

2,3 540 34,0 500 46,8 iO < 0,01 
2,9 340 42,0 200 47,5 iO < 0,05 
4,0 400 74,5 240 69,1 p < 0,05 
4,6 300 30,6 340 44,7 p < 0,05 

•hnliche quantitativ erfagbare Schwankungen des Reizwertes wer- 
den aueh dann beobaehtet, wenn Messungen zu verschiedenen Jahres- 
zeiten durchgeffihrt werden (vgl. Abb. 4). Unter Freilandbedingungen 
nehmen Velien im Winter kaum noeh Nahrung auf, w/~hrend sie im Juni  
/~ugerst IreBaktiv sind. Die im Dezember aufgezeiehneten BeutegrSgen- 
kurven verlaufen steiler, die relativen Reizwertdifferenzen zwisehen ver- 
gleiehbaren Figurenpaaren sind signifikant grSger als die im Sommerver- 
such. Naeh einer Misehwahltransformation (vgl. S. 270) der Kurven wird 
deutlieh, dab diese Sehwankungen nieht dutch eine untersehiedliehe Bei- 
misehung yon Neutralwahlen verursaeht werden, sondern eehte Sehwan- 
kungen der Reizwerte darstellen. Als Ursache kommt m6glieherweise 
aueh bier die versehiedene Hungerst/~rke der Velien in Betraeht. 

L/~Bt man die Beutegr6Be kontinuierlieh anwaehsen [Abb. 6, s (w)], 
so kann man naeh der ~nderung der Wahlh/~ufigkeit drei Bereiehe ab- 
grenzen: 1. Im Erregungsbereieh nimmt der geizwert der Figur bis zum 
Optimalwert zu. 2. Naeh dem Optimum beginnt der IIemmbereieh, d. h. 
weitere Attrappenausdehnnng fiihrt zu einer l~eizwertabnahme. 3. Diese 
Zone geht stetig in einen Neutralbereieh fiber, in dem fortgesetzte GrSBen- 
zunahme den Reizwert nieht mehr ver/~ndert. Der Neutralbereieh beginnt 
ffir Sehwarz vor WeiB zwisehen 6 und 8 ~ Sehwinkel. 

Fluehtreaktionen auf visuelle i~eize wurden unter meinen Versuehs- 
bedingungen nie beobaehtet. 

2. Kontrast  

Vertauseht man die Kontrastverh/~ltnisse und bietet weiBe Kreis- 
scheiben vor Sehwarz [Abb. 6, w (8)], so versehiebt sieh das Gr6Benopti- 
mum in I~iehtung kleinerer Sehwinkel (yon 4 ~ naeh 3,4 ~ ~ ). Verwendet 
man start Weig ein mittleres Grau vor Sehwarz ( =  1/2 Kontrast), nimmt 
die VorzugsgrSge zu (4,57 ~ ~ ). Damit ist naehgewiesen, daB das Gr6Ben- 
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Abb. 6. Abh~ngigkeit des relativen Reizwertes von Kreisscheiben (Ordinate) yore 
Scheibendurchmesser (Abszisse). St~ndar4figur wie in Abb. 5. Kontraste: s(w)= 
Schwarz vor WeiB-  umgekehrter Kontrast von w (s) �9 g (s)= Grau vor Schwarz = 

1/2 Kontrast. E n =4400 

Tabelle 3. Abh~ingigkeit des Reizwertes gleich grofler schwarzer und wei[3er Kreis- 
scheiben yon der Seitenhelliglceit in der Versuchswanne. Die Tiere kSnnen simultan 

zwischen s(w) und w(s) w~ihlen 

Wannen- Scheiben- ~ n R% 
auskleidung in Grad 

8 (w) w (s) 

dunkel 2,3 80 25,0 75,0 
40 80 27,5 72,5 
4,6 80 23,7 76,3 
5,5 80 25,0 75,0 

hell 2,3 100 75,0 25,0 
4,0 100 75,0 25,0 
4,6 100 73,0 27,0 
5,5 100 77,0 23,0 

mittel 2,3 100 35,0 65,0 
4,0 100 36,0 64,0 
4,6 140 36,4 63,6 
5,5 100 34,0 66,0 

s(w) w(s) 

op t imum mi t  dem K o n t r a s t  variiert .  Sowohl Kont ras t s t~rke  [vgl. w (s) 
und  g (s) ] als aueh K o n t r a s t u m k e h r  [vgl. w (s) und  s (w) ] beeinflussen die 
VorzugsgrSBe. 

Die Bedeutung  der Seitenhelligkeit  in  der Versuchswanne fiir die 
Wahl  zwischen s imul tan  gebotenen,  gleieh groBen schwarzen und  weiBen 
Scheiben wird wie folgt gepriift. Naeh 30 min  dauernder  Adap ta t ion  in 
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sehwarzer Wanne gibt man den Velien die M6glichkeit, zwisehen den 
Kontrastbedingungen s(w) und w(s) zu w/ihlen. Sie entscheiden sieh 
unabh/~ngig von der Seheibengr6Be fiir das weil~e Objekt (Tabelle 3, 
obere Zeile). Nach entspreehend langer Helladaptation in einer weiBen 
~Vanne w/~hlen sie/iberwiegend die sehwarze Seheibe (mittlere Zeile). Im 
dritten Experiment ist die Testwanne mit gleieh breiten sehwarzen und 
weigen Streifen ausgelegt. Unter diesen (mittleren) Beleuehtungsver- 
h/iltnissen werden weige Seheiben sehwaeh bevorzugt (Tabelle 3, unten). 
Die Entseheidung wird demnach bei simultaner Wahlm6glichkeit zwi- 
sehen Sehwarz und WeiB durch die Beleuehtungsverh/~ltnisse in der 
Testwanne bestimmt. 

3. Augen- und Innengliederung 

Der Grad der Gliederung einer Beugeattrappe ist ein weiteres wiehtiges 
Merkmal, auf das der Perzeptionsmeehanismus vieler sieh optiseh orien- 
tierender Arthropoden ansprieht. Konturenreiehtum f6rdert das Fang- 
verhalten bei Epiblemum (Drees, 1952), bei Philanthus (Tinbergen und 
Kruyt ,  1938) und Parastagmatoptera (Rilling u. Mitarb., 1959), wghrend 
Aeschna-Larven ungegliederte Muster bevorzugen (Hoppenheit, 1964). 
Inwieweit diese Tendenzen yon der Figurengr6ge abh/~ngen, ist bisher 
noeh nieht systematiseh analysiert worden. Mi~ folgenden Testreihen soll 
diese Frage ftir Velia gekl/irt werden. 

Zungehst wird der Parameter ,,Konturenls bei konstanterWeiB- 
bzw. Sehwarzfl~ehe variiert. Bei gleiehbleibender Zaekenbreite (0,6 bzw. 
1,2 ~ nimmt die Augengliederung mit der Zaekenl/inge (0--1,14 ~ zu. 
Zahnradfiguren, die mit 6 Zaeken besetzt sind, werden aus Papier aus- 
gesehnitten, photographiseh verkleinert und als Attrappen unter den 
Kontrastbedingungen s(w) und w(s) geboten. Standardfigur ist eine 
Kreisseheibe gleieher Sehwarzfl/iehe. Unabhgngig yon der Kontrastum- 
kehr verringert sieh der Reizwert der Zahnradfiguren bis zu einer Zaeken- 
1/~nge yon 0,8 ~ und stellt sieh bei weiterer Vergr6gerung der Zaeken auf 
ein konstantes Niveau ein (Abb. 7). Augenkontur ist demzufolge ein 
hemmendes Merkmal, wenn der Attrappendurehmesser in der Gr6Ben- 
ordnung yon 4 ~ Sehwinkel liegt. Die versehiedene Zaekenbreite der 
Serien A, A' 1 und B, B' 1 wirkt sieh nieht auf das Ergebnis aus. Sehwarze 
Zahnradfiguren s(w) sind relativ reizsehwgeher als formgleiehe weige 
w(s). 

Unter Variation des Parameters BeutegrSge werden nun ganzran- 
dige Kreisscheiben gegen aufgel6ste Figuren geboten, die jeweils gleichen 
Augendurchmesser besitzen (Abb. 8). Die Stiirke der Augengliederung 
(6 Zacken yon 0,6 ~ L/~nge und 1/6 Scheibenumfang Breite) bleibt konstant. 
Wie die Abbildung zeigt, erh6ht relativer Konturenreichtum die Attrak- 
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Abb. 7. Beziehung zwischen dem relativen Reizwert fl/ichengleicher Figuren (Ordi- 
nate) und der St/irke ihrer Au6engliederung (Abszisse: Zackenl~nge in Grad). Stan- 
dardfigur ist eine ganzrandige Kreisscheibe yon zt ~ ~ .  Die Serien A - - - -  und B - - .  - -  
wurden unter den Kontrastverh~ltnissen s (w) durchgefiihrt, die Serien A'  - - - und 
B' �9 . . . . .  unter w(s). Zackenbreite in A, A ' =  0,6 ~ in B, B ' - -1 ,2  ~ Die unter den 
Kurven aufgetragenen Figuren sind den Serien A und B entnommen. Standardfigur 

links. E n ~ 1600 

Abb. 8. H~ufigkeit der Bevorzugung einer auf~engegliederten Figur vor einer gleich 
gro6en ungegliederten (Ordinate) in Abh~ngigkeit vom Figurendurchmesser (Ab- 
szisse). Die schraffierten Fl~chen geben den Bereich an, in dem AuBengliederung an 
Attrappen die Wahltendenz f6rdert (-4-) oder hemmt (--). Reizwertkurve der ganz- 
randigen Vergleichsfigur: - - -. Unter den Kurven sind drei der zur Wahl gebotenen 

Figurenpaare dargestellt. En  = 1960 

tivit~tt  e iner  F i g u r  bis zu  e t w a  3,3 ~ ~ .  2,9 ~ g ro6e  Z ~ h n r a d f i g u r e n  gewin-  

n e n  in K o n k u r r e n z  m i t  g le ich  groBen K r e i s s c h e i b e n  m a x i m a l e  W a h l -  

h g u f i g k e i t e n  (72,9 R % ,  n = 2 4 0 ) .  Zwi schen  3,3 u n d  4,6 ~ F i g u r e n d u r e h -  

messer  i s t  es g e n a u  u m g e k e h r t .  H i e r  w i r d  e ine  4 ~ grol~e g a n z r a n d i g e  

Sche ibe  a m  h~tufigsten gew~h l t  (70,8 1%%, n----300). 

K o n t r ~ s t u m k e h r  w (s) l i e fe r t  q u a l i t a t i v  gle iche Ergebn i s se ,  n u r  w i rken  
j e t z t  schon  Z a h n r a d f i g u r e n  y o n  2,3 ~ A u 6 e n d u r c h m e s s e r  ges icher t  r eak -  

t i o n s f 6 r d e r n d  (67,0 R %, n ----200). Be i  g le icher  S t~ rke  des  E f f e k t e s  l iegt  

das  M a x i m u m  der  W a h l b e v o r z u g u n g  bei  k l e ine ren  D u r c h m e s s e r n  (2,46 ~ 

m i t  73,0 1%%, n = 2 0 0 ) .  D e m n a c h  bes i t zen  weiBe F i g u r e n  in  s chwarze r  



276 H.W. Meyer: 

Umgebung im Durchschnitt einen h5heren Reizwert als formgleiche 
schwarze Figuren vor Weil~. 

Dureh Abb. 8 ist nachgewiesen, da~ die relative Bewertung geschlos- 
sener und aufgelSster Figuren entscheidend yon der GrSl~e abh~ngt. Die 
Grenze zwisehen fSrderndem und hemmendem Bereieh fiir Au]englie- 
derung an Beuteattrappen liegt bei etwa 3,3 ~ ~ ( z  Null-Durchgang der 
Kurven in Abb. 8 bei 5,0 Probit). Attrappen, deren Durchmesser 4,6 ~ 
iibersteigt, werden yon den Velien verwechselt. 

Vorversuche wiesen darauf hin, da~ Velien groBe Kreisseheiben 
(5,5--11 o ;~ ), die einen kleinen kontrastierenden Punkt  im Zentrum ent- 
halten, nicht meiden, sondern auf den Innenpunkt zusteuern. Innenglie- 
derung kann, soweit sie sich nahe dem Seheibenmittelpunkt befindet und 
dabei mSgliehst gut mit der Vibrationsriehtung iibereinstimmt, den 
Reizwert einer Beuteattrappe erhShen. 

a) Ein kleiner Kontrastpunkt  (1 ~ ~ ) wird sehrittweise yore Zentrum 
einer Kreisseheibe (4 ~ ~)  horizontal zum Seheibenrand hin verschoben. 
Standardfigur ist eine gleieh grol~e Seheibe mit zentriertem Punkt.  

Sehon eine geringfiigige seitliche Versehiebung des Innenpunktes um 
0,6 ~ aus der Zentralstellung setzt den Reizwert, der definit ionsgem~ in 
der Ausgangsfigur 50R% (=5 ,0  Probit) betragt, merkbar herab 
(35,7 R%, n =240).  Je welter der Innenpunkt  yon der Vibrationsrich- 
tung und dem Zentrum der Kreisscheibe wegriickt, desto geringer wird 
die Zah] der Entseheidungen fiir die variierte Figur. 

b) Innerhalb einer Kreisseheibe (4~ wandern 6 sich abhebende 
radi~r angeordnete Reehtecke (0,6.0,3 ~ aus der Zentralstellung zur 
Kreisperipherie. Konstante Vergleiehsfigur ist eine ebenso grol~e Seheibe 
ohne Innenmuster (Abb. 9). 

e) Im n~ehsten Versuch wird auf die Randmarkierung der Beute- 
attrappe verziehtet. Seehs konzentriseh angeordnete Rechtecke (MaBe 
wie b) rficken in kleinen Sehritten auseinander, wobei eines der radi~r- 
symmetrisehen Muster als Standardfigur dient (Abb. 10). 

d) Im Zentrum einer 4~ wachst ein kleiner Kontrastpunkt 
langsam an (Standardfigur : eine solehe Seheibe ohne Innenpunkt). 

Die Versuche a - -d  kSnnen gemeinsam besproehen werden, da die 
aufgezeiehneten Reizwertkurven in ihren qualitativen Merkmalen tiber- 
einstimmen. Alle Kurven weisen je ein Maximum auf (vgl. als Beispiel 
Abb. 9, 10). Die optimale Ausdehnung der Innenstruktur variiert bei 
vergleichbarem Kontrast  mit den Musterpammetern. Die attraktivste 
GrSl~e der Innenstruktur h~ngt au~erdem von den gebotenen Kontrast- 
bedingungen ab. Sie tiberschreitet den zentralen Bereieh yon maximal 
2,7 ~ Durchmesser im getesteten Innenfeld der Figuren (4 ~ ~ ) nicht und 
wird in jedem Full mit wei~en Mustern auf sehwarzem Feld eher erreieht 
uls mit sehwarzen Mustern auf Weir. 
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Abb. 9. H~ufigkeit, mit  der eine 4 ~ grofle Kreisseheibe mit Innenmuster (6 Recht- 
ecke von 0,6 �9 0,3 ~ einer ebenso groBen Scheibe ohne Innenmuster vorgezogen wird 
(Ordinate) in Abh~ngigkeit yon der Ausdehnung der Innenstruktur (Abszisse: 
deren ~uBerer Durchmesser in Grad). Muster sehwarz auf weiBer Scheibe, diese vor 
sehwarzem Hintergrund ( ~  obere Figurenreihe) : �9 ~ 8 (w). Umgekehrter Kontrast  

(untere Figurenreibe) : o -- w (s). E n = 2060 

Abb. 10. Beziehung zwischen relativem Reizwert radi&rsymmetrischer Reizmuster 
aus 6 Rechtecken (Ordinate) und deren Ausdehnung (Abszisse: AuBendurchmesser 
in Grad). Musterparameter wie in Abb. 9. Stand~rdfigur ist das Muster mit dem 
kleinsten AuBendurchmesser (Kreismarke). �9 = s (w) = obere Figurenreihe; o = 

w(s )=un te re  Figurenreihe. E n = 1 3 2 0  

4. D i skuss ion  der  b i she r igen  B e f u n d e  

A n  dieser  Ste l le  e r s ehe in t  es r a t s a m ,  die e r m i t t e l t e n  F a k t e n  i m  H i n -  

b l iek  auf  die m o r p h o l o g i s c h e n  Verha l tn i s se  i m  Ve l i enauge  zu i i be rdenken .  

N a c h  v o r l i e g e n d e n  R e s u l t a t e n  k a n n  Velia Y o r m e n  de r  G r S B e n o r d n u n g  

y o n  0 , 6 - - 6 , 0  ~ ~ un t e r s ch i eden .  Diese r  GrSBenbere ieh  e n d e t  we i t  un te r -  

ha lb  des v o n  R e n s i n g  (1962) h i s to log i seh  b e s t i m m t e n  D i v e r g e n z w i n k e l s  
v o n  I 1 - - 1 2  ~ zwi schen  den  O m m a t i d i e n a e h s e n .  

D a s  s i m u l t a n e  E r f a s s e n  r a u m l i e h e r  O r d n u n g s p r i z i p i e n  ( = R a u m -  

m u s t e r a n a l y s e )  se tz t  vo raus ,  d a b  m e h r  als e ine  e ] e m e n t a r e  pe r zep to r i s che  

S t r u k t u r  an  de r  A n a l y s e  betei l ig~ ist .  l ~be r l egungen  zu d i e sem P r o b l e m  
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finden sich erstmals bei Helmholtz (1911). t t iernach werden zwei Licht- 
punkte nur dann r~umlich getrennt wahrgenommen, wenn zwischen den 
durch sie gereizten Sehzellen der Retina mindestens eine ungereizte liegt. 

Bei Appositionsaugen mit vcrschmolzencm Rhabdom wird das r~um- 
liche Aufl6sungsverm6gen durch den physiologischen 0ffnungswinkel 
der Ommatidien nach unten begrenzt. Itier betr~gt der Mindestabstand, 
der ffir eine getrennte Wahrnehmung zweier Punkte erforderlich ist, ca. 
zwei Divergenzwinkel zwischen den Sehachsen der Ommatidien. 

Wir wissen nun aus Untersuchungen yon Kirschfeld und Franceschini 
(1968), da~ beim Fliegenauge nicht das Ommatidium als Einheit bei der 
Projektion eines Punktes aus der Umwe]t auf das neuronale Raster arbei- 
tet, sondern einzelne Rhabdomere aus verschiedenen Ommen auf H6he 
der Lamina zu neuen Einheiten (sog. Neurommatidien) zusammengefal~t 
werden. Ihr Raster weist die gleichen r~umlichen Eigenschaften wie das 
Ommenraster auf. 

Rensing (1962) und Langer und Schneider (1969) beschrieben auch bei 
Gerroidea unfusionierte Rhabdomere. Neurale Verschaltungen yon Seh- 
zellen verschiedener Ommen sind bisher noch nicht nachgewiesen. 

Als einfachstes Modell der funktione]len Gliederung eines Faeetten- 
auges mit unverschmolzenen Rhabdomeren kann die Vorstellung ge]ten, 
da~ jedem Ommatidium ein Neurommatidinm entspricht. Dieses Schalt- 
prinzip erlaubt ebenso wie kompliziertere Schaltmodelle die Projektion 
eines rs verteiltcn Reizmusters auf ein neuronales Raster. tIierbei 
gehen relevante Informationen fiber die spezifische Raumstruktur des 
t%eizes nicht verloren, sondern werden in Form einer r~umlichen Erre- 
gungsverteilung auf das Neurommatidienraster fibertragen. 

Die kleinsten funktionellen Struktnren, die das r~umliche Aufl6sungs- 
verm6gen nach unten begrenzen, sollen hier ohne Rficksicht auf die Art 
der Versehaltung, durch die sic zustande kommen, als Seheinheiten be- 
zeichnet werden. Wie sp~terc Versuche und ~berlegungen (C III ,  
S. 284) zeigen werden, steht der Vorstellung, da~ bei Velia jedem Ommati- 
dium eine neuronale Einheit zugeordnet ist, nichts im Wege. 

Naeh Washizu, Burkhardt  und Streck (1964) verh~tlt sich die Rich- 
tungsempfindlichkeit einzelner Sehzellen des Fliegenauges in guter 
N/~herung wie eine Gauss-Verteilung. Etwa 80% der gesamten Rich- 
tungsempfindlichkeit sollen innerhalb des doppelten Divergenzwinkels 
liegen. Ahnlichc Glockenkurven dcr Empfindlichkeit wurden ffir das 
Ommatidium bestimmt (Autrum und Wiedemann, 1962 ; Kuiper, 1962 ; 
G6tz, 1964 ; Kirschfeld und Reichardt, 1964; Vowles, 1966 ; Kirschfeld, 
1967, usw.). Diese offensichtlich fiir das Komplexauge allgemeingfiltige 
Ubertragungseigenschaft muir in den weiteren Uberlegungen berficksich- 
tigt werden. 
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Bei den winzigen Dimensionen der Muster, die sich im Experiment 
(Abb. 4--10) a]s optimal erwiesen haben, besteht kein Widerspruch zur 
Annahme, dag eine einzelne Seheinheit die Perzeption leisten kann. Die 
differenzierte Wahl zwischen verschiedenen Attrappenqualitaten ist 1. 
wegen der kleinen Dimensionen der wirksamen Figuren, 2. wegen der 
Variabilitat der Form vergleiehbar gut auslSsender Muster und 3. der 
yore Kontrast  abh/~ngigen OptimalgrSBe nur ungenfigend durch die Vor- 
stellung zu erklaren, dag die spezifisehe Raumstruktur des Reizmusters 
dureh Simultanvergleich zwischen den Erregungen aus mehreren Seh- 
einheiten erfagt wird (vgl. obige 1)berlegungen zum rgumlichen AuflS- 
sungsverm6gen). Vielmehr kSnnte die wesentliche Information durch 
sukzessives Abtasten mit Hilfe des seh/~rfsten Empfindlichkeitsbereichs 
( ~  PerzeptionsschwerpunkC S. 263) einzelner, maximal gereizter Sehein- 
heiten gewonnen werden (=Zeitmusterana]yse). Es bleibt allerdings 
offen, ob angrenzende Einheiten, die aufgrund tier oft nachgewiesenen 
starken Uberlappung der rezeptiven Felder einzelner Sehzellen bzw. 
Ommatidien sieher gleiehzeitig t~eiz wahrnehmen, sich neutral verhalten 
oder nieht. Trifft der Reiz fiberwiegend in das Zentrum des rezeptiven 
Feldes einer einzelnen Einheit, dann darf erwartet werden, dag mSgliche 
Einflfisse durch laterale Interaktion unbedeutend bleiben. Ist das visuelle 
Objekt so klein, dag die durch seine Reizwirkung im Auge erzeugte Er- 
regungsanderung unter der Schwelle ffir I~eaktion liegt, so sollte die 
kontinuierliche Vergr6l~erung zu einem Anstieg der Wirksamkeit ffihren. 
Genauso verhalten sich sgmtliehe aufgezeiehneten Reizwertkurven. 

Mit der folgenden Versuehsreihe soll die Leistungsfahigkeit einzelner 
Seheinheiten im Rahmen der hier gegebenen methodisehen MSgliehkeiten 
geprfift werden. 

I I .  Zur Leistung einzelner Seheinheiten 

1. Befunde 

Es ist gezeigt worden, dab kleine kontrastierende Objekte in ttori- 
zontnahe senkreeht fiber einer Vibrationsquelle (=Zentralstellung, 
S 286) optimale Reizmuster darstellen. Ihre Form spielt im Vergleieh zu 
anderen Musterparametern wie Kontrast  und Gr6Be nur eine unterge- 
ordnete Rolle (vgl. Abb. 8--10 und S. 276). Aus diesem Grund werden die 
Testmuster im ns Versuch noeh starker vereinfacht. Kleine Qua- 
drate oder Rechtecke ergeben aneinandergereiht Musterbander mit wach- 
sender Anzahl horizontaler und vertikaler Kontrastgrenzen. Es wird er- 
wartet, dal3 die fortsehreitende Reizvermehrung Reizwertvergnderungen 
bewirkt, deren GrSBe und Richtung (Erregung, Hemmung) am Verlauf 
tier Reaktionskurven abzulesen sind. Zunachst werden Bander aus klei- 
hen Quadraten (0,6 �9 0,6~ Zwischenraum: 0,6 ~ a]s Beuteattrappen be- 
nutzt  und in horizontaler (h), vertikaler (v) und diagonaler (d) Anordnung 
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Abb. 11. H~ufigkeit, mit der Velien Musterb~nder (entspreehend den unteren Fi- 
guren), die mit ihrem Schwerpunkt in Zentralstellung befestigt sind, einem einzelnen 
Bandelement in gleieher Anordnung vorziehen (Ordinate) in Abhangigkeit yon der 
Bandl~nge (in Grad, Abszisse). Erstreckung der Bandmuster: horizontal (e), 

vertikal (.) und diagonal (A). Kontrast: w (s). E n = 1860 

unter den Kontrastverh~ltnissen s (w) und w (s) dargeboten. Die Muster- 
b~nder sind mit  ihrem Schwerpunkt fiber der Vibrationsnadel befestigt, 
so dab beiderseits gleich viele Bandelemente stehen (Symmetrieaehse: 
senkreeht zur Erstreckungsrichtung des Bandes). Auf diese Weise kann 
ein ,,Reizfeld" abgetastet  werden, worunter zun~chst ganz neutral  
die Testfli~che verstanden werden soll, innerhalb derer anwaehsende 
bandfSrmige Muster reizwirksam werden kSnnen. 

Der Test wird anschlie•end unter Variation der Musterparameter 
wiederholt. Die Ergebnisse lassen sieh folgendermal3en zusammenfassen 
(vgl. als Beispiel Abb. 11) : Aufgrund der sieh bei Vermehrung der Band- 
elemente veri~ndernden Wahlhi~ufigkeit sind drei Wirkungsbereiche 
voneinander abzugrenzen. Bis zu einer optimalen Bandl~nge gewinntdas 
anwaehsende Muster an Attrakt ivi t~t  (Erregungsbereich, positivesReiz- 
feld). Dem folgt bei fortgesetzter Verli~ngerung eine Abnahme des Reiz- 
wertes im Hemmbereieh (negatives Reizfeld). An diese Zone sehlieBt sich 
naeh aul~en ein Neutralbereich an, in dem der Reizwert trotz weiterer 
Vermehrung der Bandelemente konstant bleibt. Erregendes und hem- 
mendes Reizfeld sind diagonal am geringsten ausgedehnt, in der Waage- 
reehten am weitesten. Die Vertikalwerte liegen etwa in der Mitre. 

Die Ausdehnung des erregenden und hemmenden ]~eizfeldes variiert 
nicht nut  mit  der Richtung der Figurenausdehnung, sondern auch mit  
Kontraststi~rke (Tabelle 4) und Kontrastumkehr.  Letzteres ist durch 
Abb. 12 belegt. Hier werden zwei ,,Horizontalversuche" mit symmetrisch 
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T~belle 4. Beziehung zwischen Reiz/eldgrS/3e und Kontrast. Quadrate: 1,7.1,7~ 
Zwischenraum 0,6 ~ Standard/igur ist ein gleieh grofles schwarzes Quadrat in HShe 
des sich nach lateral (einseitig yon der Nadel) ausdehnenden Musters. Der sen#reehte 

Strich unter den Mustern zeigt die Riehtung der 2Vadelvibration an 

Kontmst s(w) s und g (w) 
Testottrappe n R% Testclttrappe n It% 

m �9 �9 ,oo ,,,, m [ ]  [ ]  ,,o ,,,, 
m �9 �9 �9 12o ~,,, m m [] [] ,oo ,~ 
m m m m m  12o~,3 m ~ D N N  lto~8,3 
m m m m m m  12o2~,1 m ~ @ D N D  12o as,, 
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5,0 | ~ a /  
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I o -60 
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\ ,  
Bandt6:knge o._..__.O~o ,~_._.__.., . 

2 o 4 ~ 6 ~ 8 ~ 10~ 
mm mmmm mmmmml 

�9 nm mmmm m m m m m m  

Abb. 12. Vergleieh der unter den Kontrastverhgltnissen w(s) und s(w) bei Aus- 
dehnung waagereeht angeordneter B~nder gemessenen t~eizwertkurven. Mal3e und 

Koordinaten wie in Abb. 11. w(s) o; s(w) o. 2n=(1180, 2860)=~040 

zur Nadel angeordneten B/~ndern aus schwarzen und weigen Elementen 
(Quadrate:  0 ,6 .0 ,6~ Zwischenraum: 0,6 ~ gegeniibergestellt. Wie in 
Abb. 6, 9 und 10 ist aueh diesmal das weige Muster reizwirksamer als 
ein vergleiehbares sehwarzes Muster. 

Weiterhin h~ngt die Ausdehnung der Reizfelder yon der Wahl der 
Musterparameter  ab. Eine VergrSBerung der Bandelemente bei kon- 
s tan tem Zwisehenraum (0,6 ~ ffihrt z. B. dazu, da6 im Diagonal- und 
Vertikaltest keine Bandl/~nge mehr erregen kann (Tabelle 5, Zeilen 2--4). 
Der hemmende Bereieh wird in I~iehtung gr6Berer Sehwinkel ausgedehnt 
(Tabelle 5, Spalte 1--4). 
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Tabelle 5. AbMingigkeit der Reiz]eldgrSfle vonder  GrT/3e der Bandelemente. Der 
Nadelreiz steht unter der Mitte des waagerecht be/estigten Bandes. Die Maflangaben 
beziehen sich au/ den A bstand zwischen M ittelpunlct und Reiz/eldrand. Standardattrappe 
ist jeweils 1 Bandelement der untersuchten GrSfle. Anordnung der Bdnder : h=--hori- 

zontal; v ~ vertil~al ; d ~ diagonal 

GrSl]e der 
Bandelemente 
(~ 

Erregungsbereich (~ Hemmbereich (o) 

h v d h v d 

0,6"0,6 3,15 2,0 1,45 4,25 2,6 2,0 
1,2.1,2 3,15 2,3 - -  4,8 3,15 3,15 
1,7.1,7 3,15 - -  - -  5,5 4,0 3,6 
2,9-1,7 3,15 - -  - -  6,0 

Tabelle 6. Der Reizwert yon Ein/ach- und Doppelkontras'tgrenzen, bestimmt durch 
Vergleich mit der NadeIvibration. Hghe der Figuren: 5 Divergenzwinkel (55~ 

Breite der Strei/en: 1,2 ~ Breite der Figuren: 33 ~ 

a b n ~fiJrc 

200 29,5 

I ~ - ~  2~176 6 B ' 5 ,  
[ ~ , 200 69,5 

Reduzier t  man  die Zahl der senkrechten Sehwarz-Wei~grenzen bis 
auf zwei (Tabelle 6), dann  wird dieses Muster dem meehanisehen Stan- 
dardreiz hoehsignifikant vorgezogen [bei w (s) mit  68,5 R %, bei s (w) mi t  
69,5 R% ]. Dagegen wi~hlen nur  29,5 R% eine einfaehe Kontrastgrenze,  
wenn als Alternative die vibrierende Nadel geboten wird. 

2. Diskussion 

Ein Vergleich der Befunde mit  denen aus friiheren Versuchen (Abb. 4 
bis 10) zeigt weitgehende Ubereinst immungen.  Mit At t rappen,  die aus 
ihrer wirksamsten Position verschoben werden (z. B. Abb. 9, 10) and  
solchen, die kontinuier]ieh anwachsen (Abb. 4 - -6 ,  11, 12), gewinnt man  
Kurven,  die vergleichbare Eigenschaften besitzen: Auf eine Reizwert- 
zunahme bis zum Opt imum folgt Reizwer tabnahme und Einste]lung auf 
ein konstantes  Plateau.  Der l~eiz, der yon Kreisscheiben (Abb. 4--6)  und 
Musterbi~ndern (Abb. 11, 12) ausgeht, n immt  mit  der FigurengrTl~e zu, 
so dab nach der auf S. 268 gegebenen Definition H e m m u n g  als Ursache 
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ffir den gemessenen l~eizwertschwund nachgewiesen ist. In den Abb. 9 
und 10 sinkt der Reizwert beim Auseinanderrficken der radiarsymme- 
trisch angeordneten Musterelemente. Der Nullpunkt z .B.  der Kurve 
w (s) in Abb. 10 liegt bei 29,5 R % (Standardfigur gegen Nadelvibration; 
n = 200). Da die Mef~kurve weit unter diesen Wert abfallt (his 10,8 R%, 
n = 120), kann hier der Reizwert nicht durch nachlassende l~eizstarke 
(,,Verdfinnungseffekt"), sondern ebenfalls nur dnrch einen echten Hemm- 
proze~ verringert werden. Im Gegensatz zu den Abb. 4--6, l l  und 12 
folgt auf das konstante Reizwertplateau aus sparer erklarten Grfinden 
(C I I I  ft.) erneuter Kurvenanstieg zu Null. Die Reihenfolge der beobachte- 
ten Bewertungstendenzen -- Erregung, Hemmung, Indifferenz -- ~ndert 
sieh nieht. 

Diese als ,,Ortseffekte" in Erscheinung tretenden Wirkungen sind bei 
der Kleinheit der Testmuster fiberwiegend dutch Reaktionen auf zeitliehe 
Eigenschaften des Reizmusters zu erkl~ren (vgl. S. 279). Weitere Belege 
ffir die Bedeutung der zeitlichen Reizparameter ffir die Musterbewertung 
sind die Abh~ngigkeit der optimalen FigurengrSl3e yon der Kontrast- 
st~Lrke (Abb. 6, Tabelle 4), der Kontrastumkehr (Abb. 7, 9, 10, 12) und 
dem Abstand der Kontrastgrenzen (Tabelle 5). Im Beispiel der vertikalen 
Hell-Dunkelgrenze, die als Beuteattrappe fiber einer vibrierenden Nadel 
geboten wird (Tabelle 6), werden die Rasterpunkte im Bildmuster nach 
den Uberlegungen S. 277 im Erregungsmuster der Seheinheiten nieht 
r~Lumlich wiedergegeben. Wit dfirfen hier erwarten, da~ eine Seheinheit, 
die diese Kontrastgrenze mehrfach fiberstreicht, eine Folge von Reiz- 
wechseln ( + ) . - .  ( - - ) . . .  ( + ) . . .  usw. perzipiert. Hingegen erzeugt ein 
schmaler (1,2~ senkreehter Streifen vor weil~em Hintergrund 8(w) in 
der abtastenden Seheinheit ein Reizweehselmuster: ( - - + ) . - .  ( - - + ) . . -  
( - - + )  . . . ,  im umgekehrten Kontrast  w(s) entsprechend: ( + - - )  ... 
( +  --) "" ( +  --) "" usw. Die Dauer des Reizpause (---) ist yon der Eigen- 
bewegung des Tieres, das bestrebt ist, Reizgleichheit zwisehen den beiden 
Vibrationsreizen einzustellen und zu halten, abh~ngig. Im Durchschnitt 
dfirfte sie konstant sein. Nach Tabelle 6 fiihrt die Verdoppelung der Zahl 
der pro Zeiteinheit perzipierten Reizweehsel zur Umkehr der Bewertungs- 
riehtung von Hemmung naeh Erregung. 

Mit der hier benutzten Methode kann nieht sicher ausgesch]ossen 
werden, dal~ die zu untersuehende zeitliche Komponente des Erregungs- 
musters dureh r/~umliehe Erregung fiberlagert wird. Daher wird diese 
Frage naehfolgend erneut mit Flimmerlieht geprfift. Die gleiche Proble- 
matik gilt fiir den experimentellen Nachweis r/~umlieher Effekte. Nur 
dann, wenn sieh bei Reiz-I~iehtungs~nderung ein eindeutiger Bezug 
zwisehen ]~eiz-Reaktionsverlauf und dem Perzeptionsraster herausstellt 
und diese Korrelation auch bei Ver~nderung der zeitlichen lgeizeigen- 
schaften erhalten bleibt, ist Simultanerregung belegt. 
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Abb. 13 a und b. Anordnungsprinzip der Ommatidien im Velienauge. a Auge yon 
vorn. Aufhellung mit KOH. Vergr. ca. 125 • b Ausschnitt aus der vorderen Augen- 
mitre. Das Auge wurde hierzu gekappt, ausgehShlt und antidrom beleuchtet. 

Aufhellung mit KOH. Vergr. c~. 450 • 

III .  Zur Frage mSglicher lateraler Intera/ctionen 

1. Du tch  dus Gesichtsfeld wandernde Einzelreize 

Vergr5Bert m~n schrit tweise den Abs tand  zwischen einer schwarzen: 

senkrecht  fiber einer Vibr~tionsquelle beIest igten Kreisscheibe (3 ~ ;~) 
und  go r i zon t ,  so erhiUt m~n eine Tes tmethode,  mi t  der die Empfindl ich-  
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Abb. 14. Abh~ngigkeit des relativen P~eizwertes einer schwarzen Kreisscheibe 
(3 ~ ~ ) (~  Ordinate) yon ihrem Horizontabst~nd (Abszisse: H6henwinkel ~ in Grad). 
In a 1 (ausgezogene Kurve) w~hlen die Tiere zwischen einer Scheibenfigur in ver- 
schiedener tt6he und der Nadelvibration als konstantem Vergleichsreiz. a 2 (unter- 
brochene Kurve) entsprechender Versuch bei Simultanreizung durch eine zweite, 
gleich groBe Scheibo in Zentralstellung. Hier wird als Vergleichsreiz eine ebensolche 
Zentralfigur geboten. Die punktierte Linie markiert das Null-Niveau des Reizwertes 
(5,0 Probit). Abweichungen nach oben bedeuten F6rderung (weiBe Felder), nach 

unten Hemmung (schraffierte Felder) der Wahltendenz. Zn--5580 

keit des reizbewertenden Systems gegenfiber Ver/inderungen der Reiz- 
hShe ausgemessen werden kann. Als Standardreiz wirkt  die Nadelvibra- 
tion. Abweichungen des Reizwertes yon Null (5,0 Probit)  naeh oben oder 
unten bedeuten FSrderung oder H e m m u n g  der Wahltendenz.  

Die Ommatidien des Komplexauges  yon Vel ia  stehen im frontalen 
Bereich, der hier speziell interessiert (vgl. Abb. 3), und in den mitt leren 
]ateralen Par t ien in einem regelm&gig hexagonalen System (Abb. 13 a, b). 
Zum dorsalen und  ventralen Augenrand  hin kann  das Faee t tenmuster  
auch or thogonal  aussehen. Wir  wissen bisher (S. 267), dab mehrere hori- 
zontal  aneinandergrenzende Seheinheiten zur Reizwahrnehmung geeig- 
net  sind. I m  Winkelbereich 15~ 8/2 _<40 ~ der etwa zwei Divergenz- 
winkeln zwischen den Ommenachsen entsprieht,  kSnnen zwei versehiedene 
At t rappen  am besten unterschieden werden (Abb. 3). Die sich lateral an- 
schlieBenden Einheiten kSnnen fortsehreitend weniger gut  differenzieren. 
Bisher ist n icht  bekannt ,  wieviele &quatorparallele lgeihen zur Beute- 
wahrnehmung  geeignet sind. 

Die Empfindl ichkei t  des Auges fiir Kreisscheiben in untersehiedlicher 
H6he ist in ge izwer ten  meBbar (Abb. 14, al). Ober und unter  einem Reiz- 
wer tmin imum bei e twa 8,8 ~ I-IShe liegen zwei Bereiche hSheren I~eiz- 
wertes. Von I-Iorizontstellung aufw/~rts bis zu ca. 7 ~ HShe erzeugt die 

19 Z. vergh Physiologie, Bd, 72 



286 H.W. Meyer: 

naeh oben verschobene Scheibe konstante Reizwcrte um 80 I~ %. Danach 
verliert sic vorfibergehend ihre Wirkung vollst/~ndig (,,Lficke der Reiz- 
bewertung" bei 5,0 Probit). Ein zweiter Bereieh signifikant yon Null ab- 
weichenden l~eizwertes (urn 65 R%)  erstreekte sieh zwischen 9,5 und 
13 ~ Bei 14 ~ t tor izontabstand versehwindet der Einflug der Kreisscheibe 
auf die Bewertung erneut und endgfiltig (5,0 Probit). 

In  allen bisherigen Versuehen hag sich ergeben, dab eine Figur dann 
am wirksamsten ist, wenn ihr Schwerpunkt senkrecht fiber einer Vibra- 
tionsquelle in Horizontn/the liegt (Ira Fall der 3 ~ groBen Kreisscheibe 
1,5 q- 1,45 ~ also rund 3 ~ fiber dem Horizont). Ein Reizobjekt in dieser 
Stellung soll kfinftig als Zentral[igur, seine Stellung als Zentralstellung 
bezeichnet werden. 

Die Testanordnung wird nun dahingehend abgewandelt, daB ober- 
halb der vibrierenden Nadel eine lagekonstante Kreisscheibe (Zentral- 
figur, = 3 ~ 25 ) geboten wird, yon der aus eine zweite, gleich groBe Scheibe 
(=Zusatz[igur) vertika] verschoben wird. Es werden jetzt geizeing/inge 
aus zwei verschiedenen Richtungen erwartet. Die gleich groBe Standard- 
figur ist auf ttShe der Zentra]figur befestigt, so daB auch in diesem Ver- 
such Reizwertabweiehungen von Null (5,0 Probit) auf den fSrdernden 
oder hemmenden EinfluB der hShenvariierten Scheibe zuriickgefiihrt 
werden kSnnen. Wie Abb. 14, a 2 belegt, hemmt  eine Kreisscheibe dieser 
GrSl~e bei Simultanreizung dort, wo sie a]lein geboten a t t rakt iv  wirkt. 

In  den folgenden Uberlegungen soll davon ausgegangen werden, daB 
eme kleine ,,quasi-stations Figur yon derjenigen Seheinheit, deren 
Sehaehse mit  der l~ichtung des Reizschwerpunktes fibereinstimmt, ab- 
getastet  wird. Bei maximaler Empfindlichkeits/~nderung in dieser Seh- 
einheit wird der st/irkste Reizwechsel wahrgenommen. Diese Forderung 
trifft ffir das Zentrum der gaussverteilten Richtungsempfindlichkeit zu. 
Da eine Attrappe ihre grSBte Wirkung in Zentralstellung ausfibt, kann 
angenommen werden, daB sie in dieser Position am h/~ufigsten in den 
Sehwerpunkt der Riehtungsempfindlichkeit einer bestimmten Sehein- 
heir projiziert wird. 

Die beiden Winkelbereiche hohen Reizwertes im ,,Vertikalversuch" 
Abb. 14, a 1 sind nicht mit  der giehtcharakteris t ik einer einzigen Sehein- 
heit zu vereinbaren. Ware nur eine Einheit I~r die Perzeption verant- 
wortlich, so mfiBte ihre Empfindliehkeitsverteilung in einer gaussischen 
Reizwertkurve zum Ausdruck kommen. R/iumt man die MSglichkeit 
einer gewissen t tShenkompensation dutch Eigenbewegung (z. B. Kopf- 
heben) ein, dann dfirfte das erwartete Reizwertmaximum zu einem brei- 
teren Bereich hohen Reizwertes ausgedehnt werden, der in grSBerer 
HShe ebenfalls zu Null abfallen mfiBte. Ein gewisses MaB an Kompensa- 
tionsvermSgen dieser Art  seheint Abb. 14, a 1 zu belegen. Das Auftreten 
eines zweiten erregenden H6henbereiehs aber 1/iBt sieh zwanglos nur 
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Abb. 15. H~ufigkeit, mit  der Velien eine einzelne schw~rze Kreisscheibe yon 3 ~ 
[ = b  1 (e)] dem Vergleiehsreiz Nadelvibration vorziehen (Ordinate) in Abhs 
vom Winkelabstand fl (Abszisse). In b 2 (o) reizt simultan zu dieser s mit  variab- 
tern Winkelabstand fl eine gleich groBe Zentralfigur. Standardreiz wie in a 2 der Abb. 

14, ebenso das Null-Niveau des Reizwertes. Zn  = 3120 

5,5 ~ .70 

6O 
Pr, ibit - " 

. . 

4,5 - -  -30 

4 ~ 8 ~ 12 ~ 16 ~ 20" 

Abb. 16. Vergleich der im Simultanreizversuch mit einer diagonal verschobenen 
Kreisseheibe (3 ~ 2~ ) gemessenen Kurve c m i t  den Kurven a~ (Abb. 14) und b 2 (Abb. 
15). Das Einsehaltbild zeigt Ms Beispiel eine der Reiz~nordnungen aus b 2 . Ordinate: 
Reizwert des gepriiften Musters in Abhi~ngigkeit vom Sehwinkel (Abszisse: c~, fi, y) 

d a d u r c h  e rk l s  da6  be i  v e r t i k a l e r  R e i z v e r s c h i e b u n g  Sehe inhe i t en  aus 

zwei  i i b e r e i n a n d e r l i e g e n d e n  R e i h e n  n a e h e i n a n d e r  o p t i m a l  a k t i v i e r t  wer-  
den.  Ubern/~ehs te  E i n h e i t e n  h a b e n  u n t e r  d e n  gepr t i f t en  B e d i n g u n g e n  

[3 ~ ~ ; s (w)] k e i n e n  m e g b a r e n  E i n f l u 6  auf  die Gr6ge  des t{eizwertes .  

Die  E r g e b n i s s e  e iner  e n t s p r e e h e n d e n  h o r i z o n t a l e n  u n d  d i a g o n a l e n  

(45 ~ O b j e k t v e r s e h i e b u n g  ze igen  die Abb .  15 u n d  16. 

1 9 "  
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Der Winkelabstand zwischen den ffir die Reizwahrnehmung in Frage 
kommenden Perzeptionsschwerpunkten (vgl. S. 263) ist aus dem Abstand 
zwischen Erregungsmaximnm und Hemmungsmaximum im ,,Horizon- 
talversuch" Abb. 15 zn ersehen, da hier direkt aneinandergrenzende 
Einheiten gereizt werden. Er  s t immt im t~ahmen der Mel~genauigkeit 
mit  dem Divergenzwinkel zwischen den Sehachsen der Ommatidien 
fiberein. Die Schwerpunkte der Reizempfindlichkeit zeigen die gleiche 
horizonta]-vertikale Anordnung wie das Ommenraster.  Die Hemmung in 
Abb. 14, a s und Abb. 15, b 2 hat  Ahnlichkeit mit  der gaussischen Rich- 
tungsempfindlichkeit von Ommatidien. 

Abb. 18 zeigt die auff/~llige Korrespondenz zwischen Mel~kurven- 
verlauf und Ommatidienraster.  Der Ort, wo eine simultan mit der 
Zentralfigur gebotene Zusatzfigur st/s Inhibition ausfibt, f/illt in 
der Horizontalen mit  dem Zentrum des Naehbarommatidiums (=Qbr 
naeh Abb. 17) zusammen. Die ,,Bewertungslfieke" liegt vertikal zwisehen 
zwei Ommatidienreihen (auf der Grenze zwischen (j)a, Qbl, br). Sie 
findet eine Entsprechung in der Horizontalen wie in der Diagonalen 
(Abb. 16). Sowohl beim Horizontal- als auch beim Vertikaltest antworten 
fibern/ichste Einheiten nieht mehr auf Beutereize dieser St~rke. 

2. Ausschaltversuche zur Prfifung der Empfindlichkeit verschiedener 
Augenbereiche 

Da wie gezeigt werden konnte, ein ]~eizpunkt von 3 ~ ~ unter den im 
Versuch gebotenen Kontrastbedingungen nut  fiber eine H6he yon 
etwa 1,5 Divergenzwinkeln zu wirken vermag, soll nun durch partielle 
Lackierung des Auges untersueht werden, a) wieviele ~quatorparallele 
l~eihen von Ommatidien zur Unterscheidung zweier verschieden grol3er 
Beuteat t rappen ausreichen und b) ob ein bestimmter Augenbezirk dazu 
besonders geeignet ist. Die Tiere werden hierzu schwach mit  CO 2 nar- 
kotisiert auf einem Zellstoffbett fixiert. Mit fein ausgezogenen Glas- 
kapillaren wird ein kleiner Tropfen eines wasserfesten Gemisches aus 
Ru{~ und schwarzem Nitrolack am vorderen Rand der unteren Augen- 
hi~lfte anfgesetzt und unterhalb der auszusparenden Ommenreihen ent- 
langgezogen. Die obere Kappe wird in gleicher Weise aufgetragen. Die 
Tiere bleiben gefesselt, bis der Lack getrocknet ist. Nach Versuchsende 
werden die Lackkappen vorsichtig mit  einem spitzen Ins t rument  ent- 
fernt. I m  Kontrollversuch reagieren diese Tiere wie unbehandelte. 

Schw~rzt man zun~chst die oberen 7 ~quatorparallelen Reihen der 
insgesamt 19 Rasterreihen (Nummerierung yon oben nach unten) a~d 
beiden Augen symmetrisch, so k6nnen Velien ebenso gut wie mit  intakten 
Augen eine 4 ~ gro~e schwarze Kreisscheibe yon einer 4,6 ~ grol~en unter- 
scheiden (80 1~% ffir 4 ~ n =-200). Das hell,t, da6 die obere Augenhemi- 
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Abb. 17. Schema fiir die Ommatidien- bzw. Seheinheitenbezeiehnung. (~) die gqua. 
torparallele Reihe, die yon einer am Horizont stehenden Figur (3~ maximal 
gereizt wird. (X), (~) die naeh oben sieh anschliegenden Reihen. Die Symmetrieaehse 
des in guter Ngherung bilateralsymmetrisehen rezeptiven Feldes wird durch die 
Riehtung der Vibration (senkreehter Strieh) festgelegt und verl~uft dureh das Zen- 
trum der aktivierten Einheit (hier (X) a). Die Indices r, 1 geben die Lage der betrach- 
teten Einheiten rechts oder links yon der Symmetrieaehse als Bezugslinie an 

kO 

0 .... 

I 

0 7 

16,5 ~ 11 ~ 5 ,5  ~ 0 ~ 

Abb. 18. Projektion der Kurven Abb. 14, a 2 und Abb. 15, b 2 auf ein Ommatidien- 
raster ( Verschiebungsebene der Kreisscheiben). Aus der Bildebene erhebt sich 
die Empfindlichkeitsachse ( =  Ordinate). Die punktierten Linien markieren die 
Grenzlinie zwischen ReizwertfSrderung und -minderung (=  Null-Niveau). Unter- 
brochene Kurvenstiicke = n i e h t  gemessene Reizwerte zwisehen 0 und 2,9 ~ wo 

Zentral- und Zusatzfignr sieh noch ganz oder teilweise iiberdeeken 

sph/~re ffir die W a h r n e h m u n g  beutespez i f i scher  v isuel ler  Reize  n i c h t  no t -  
wend ig  ist.  A u c h  die zus/~tzliche A u s s c h a l t u n g  der  u n t e r e n  6 R e i h e n  (14. bis 
19.) v e r r i n g e r t  das  U n t e r s c h e i d u n g s v e r m 6 g e n  n ich t .  
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Abb. 19. H~ufigkeit, mit der eine 4 ~ gro6e sehwarze Kreisscheibe einer solchen yon 
4,6 ~ vorgezogen wird (Ordinate) in Abh~ngigkeit yon der Lage zweier unlackierter 
~quatorparalleler Ommatidienreihen auf dem Auge (Abszisse). Nummerierung der 
Reihen yon oben naeh unten. 5,0 Probit bedeutet, die Attrappen werden verwech- 

self. E n =  740 

Im nKchsten Versuch gelang es nach einiger Obung, nur zwei/~quator- 
paralle]e Reihen offenzulassen und zwar in den Kombinationen: 9--10; 
11--12; 13--14. Kalotten derart ]ackierter Augen sind bei mikroskopi- 
scher Kontrolle bis auf den freien Spalt einwandfrei lichtundurehlassig. 
Es zeigt sich eindeutig, dal~ Beuteattrappen der gepriiften GrSBenord- 
nung dann am besten unterschieden werden kSnnen, wenn sie von den 
l~eihen 11 und 12 in der unteren Mitre des Auges wahrgenommen werden 
(Abb. 19). Die Differenz zur theoretischen Gleiehverteilung (Null-Itypo- 
these) ist signifikant (p < 0,01). Demgegenfiber kann die Null-Hypothese, 
die besagt, da$ die 10. bzw. 13. Reihe an der Perzeption unbeteiligt ist, 
nieht widerlegt werden (p > 0,1). Dies berechtigt nicht zu der Annahme, 
da6 die an die Ommatidienreihen l l  und 12 nach oben und unten an- 
grenzenden Reihen ffir Beutereize ,,blind" seien. Vielmehr kSnnte die 
Empfindlichkeit aueh, yon den bezeichneten Reihen ausgehend, sehr 
raseh nach dorsal und ventral abfallen, so da6 rezeptorische Effekte 
dieser Bereiche~_icht mehr in Reizwertdifferenzen me6bar sind. 

Die bisherigen Daten stfitzen ohne Ausnahme das eingangs (S. 278) 
aufgeste]lte Modell einer Reizperzeption mit Schwerpunkten, die in 
Divergenzwinkelabst/s (/~hnlich dem Ommenraster) angeordnet sind. 
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Abb. 20. Um eine Kreisscheibe (3 ~ ~ ) in Zentralstellung wird auf einem Kreisbogen 
( r -  11 ~ eine gleich groBe Scheibe entspreehend der mittleren Einsehaltfigur yon 
vertikal (0 ~ nach horizontal (90 ~ schrittweise verschoben (Kurve a: .). Der t~eiz- 
wert der einzelnen Anordnungen gegen/iber der Standardfigur (linkes Einsehaltbfld) 
(=  Ordinate) wird in Abh~ngigkeit yore Drehwinkel (Abszisse) bestimmt. Die 2. 
Kurve (b: .) wurde bei symmetriseher Versehiebung zweier Scheiben (gemKB der 

rechten Einschaltfigur) gemessen. ~n  = 2880 

Die nun  folgenden Versuehe sollen vornehmlich dazu beitragen, die 
Prinzipien der in den Abb. 14--16 nachgewiesenen Naehbarsehaftswir-  
kungen zwischen simultan erregten Seheinheiten welter aufzuhellen. 

3. Versuehe mit  Reizpunkten  in Winkelabstgnden der Seheinheiten 

Lgg t  man  bei fixierter Lage einer Kreisscheibe (3 ~ ~ in Zentralstel- 
lung) eine zweite, gleich gro6e auf einer Kreisbahn (r = 1 l~ aus vertikaler 
Stellung ( = 0 ~  senkreeht fiber der fixierten Seheibe) naeh horizontal  
( =  90 ~ wandern  (Abb. 20 a), so ergibt sieh eine Reizwertkurve,  in die die 
Megwerte aus den Abb. 14--16 sich ausgezeichnet einffigen. Ffir die 
Reizbewertung ist es unerheblich, auf welcher Seite der Nadel die variierte 
Figur angebraeht  wird (Beispiel: Zusatzfigur in 90~ reehts:  
32,5 g %, n = 200 ; links : 33,0 R %, n = 200). 

Die gleiche Kurve  erhglt  man,  wenn zwei symmetr iseh zur Zentral- 
figur angeordnete Seheiben in der beschriebenen Weise ihre Lage ver- 
/~ndern (Abb. 20b). Dies sprieht ffir die Existenz eines Koppelungsmeeha-  
nismus, der bei Simultanreizung zur Erregungsdrosselung ftihrt, a) 
zwischen peripher gelegenen Einheiten untereinander  und  b) zwisehen 
diesen und  dem aktivier ten Zentrum. Die Prfifung einer Vielzahl hier 
nieht  besehriebener At t rappenanordnungen  ergab, dab nur  dann  symme- 
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Abb. 21. Relativer Reizwert einer Beuteattrappe in Abh•ngigkeit yon der Zahl der 
im Abstand yon 11 ~ yon einer Zentralfigur (3 ~ ~ ) gebotenen, gleieh groBen Zusatz- 
figuren (= R %, untere Zeile). Obere Zeile: statistische Wahrscheinlichkeit, dal3 die 
Reizwertdifferenz zwischen variiertem Muster und der Standardfigur (gleich groBe 
Zentralfigur) signifik~nt ist (Null-Hypothese: Reizwertgleichheit). Statistik der 
Differenzen zwischen je zwei benachbarten Attrappenanordnungen: 1/2: p > 0,05; 
2/3: p> 0,05; 3/4: p = 0,05; 4/1: p ~ 0,01. Ein vertikaler Strich unter den Figuren 

gibt die Richtung des Vibrationsreizes an 

trische Reizmuster wie unsymmetrisehe bewertet werden, wenn sie Seh- 
einheiten derselben ~quatorparallelen Reihe(n) reizen. 

Bei Vermehrung der Zusatzfiguren yon 1 auf 4 verringert sich der 
inhibitorische EinfluB der simultan erregten peripheren Seheinheiten auf 
das Zentrum signifikant (Abb. 21). Dies wird durch einen weiteren Ver- 
such best~tigt : Legt man um eine Zentralfigur (-~ 3~ einen 
gesehlossenen Ring z. B. aus Punkten (Abstand Seheibenzentrum -- In- 
nenkontur des Rings etwa 11~ Standardfigur : eine gleich groile Zentral- 
figur), dann heben sich in diesem Fall die Erregungen aus der Peripherie 
gegenseitig vollkommen auf (50,6 R%, n=300) .  Der zentrale Reiz 
kommt unbeeinflul~t zur Wirkung. 

4. Diskussion: Die Auswertprinzipien r~umlicher Reizverteilungen 

Die Ergebnisse der Versuehsgruppe C I I I .  haben gezeigt, dab weit- 
gehende Deckungsgleiehheit zwischen Ommen- und Perzeptionsraster 
besteht: Im Rahmen der MeI3fehler stimmen die GrSi3en der Divergenz- 
winkel zwischen den Ommenaehsen mit den Winkelabst~nden der gemes- 
senen Reaktionsmaxima und -minima fiberein (Abb. 14--16, 18, 20, 21). 
Jedem experimentell bestimmten Perzeptionsschwerpunkt mull eine als 
Reiz-Richtungsanalysator arbeitende Seheinheit zugeordnet werden. 
Diejenige Seheinheit, die einen mit Vibration gleichgerichteten visuellen 
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Reiz perzipiert, wird aktiviert und meldet Erregung (z. B. Abb. 14, al). 
Bei gleichzeitiger Reizung benachbarter Einheiten finden rs 
hemmende Wechselwirkungen zwischen der zentralen aktivierten Seh- 
einheit und den angrenzenden Einheiten stat t  (z. B. Abb. 14, as). 
Belege ffir laterale Interaktion sind: 

1. das Umschlagen der Erregung in Inhibition, wenn neben einer 
Beuteattrappe in Zentralstellung eine zweite im Abstand yon < 1,5 
Divergenzwinkel auftaueht (z. B. Abb. 14, a2). Die Hemmung erreieht 
maximales Ausmal~, wenn dieser zweite Reizschwerpunkt mit einem 
zweiten Perzeptionsschwerpunkt zusammenf~llt (z. B. Abb. 20); 

2. die Wirkungsgleichheit symmetrischer und unsymmetrischer At- 
trappenanordnung (Abb. 20 und S. 291); 

3. die Abnahme der Hemmung mit der Anzahl der peripher gebotenen 
Attrappen (z. B. Abb. 21). 

Unter der Annahme, dab die I~eizst~rke eines Musters konstanter 
Gr58e eine Funktion der Empfindliehkeit der gereizten Seheinheiten und 
der Summe aller Naehbarsehaftswirkungen zwischen diesen ist, mii•te 
es m6glieh sein, die Sti~rke der Wahlbevorzugung einer beliebigen Reiz- 
verteilung vorauszusagen. Es soll hierzu ein Profilschnitt durch die 
Riehtungsempfindliehkeitsverteilungen der ffir die Reizwahrnehmung in 
Frage kommenden Seheinheiten in Riehtung der Objektverschiebung 
angelegt werden, wobei das Vorzeiehen der an die aktivierte Seheinheit 
(X)a angrenzenden, umgesehalteten Einheiten zu beriieksiehtigen ist 
(Bezeiehnung der Einheiten nach Abb. 17). Ftir die nachfolgenden Uber- 
legungen wird eine gaussfSrmige l~ichtungsempfindlichkeit angenommen 
(S. 278). Die genaue Kenntnis der Halbwertsbreite dieser Richtcha- 
rakteristik ist hierzu nicht notwendig, wie welter unten dargelegt wird. 

Zur Vereinfachung des Problems soll yon einer gleichb]eibenden 
ri~umlichen Reizeinwirkung auf das Auge ohne Berfieksiehtigung mSg- 
lieher Ver~nderungen z. B. dureh Eigenbewegungen des Tieres ausgegan- 
gen werden. Hierbei ist zu beaehten, dab die entworfene Situation zwar 
im statistischen Mittel zutrifft, da der Ort der Aktivierung im Auge durch 
den Meehanoreiz festgelegt ist. Der Reizschwerpunkt wird sich aber auch 
voriibergehend aus dem Zentrum der aktivierten Einheit in die benaeh- 
barten Sehelemente verlagern. 

Betrachten wit zun~ehst das ri~umliehe Erregungsmuster, das dureh 
einzelne horizontal aus Zentralstellung verschobene Kreisseheiben bei 
versehiedenem Sehwinkelabstand fl in den perzipierenden Seheinheiten 
(Da und O br (oder (X)bl) erzeugt wird. Fiir drei benaehbarte Einheiten 
einer ~quatorparallelen Reihe sind in Abb. 22, I jeweils zwei verschiedene 
Richteharakteristiken mit den Halbwertsbreiten ~ Q ---- 3 und 11 ~ 
eingetragen. Nimmt man an, dab die mit entgegengesetztem Vorzeiehen 
versehenen Erregungen aus (X)a und (Dbr sieh ungestSrt superponieren 
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III. 

t t .W. Meyer: 
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Abb. 22. Modell zur Reizperzeption in benachbarten Seheinheiten einer iiquator- 
parallelen Reihe. I Fiir einen Divergenzwinkel zwischen den Sehachsen yon 11 ~ 
sind die gaussischen Richtungsempfindlichkeitsverteilungen fiir die Halbwerts- 
breiten AO = 3 ~ (unterbrochen) nnd 11 ~ (ausgezogen) eingetragen. / / D i e  ffir eine 
einzelne schwarze Kreisscheibe (vgl. links) in verschiedenem Winkelabstand fi ge- 
messene Beizwertkurve (Abb. 15, bl) ist so eingezeichnet, dab bei gleichem Abszis- 
senmaBstab (Sehwinkel) wie in I das Erregungsmaximum bei/? -- 0 ~ senkrecht unter 
dem Empfindliehkeitsmaximum der zentralen Seheinheit liegt. Die MeBkurve ist 
spiegelsymmetrisch (angedeutet dureh das strich-punktierte Kurvenstiick), da 
Reizversehiebung naeh rechts oder links zum gleichen gesultat fiihrt. Null-Niveau: 
unterbrochene horizonta]e Linie. I I I  Entsprechende Auftragung der bei simultaner 
Reizung mit zwei Scheiben (vgl. links) in variablem Winkelabstand fi gemessenen 
Kurve (Abb. 15, be). Das Kurvenstfiek zwischen 0 ~fi  _--< 2,9 ~ ist extrapoliert. Be- 

zeiehnungen und Lagebeziehungen wie i n / /  

k6nnen,  d a n n  fiihren beide Empfindl ichkei tss t reuungen zu qual i ta t iv  
gleichen l~esultaten. Dem MeBergebnis k a n n  nieht  e n t n o m m e n  werden, 
ob z. B. ein schneller Reizwertabfall  bei zunehmendem Winke labs t and  fi 
dutch  die schmale HMbwertsbrei te  der Richtcharakter is t ik  der zen- 
t ra len  Einhei t  hervorgerufen worden ist oder, falls sieh die rezept iven 
Felder benaehbar te r  Sehelemente s t a rk / ibe r l appen ,  dureh den Einf lu6 
der la teralen Inhib i t ion .  

Mit einer einzelnen, aus Zentrals te l lung seitlieh versehobenen Kreis- 
scheibe werden geizwerte  gemessen (Abb. 15, bl) , die auf einer Gauss- 
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Kurve der Halbwertsbreite d ~ = 3 ~ liegen (Abb. 22, II).  Da das Reizfeld 
bilateralsymmetrischist (S. 291), kann die Kurve an der Ordinate gespiegelt 
werden. Bei einem Winkelabstand fi zwisehen 3,5 und 4 ~ verschwindet die 
Reaktion auf das Muster. Dieser Kurvenverlauf wird verst~ndlieh, wenn 
man sich vergegenw~rtigt, da$ Erregung Ubereinstimmung der Riehtung 
yon Nadelvibration und visuellem Reiz voraussetzt und Hemmung nur 
bei gleichzeitiger I~eizung einer aktivierten Einheit und einer benachbar- 
ten stattfindet. Die erste Forderung (und mit ihr auch die zweite) ist ab 
einem bestimmten Winkelabstand fi nieht mehr erffillt. 

Komplizierter wird die Betraehtung, wenn zwei Kreisscheiben in 
verschiedenem Abstand fi geboten werden (Abb. 15, b~, und Abb. 22, 
I I I ) .  Der l~eizwert betr~gt im Nullpunkt der Versehiebung definitions- 
g e m ~  50 R % ( = 5,0 Prober). Die Me~kurve ist wiederum spiegelsymme- 
triseh. Die Zentralfigur verursacht hier bei jeder geprfiften l~eizkonstella- 
tion eine konstante Erregung in (~ a, die durch die des Vergleiehsreizes 
gerade kompensiert wird (50 R%). Bis zu einem Abstand fl yon 2,9 ~ 
zwisehen Zentral- und Zusatzfigur kann diese Erregung dureh Weehsel- 
wirkungen zwisehen den Kontrastgrenzen der Scheiben noch verst~rkt 
werden (74,0 R%, n = 240). In  diesem Abstand ist die Empfindliehkeit 
der Nachbareinheit Q br noeh so gering, dal~ sie keine mel~bare Inhibition 
verursacht. Mit waehsendem Winkelabstand nimrat die dureh die Zu- 
satzfigur in (D a erzeugte Erregung ab, w~hrend die in der Nachbareinheit 
ansteigt. Damit vergrSBert sieh deren inhibitoriseher Einflu~ auf das 
Zentrum. Im Gleiehgewichtsf~ll yon Erregung und Hemmung (~ = 5,5 ~ 
wird der Reizwert zu Null (52,0 R %, n = 200). Bei weiterer VergrSBerung 
des Seheibenabstandes verst~rkt sich die Hemmung, die Q br auf (~ a aus- 
iibt, immer mehr und erreieht ein Maximum, wenn Reizsehwerpunkt und 
Perzeptionssehwerpunkt, M (~ br, zusammenfallen (33,0 1~ %, n = 540). 
Wird dieser Abst~nd fiberschritten, dann geht die Inhibition gegen Hull. 
Im Winkelabstand ~ 16,5 ~ ( =  1,5 Divergenzwinkel zwisehen den Ore- 
menaehsen) besitzt eine Zusatzfigur dieser GrS~e keinen meSbaren 
t~eizwert. 

Legen wir jetzt  den Sehnitt dureh die Empfindliehkeitsverteilungen 
derjenigen Seheinheiten, die durch eine Kreisseheibe in verschiedener 
ftShe yore Itorizont erregt werden, wenn gleichzeitig aus Zentralstellung 
Reiz einfgllt (Abb. 14, a2). Zwischen Zentralstellung ( = 3  ~ und dem 
Hemmungsmaximum bei l l ~ liegt die erw~hnte ,,l~eizbewertungslficke" 
(S. 286). Ffir den hier verzeichneten Reizwertverlust k6nnen physiolo- 
gische Eigenschaften des Perzeptionssystems verantwortlich sein, niimlich 
die Aufhebung der Reizwirkungen im Gleichgewichtsfall yon Erregung 
und Hemmung. Da der Reiz in dieser H6he nicht in direkt aneinander- 
grenzende Seheinheiten fi~llt, sondern zwischen (j)a, Qbr und @bl, ist 
mit Behinderungen der Rezeption zu rechnen. Zudem ist die Reiz- 
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Abb. 23. Schemata zur Interaktion benaehbarter Seheinheiten. I Empfindliehkeits- 
abfall yon frontal naeh lateral, gemessen an der Fii, higkeit zur Unterseheidung zweier 
versehieden starker Reize. Auf der waagereehten Aehse is~ die Riehtung abzulesen, 
aus der der Reizsehwerpunkt, der auf einem Kreisbogen um das Tier wandert, auf 
das Auge trifft. 0 ~ bedeutet, dal3 die beiden simultan gebotenen Attrappen genau vor 
dem Tier in t~eizdistanz zu sehen sind. Die fiir versehiedene Sehwinkelabstgnde ge- 
messenen relativen Reizwerte (R%) sind zu den l~astermagen des Velienauges in 
Bezug gese~zt. Die Megwerte sind der Abb. 3 entnommen.//Innerhalb einer gqua- 
torparallelen l~eihe yon Seheinheiten wird das gentrum der Aktivierung (+) mit 
der Riehtung des Vibrationsreizes (bier um 11 ~ versehoben. 0 nieht aktivierte Ein- 
heir. I I I  Trifft der Reiz die n~ehst h6here l~eihe am st~rksten, so wird erwartet, 
dab Velia wiederum mit dem Perzeptionssehwerpunkt einer Einheit abtastet. 
IV Schema zur Interaktion bei gleichzeitiger Reizung mehrerer benachbarter Seh- 
einheiten durch eine 3 ~ grol~e sehwarze Kreisscheibe. + bedeutet Erregung; --be-  
deutet Hemmung. Der senkrechte Strich unter den Zeichnungen I I - - I  V zeigt die 

l~iehtung des Vibrationsreizes an 

empfindl ichkei t  der betroffenon Einhe i ten  hier schon erheblich abgefallen. 

Kreisscheibon in grSSerer H6he werden die E inhe i ten  ~)bl und Obr 
abwechsolnd vers t~rkt  reizen. Die Antwor t  mul~ al ternierende Inh ib i t ion  
von C)a sein (27,7 I~%, n = 740). Dagegen darf  fiir eine einzelne Scheibe 

in dieser HShe e rwar te t  werden, dab Velia ihre Eins te l lung zur Reizquelle  

so ver/s dab der Reiz wiederum das Zen t rum einer Seheinheit  aus 

der Reihe Q tr iff t  (Abb. 2 3 / / I . ) .  
Zum dr i t ten  sol eine unter  45 ~ zur Zentralf igur  angeordnete  Zusatz- 

figur be~rachtet,  deren Abs tand  zum Zen t rum schrit tweise vergrSBert  
wird. Die zun/~chst s tark  inhibierende Scheibe (28,0 R %, n = 140) ver- 
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]iert schon in 4 ~ Abstand vom Zentrum ihre Wirkung (48,1 R %, n = 340). 
Denkt man sieh die oben diskutierte ,,blinde Zone" in einen zwischen 
zwei s Reihen von Seheinheiten liegenden ,bl inden 
Streifen" ausgedehnt, dann k6nnte die rasehe Abnahme des Reizwertes 
mit  einer morphologisehen Schranke erkl~rt werden: Die Rezeption 
wfirde durch die schriige Kantenffihrung der Ommengrenzen, au:[ die der 
Reiz tangential  auftrifft, s tark behindert. Wechselseitige Hemmung der 
Einheiten Qbr und Qbr ist nach Abb. 21 als Ursache flit den Reizwert- 
verlust nicht auszuschliel~en. 

Wie aus der Anzahl und r~umlichen Verteilung der experimentel] er- 
mittelten Perzeptionsschwerpunkte hervorgeht, ist die Interakt ion zwi- 
schen Seheinheiten unter den geprfiften Versuchsbedingungen (3 ~ grol~e 
schwarze Kreisscheiben vor Weil~) auf maxima] 5 Einheiten beschrgnkt. 
Die an t in aktiviertes Sehelement angrenzenden perzeptorischen Struk- 
turen reagieren bei Simultanreizung als Hemmfeld (Abb. 23 [71.). Dieses 
System yon Erregung und Hemmung mul~ mehrfaeh repr~sentiert sein. 
Es wird in der t torizontalen jeweils dort aktiviert,  wo ein mit  Vibration 
gleichgerichteter visuelter Reiz senkrecht auftritt.  Seine Vertikallage 
scheint fixiert zu sein (Abb. 14, 19). 
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