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Zum Mechanismus der Gegenwendung 
nach mechanisch aufgezwungener Richtungs/inderung 

bei Schizophyllum sabulosum (Julidae, Diplopoda)* ** 

MAI~IE-LuIsE BuI~EI~ 

II. Zoologisches Institut der Freien Universitat Berlin 

Eingegangen am 3. November 1970 

P r o p r i o c e p t i v e  Cour se  C o n t r o l  i n  Mi l l i pedes  (Schizophyllum sabulosum) 
Summary. Results: 1. Specimens of the millipede Schizophyllum which run on a 

straight course under  dim red illumination were led into a narrow alleyway, about  
twice their  width and more t han  twice their  length. The alleyway was straight  
except for a bend midway (the angle of bend could be varied). When the millipeds 
left the alleyway they made a tu rn  of about  the same angular size as t h a t  of the 
bend forced upon them, but  in the  opposite direction, thus they resumed roughly 
their  original bearing. The relation between the amount  of alleyway-bend and 
compensatory tu rn  is non-linear. Such a compensatory tu rn  can also be induced by  
optical means, i.e. by  replacing the alleyway by a bent  shadowy pa th  on an  other- 
wise brightly i l luminated surface. 

2. A single sharp bend has the same effect as many small ones, even of various 
directions, and the effect is independent  of the  length of the intervals ( that  is, 
whether  longer or shorter than  the animal) provided the net  total  of angular amount  
is the same. 

3. The size of the compensatory tu rn  is proportional to the  number  of the 
millipcde's segments t ha t  have passed the bend;  e.g. i t  is dem~ased to 1/2, if only 1/2 
of the  millipede has passed it. 

4. If, after some forward portion of the animal has completed a compensatory 
turn,  the rear segments are prevented from doing so by quickly lining them up with 
the front  end, the front  immediately begins an additional tu rn  in the same direction 
as the first one. The amount  of the tu rn  increases with the number  of segments tha t  
were prevented from turning. This additional tu rn  can he , ,postponed" by having 
the front  end creep into a straight  alleyway before the line-up. 

5. If, after the  animal has completely passed the bend, bu t  not  yet  reached the end 
of the alleyway, a forward portion is passively pushed into the expected direction of 
the compensatory bearing, no turning occurs until  the animal is completely out  of 
the alleyway. Then it  immediately turns about  an angle proportional to the number  
of segments t ha t  were prevented from compensating. 

* Inaugural-Dissertat ion zur Erlangung der Doktorwiirde der Mathematisch- 
Naturwissenschaftl ichen Fakul tg t  der Freien Universi t~t  Berlin. 

** Herrn  Prof. Dr. P. G6rner danke ich fiir die Themastellung, die F6rderung der 
Arbcit  and  ihre kritische Diskussion. - -  Herrn  Dr. G. Wendler und  Herrn Dr. 
H. Mit telstaedt  danke ich ffir die ausftihrliche kritische Diskussion der Ergebnisse. 
Ffir technische ttilfe bei der Herstellung der Zeichnungen danke ich Frau S. Friede- 
mann,  bei der Programmierung Frau J.  Glathe. 
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6. If the animal is dragged passively, head first, through a bent alleyway, a 
compensatory turn is initiated as soon as the millipede resumes locomotion. The 
amount of the turn is inversely proportional to the speed of the dragging. If the 
animal is dragged rear end first, however, no compensatory turn ensues. 

7. An active compensatory run can be experimentally substituted for by 
passively dragging the animal, rear or front end first, through a corresponding bend 
instead, i.e. the millipede runs straight after such a procedure. The result is inde- 
pendent of the speed of the drag. 

8. If, after just having actively passed a bend, the animal is induced to run actively 
backwards through the same bend, no turn occurs. 

Conclusions and Hypotheses: 1. If the animal is bent or induced to bend, afferent 
signals about the amount and the direction of bending of the segments are linearly 
summed up over all segments and stored, probably in the head ganglia. As source 
of the afferent signals, segmental proprioceptors at or within the trunk are inferred. 

2. The total load of the store determines the direction and the amount of the 
initial compensatory turn. The afferent signals elicited by the bendings of the 
subsequent segments gradually unload the store. If the animal is allowed to com- 
plete the compensation, the store is totally unloaded. If the afferent signal becomes 
zero (or reverses its sign) before the store is unloaded, a new turn ensues, the amount 
of which is proportional to the remainder of the store's load. 

3. The process of loading depends on speed and sequence of segmental bendings. 
The process of unloading, however, is independent of these two parameters within 
the tested range. 

4. The evaluation of the direction of segmental bendings changes its sign if the 
signal switches from running forward to running backward and vice versa. 

5. Compensatory turns in running and stationary animals show different 
functional relations and should therefore not be confused by using the same term 
("homostrophic reflex") for both. 

Zusammen/assung. Ergebnisse: ]. Zwingt man Schizophyllum wiihrend des Laufes 
dureh einen Gang eine Wendung auf, so wendet sich das Tier beim Verlassen des 
Gangsystems zur Gegenseite. Die St~rke der Gegenwendung h~ngt yon der Gr6$e 
des Gangwinkels ab. Eine solche Gegenwendung erh~lt man auch nach Ablenkung 
der Tiere vom Geradeauslauf durch optische Reize. 

2. Ein einziger scharfer Winkel wird wie viele kleine Winkel mit zusammen 
gleicher Gr6$e bewertet. In  Betrag und Richtung unterschiedliche segmentale Ab- 
biegungen werden verrechnet; dabei kSnnen diese Abbiegungen nacheinander oder 
gleichzeitig erfolgen. 

3. Die St~rke der Gegenwendung h~ngt ab vonder  Anzahl der Segmente, die eine 
Abbiegung erfahren haben. 

4. Unterbricht man die Gegenwendung durch Geraderichten des Tieres, so 
erfolgt sofort eine erneute Wendung im Drehsinn der Gegenwendung. Ihre Gr6Be 
nimmt zu mit der Anzahl der Segmente, die die Gegenwendung zum Zeitpunkt der 
Unterbrechung noeh nicht durehlaufen hatten. 

5. Solange sieh noch Segmente in der Gegenbiegung befinden, wird keine erneute 
Wendung ira Drehsinn der Gegenwendung eingeleitet. 

6. Werden die Segmente yon vorne nach hinten passiv sukzessive abgebogen, so 
erfolgt anschlieSend eine aktive Gegenwendung. Die St~rke dieser Gegenwendung 
nimmt mit der Geschwindigkeit der vorangegangenen passiven Abbiegungsfolge ab. 
Nach passiven sukzessiven Abbiegungen der Segmente yon hinten nach vorne erfolgt 
keine Gegenwendung. 

7. Werden nach einem Winkellauf die Segmente in Gegenwendungsrichtung 
passiv sukzessive abgebogen, so l~uft das Tier anschliel~end geradeaus welter wie 
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naeh einer aktiven Gegenwendung. Geschwindigkeit und Reihenfolge der Ab- 
biegungen bei der Gegenwendung waren im vorliegenden Versuehsrahmen ohne 
Einflug. 

8. Naeh einem Vorw~rtslauf und einem ansehlieBenden i~iiekw~rtslauf dureh 
denselben Winkelgang l~uft das Tier ansehliegend vorwgrts geradeaus weiter. 

Folgerungen: 1. Es wird ein afferenter Anteil der segmentalen Erregungen 
summiert und gespeiehert. Die Speicherung erfolgt wahrseheinlieh in einem Kopf- 
ganglion. Der zentrale Speicher hat eine Kapazitgtsgrenze. Als Rezeptoren ffir die 
Winkelwahrnehmung sind segmental angeordnete Prolorioceptoren im Rumpf zu 
fordern. 

2. Die Gesamtladung des Speichers bestimmt die Richtung und Stgrke der Ein- 
leitung der Gegenwendung. Die Afferenzen, die naeheinander dureh die Abbiegung 
der Segmente entstehen, entladen stufenweise den Speieher. Wenn das Tier eine 
volle Gegenwendung ausffihren kann, wird der Speicher vollsti~ndig entladen. Wenn 
der afferente Eingang Null wird (oder sein Vorzeiehen umkehrt), bevor der Speicher 
entladen ist, wird eine neue Wendung eingeleitet, deren GrSBe proportional der 
Restladung ist. 

3. Der Prozeg der Speieheraufladung hgngt ab yon der zeitliehen und rgum- 
lichen Aufeinanderfolge der segmentalen Afferenzen; der EntladungsprozeB ist, im 
vorliegenden Versuehsrahmen, yon diesen beiden Parametern unabh~ngig. 

4. Die Vorzeiehenbewertung einer Biegungsafferenz weehselt mit der zentralen 
Umsehaltung der Laufrichtung. 

5. Gegenwendungen beim fortbewegten und nieht fortbewegten Tier (,,Homo- 
strophiseher Reflex") zeigen versehiedene Gesetzm~gigkeiten. 

A. Einleitung 

Zwingt man einen Juliden durch ein Itindernis, seine Laufrichtung 
zu /~ndern, so fahrt er am Ende des Hindernisses eine Wendung zur 
entgegengesetzten Seite aus; er 1/~uft dadurch anniihernd in der ur- 
sprfinglichen Richtung welter. Ein /ihnliches Verhalten ist far ver- 
schiedene Tierarten, z.B. aus der Gruppe der Ciliaten, Anneliden, 
Insekten, Krebse und Wirbeltiere unter folgenden Begriffen beschrieben 
worden: ,,reverse turning", ,,correction behaviour", ,,spontaneous 
alternation", ,,ttomostrophische Reaktion", ,,turn alternation", ,,de- 
layed compensatory response", ,,angle sense" und ,,reactive inhibition". 
Eine Literaturabersicht findet sich bei Barnwell (1965) und Meuer (1967). 
Bei vielen der bisher untersuehten Arten ist die GrSge der Gegen- 
wendung abhgngig yon der GrSBe der anfgezwnngcnen Wendung 
(Dingle, 1964a, 1965; Barnwell, 1965; Kupfermann, 1966; Meuer, 1967). 

Far  die Wahrnehmung der Wendung und Kontrolle der Gegen- 
wendung werden tCeceptoren (Proprio-, Bcrahrungs-, Besehleunigungs- 
und Lichtreeeptoren) bzw. das Zentralnervensystem verantwortlich ge- 
macht. Der Anteil des Zentralnervensystems an der Gegenwendung 
wird als ,,reactive inhibition" besehrieben. Dieser Begriff wurde yon 
Hull (1943) eingeffihrt und beinhaltet die zentralnervSse t temmung 
einer Bewegungswiederholung. 
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Von einigen AR~oren (Jander ,  1963; L~ndauer, 1964; Barnwe]l, 1965; 
Dingle, 1965; von  Hagen, 1966) wird die Erseheinung der Gegen- 
wendungen  mit  der kingsthet isehen Orientierung in Verbindung ge- 
braeht ,  einer Orientierung aufgrund vorangegangener  Bewegungsfolgen 

(Barrels, 1929; G6rner, 1966). 
Die vorliegende Arbeit  besehMtigt sieh mit  dem Gegenwendungsver-  

ha[ten von Julidem Es wird der An~eiI der Peripherie and des zentrMen 
Nervensystems an  der Registr ierung der Riehtungs~tnderung und  an der 
Steuerung der W e n d u n g e n  untersueht .  

B. MateriM und Methode 
Ju]iden der Art Sc?~iz~hyllum sabulosum ~,imatDpodum (F~ISSO) 1 win'den im 

Fr/ihja, hr in Sfidost-Fraakreich gesammeit und in Terr~trien in feuehtem Torf bei 
Zimmertemperatur gehalten. Feuchtigkeitsgrad und Lichteinflug unmittelbar vor 
den Versuchen wurden m6gliehst konstant gehalten, da sie das Gegenwendungs- 
verhalten beeinflussen kSnnen (Hughes, 1967). Die Tiere warden daher vor den Ver- 
suchen in abgedunkelte Petrischalen mit feuehtem Filterpapier iiberffihrt. Die Ver- 
~uehstemperaturen lagen zwisehen 20 und 28 ~ C. 

Die Vel;~uehe werden unter P, Dttieht (Dunkelkammerleuchte, 45 em fiber dem 
~i~telpunkt der Lauffl~che, 1,5 Lux) durchgeffihrt. Die Lauffigehe bestand aus 
weiBem Filterpapier und war yon einer 5 em hohen Absehirmang aus weiBem Papier 
umgeben. Aus roten Trovidurleisten wurden Laufggnge gelegt (Abb. l a). Die 
Trovidurleisten waren gegeneinander beweglich. In alien Versuehen betrug die 
liehte Weite der oben offenen Ggnge 0,6 em und l~g damit fiber der Antennenspann- 
weite der Tiere. Die Tiere waren maximM 4,5 em lang; ihre K6rperlgngsaehse war 
vet dem Verlassen des Gangsystems in jedem Fall wieder gestreckt. 

Fiir Mle Winkelmessungen galt der Ausg~ngsteil G 2 ~Is Bezugsrichtung. L~uf- 
wendungen im Uhrzeigersinn (=l~eehtswendungen) werden im folgenden mit 
positivem, im Gegenuhrzeigersinn ( :  Linkswendungen) mit negativem Vorzeichen 
versehen. Wenn nicht anders angegeben, wurden die Gangteile G 1 und G 2 in 
einem Winkel yon -- 60 ~ aneinandergelegt (im folgenden ,,Winkelgang" gena.nnt). 
Zu jedem Versueh wurde eine Kontrolle mit einem geraden Gang yon 11 em Liinge 
d~rchgefiihrt. 

Der Ausgang des Gang~ystems bddete den Mittelpunkt eines Kreises rait einem 
Radius yon 10 era. Die Versuchsfl~ehe wurde fiber eine vertikale Glasscheibe 
(Dicke = 0,2 cm) auf eine Registrierfl~.che gespiegelt. Die Bewegung des Hinterendes 
wurde dort veto Verlassen des Gangsystems an bis zum Uberschreiten der Kreis- 
linie aufgezeichnet. Ausgewertet wurden der Anfangswinkel ~, der Obergangs- 
winkel/~ und der Radiuswinkel y (Abb. 1 b). Die Winkelwerte wurden ansehlieBend 
i~ 10~ zusammengefaflt. Wenn nicht anders angegeben, wurde der l%adius- 
winke[ y zur Auswertung herangezogen. Se[n Wer~ liegt [r~ dec RegeI zwisehen dem 
des Anfangswinkels a und dem des Ubergangswinkels ft. Far einige Versuehe wurden 
leilmauswertungen herangezogen. Die :Filme (12 Bilder/see) oder Einzelaufnahmen 
wurden mit einer 16 mm-Kamera aufgenommen, die in 1 m Entfernung fiber der 
Lauffliiehe angebraeht war. Ffir die Aufnahmen wurde die Lauffigehe dureh einen 
Liehtkasten yon unten (990 Lux) beleuehtet. 

Vor jedem LauI dureh den Gang liefen die Tiere mindestens 5 em anf Filter- 
p~pier frei vorw~;rts, Eventuell vorh~ndene Wende~endenzen konn~n d~bei dutch 

1 Iterrn J. P. lVlauri6s danke ieh far die Artbestimmung, 
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Wendungen ausgeglichen werden; erst wenn die Tiere geradeaus liefen, wurden sie 
yon einem in Laafrichtung vorgehaltenen geraden GlasrShrehen ( ~ - - 0 , 5  em, 
Lgnge = 8 era) e~ufgenommen, dutch das sie mi~ ger~der KSrperl~ngsachse in den 
Gangteil G 1 hineinliefen. Soweit notwendig, wurden die Tiere dutch Pinsel- 
berfihrung der letzten Segmente aktiviert. Beim Ganglauf beriihrten die Antennen- 
spitzen, unterstiitzt dutch Pendelbewegungen der ersten Segmente, abweehselnd die 
Gangwgnde. Die Tiere hagten wghrend des G~nglaufes in der Regel keinen Rumpf- 
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kontakt zu den Gangw~nden (Filmaufnahmen). Die Gegenwendung wurde vermut- 
lich durch fehlenden Antennenkontakt am Gangende ausgel6st. 

Aufgrund der Ergebnisse yon (zum Teil hier nicht au~ge~fihrten) Vorversuchen 
wurden in den Hauptversuchen L~ufe, die miteinunder verglichen werden sollten, 
mit  denselben Tieren am selben Tage durchge~fihrt. Die G~nge wurden ffir zu ver- 
gleiehende Fr~gestellungen gleich lang gehMten. Um individuelle Tendenzen 
statistisch auszugleichen, wurden mindestens 6, meist 20 Tiere geprfift. Es k6nnen 
Bahnungseffekte auftreten; jedes Tier lief d~her nur fiinfmM nachein~nder durch 
dus Gangsystem. Die Reihenfolge der Versuche in versehiedenen Anordnungen 
wurde durch das Los bestimmt. Zu jeder Fragestellung wurden zwei Kontroll- 
versuche durchgefiihrt, einer mit dem Winkelgang und einer mit dem geraden Gang. 

Es erwies sich Ms erforderlich, einen Teil der Diskussion bereits an die jeweiligen 
Versuchsergebnisse anzuschlieBen. 

Die Versuche wurden kreisstatistisch ausgewertet e (Bartschelet, 1965). Aus n 
zirkul~r verteilten Megwerten ~i ergibt sieh der mittlere L~ufwinkel Ms die Riehtung 
des mittleren Vektors er" 

W 
% = aretan V '  W = F. sin ~i, V ~ ~, cos ~i. 

Die Li~nge a des mittleren Vektors %, die ein MaB ffir die Streuung ist, errechnet 
sich ~us a : R/n; 

R = = L V ~ - +  v s. 

Die Streuung im BogenmM~ ist s / ~  ~=]/2 ( l--a) .  Im Verlauf der Arbeit wird die 
Streuung Ms St~ndardabweiehung s ~ngegeben; u m s  in Winkelm~Ben zu erhMten, 
wird s B m i t  360~ multipliziert. 

Zum Vergleich der Mittelwerte ~rl und ~r~ zweier Stichproben wurde ein ab- 
gew~ndelter F-Test in Form einer VarianzanMyse ~ngewandt: 

n~ und n~ stellen die jeweilige Anzahl der MeBwerte der verglichenen Stichproben 
dar; N =  n~ ~-n~; s~ und s~ sind die Standardabweiehungen von u~,~ und ~r~. s~,~ ist 
die St~nd~rdabweichung des ~ittelwertes ar~, ~, der sich aus der Vereinigung der 
beiden Stiehproben erreehnet. 

C. Vorve r suche  

Versuch  1: Opt i sche  M a r k e n  

U m  e inen  e v e n t u e l l e n  Einf iuB op t i scher  M a r k e n  u n t e r  den  Versuchs-  

b e d i n g u n g e n  bei  l~o t l i ch t  zu  prf i fen,  w u r d e  die T e n d e n z  der  Tiere ,  auf  
s chwarze  Fli~chen z u z u l a u f e n  (Klein,  1934), u n t e r  Weil31icht bzw. R o t -  

l i ch t  gepr t i f t .  

Startpunkt war der Mittelpunkt einer Arena ( ~ ~ 30 cm), die ~us einer Lauf- 
fl~che aus wei~em Filterpapier mit einer 10~ bestand. Die Lauf- 
fl~ehe war von einem 30 cm hohen weiBen Zylinder umgeben. In  90~ - 
~bsti~nden befanden sich in Horizonth6he vier sehw~rze Fl~chen (14 ~ hoch, 16 ~ 

2 Herrn Prof. Dr. O.-J. Grfisser danke ich dafiir, dub er einen LINC-8-DigitM- 
l~echner zur Verffigung stellte. 
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breit). Ihre Lage wurde n~ch je 10 Lgufen um l0 ~ verschoben. DieArenu wurde yon 
oben durch WeiBlicht (Gliihbirne, 620 Lux) bzw. l%otlicht (Dunkelkammerleuchte, 
1,5 Lux) beleuchtet. Es wurden jeweils 40 Tiere mit je l0 Lgufen nacheinander 
gepriift. Die Ausgangslage der dunkeladaptierten Tiere war zufgllig. 

Bei Weii31icht laufen die Tiere deutlieh auf schwarze Fliichen zu. Im 
)/Z-Test ergab ein Vergleieh der 20~ in denen sieh schwarze 
Seheiben befanden, mit den benaehbarten 20~ in allen F~llen 
signifikante Unterschiede (P<0 ,01) .  Unter Rotlicht ist die Verteilung 
der L~ufe unter sonst gleichen Bedingungen zuf~llig (P ~ 0,35). 

Aufgrund dieses Ergebnisses wird ffir die folgenden Versuehe, die 
unter den gleichen Rotlichtbedingungen wie oben durehgeffihrt wurden, 
angenommen, dab die Versuchsanordnung mit dem Gangsystem keine 
optisehen Orientierungsmarken bietet. 

Versuch 2a und b: Vorzugsrichtungen 

a) Es sollte geprfift werden, ob unter den gegebenen Versuchsbedin- 
gungen bestimmte Richtungen bevorzugt eingeschlagen werden. Die 
Tiere (40 Tiere, je ]0 L~ufe) starteten unter Rotlieht im Mittelpunkt der 
Versuehsanordnung, jedoch ohne Laufgang; ihre Ausgangslage war zu- 
f~llig. Es ergibt sich eine zufi~llige Kreisverteilung der Li~ufe. Ein z2-Test 
(45~ ergab P ~ 0,26. 

b) Vergleieht man die Gegenwendung der Tiere (10 Tiere, je 5 Ls 
nach einem Lauf durch den Winkelgang in Ganganordnungen, deren 
Richtungen im Raum um 90 ~ gegenein~nder gedreht sind, so ist eine 
Abh~ngigkeit yon der Raumlage des Gangsystems nieht festzustellen. 
Der Unterschied der Mittelwerte der Gegenwendungen ( + 54 ~ und + 51 ~ 
ist zuf~llig (P ~ 0,05). 

Von AuBeneinflfissen abh~ngige Vorzugsrichtungen der Tiere sind 
also ffir die folgenden Versuche nieht zu erwarten. 

Versuch 3a und b: Spuren 

Schizophyllum kann Wehrs~fte absondern, die offensichtlich auch auf 
Artgenossen abschreekend wirken. Tiere, die gerade Sekret abgesondert 
batten, wurden ffir die Versuche nieht verwendet. Im folgenden sollte 
untersueht werden, ob auch andere Substanzen, die m6glicherweise ab- 
gegeben werden, absehreckend oder spurenbildend wirken. 

a) 8 Tiere durehliefen je dreimal den Winke]gang (--60~ In einer 
Laufserie wurde die Lauffl~che n~ch zwei L~ufen ausgeweehselt. In 
einer zweiten Serie wurde die Lauffl~che verwendet, die yon voran- 
gegangenen Versuehen her deutlieh Sehmutzspuren in der +30~ - 
tung aufwies. Diese Lauffliiche wurde nicht ausgewechselt. Der Unter- 
schied beider Ergebnisse ist zuf~llig (P ~ 0,05). 

15 Z. vergl. Physiologie, Bd. 71 
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b) In  einer leeren Arena mit einseitig stark benutzter LaufflKche 
zeigen L~ufe im Mittelpunkt gestarteter Tiere (20 Tiere, je 10 Li~ufe) 
eine zufs Kreisverteilung (x2-Test : P ~ 0,39). 

Ein EinfluB yon Spuren auf die Richtung der Gegenwendung wird 
aufgrund dieser Ergebnisse ffir die weiteren Versuehe nieht berfick- 
sichtigt. 

Versuch 4: Geradeauslauf auf freier Fli~che 

Da alle Richtungs~nderungen auf einen Geradeauslauf der Tiere be- 
zogen werden, ist es yon Interesse, die Stabilit&t der Geradeausrichtungen 
in einer homogenen Umgebung zu kennen. Nach Klein (!934) k6nnen 
Juliden im Dunkeln nicht geradeaus laufen. Es wurde daher die Fghig- 
keit der Tiere zum Geradeauslauf unter dem in allen Versuchen ver- 
wendeten dunklen I~otlicht geprfift. 

Die Geradlinigkeit der Lgufe wurde bei diffuser Liehtkastenbeleuchtung yon 
unten (660 Lux) und bei Rotlichtbeleuchtung yon oben (1,5 Lux) gemessen. Die 
Tiere starteten am l~and der Arena durch ein Glasr6hrchen in Richtung Arenamitte. 
Zur Auswertung wurden dig Richtungswechsel gez~hlt, die Differenz zwischen der 
Lauflinienlgnge und der geradlinigen Verbindung yon Start und Ziel (35 cm), 
sowie die Differenz zwischen Startwinkel e und ~bergangswinkel fl gemessen. 

Das Verhaltnis der l~ichtungsabweichungen nach rechts und links be- 
trug bei got l icht  insgesamt 49:49, bei WeiBlicht 47:47; die Differenz 
zwischen der Lauflinienl&nge und der geradlinigen Verbindung zwischen 
Start  und Ziel betrug im Mittel bei l~otlicht 1,1 cm, bei WeiBlicht 1,3 cm. 
Die Differenz zwischen e und fl betrug im Mittel bei Rotlicht 8% bei 
WeiBlicht 10 ~ (P > 0,05). 

Der Versuch zeigt, daB die Tiere in der Lage sind, auf Ireier Fl&che 
ihren Lauf, mit  Pendelbewegungen um die Fortbewegungsrichtung, 
geradlinig Iortzusetzen 8. Ein Unterschied der Geradlinigkeit der Fort- 
bewegung unter den beiden Beleuchtungsbedingungen ist nicht fest- 
zustellen. 

Versuch 5: EinfluB der Gangl~nge auf die St~rke der Gegenwendung; 
Seitentendenzen 

Die Tiere sind naeh dem Durchlaufen eines Gangwinkels vor der 
Gegenwendung jeweils wieder gestreckt; die Erregungen, die durch die 
Wendung im Gang ausgel6st werden und die die Sti~rke der Gegen- 
wendung bestimmen, miissen also gespeichert werden. In  dem folgenden 
Versuch soll der EinfluB der Laufli~nge (bzw. der Zeitspanne) von der 
Gangwendung his zur Gegenwendung auf den Inhal t  des Speichers 
untersucht werden. 

3 Dieses Ergebnis wurde auf einer Kugelapparatur, dutch die die Raumlage der 
K6rpermitte des Tieres konstant gehalten wurde, fiberpriift und im wesentlichen 
best~tigt. Herrn Dr. E. Kramer danke ich hierbei ffir die Bereitstellung der yon ihm 
entwickelten Apparatur. 



Gegenwendung bei Schizophyllum 227 

+120 

400 

-.,80 

%'~ +60 
.o. 
~+40 

-~ +20 

c 0 
m 

o -20 

-40 

-60 

-80 

5,5 11,5 1%5 

b 

I I I I I I I I I I 
%5 11~5 I%5 23~5 2%5 3%5 

Gang[tinge S 2 [cm] 

Abb. 2a u. b. Abhgngigkeit der Gegenwendung y vonder Lgnge des Gangteiles G 2 
beim selben Versuchstier (Nr. 5). a 1. Serie veto 21.9. bis 23.9.67. b 2. Serie vom 
22.10. bis 25. 10. 67. Kreise, unterbrochene Kurven: Radiuswinkel y nach einem 
Lauf durch den Winkelgang; Punkte, durchgezogene Kurven: Radiuswinkel 7 nach 
einem Lauf dureh einen geraden Gang. Fiir jeden Kurvenpunkt ist die Streuung 

(senkrechte Linie) als Fehler des ~ittelwertes m 4- | /n (n = 20) eingezeichnet 
8 

Es wurden Lgufe dureh den Winkelgang und den geraden Gang ausgefiihr~. 
Der Gangteil G 1 war in allen Serien 5,5 cm lang. Die L~inge des Gangteiles G 2 
wurde pro Serie in 3 em-Sehritten von 5,5--20,5 em bzw. 35,5 em verandert. Es 
wurden 20 Serien durchgefiihrt, in denen je fiinf individuell gekennzeiehnete Tiere 
gepriift wurden. Die Reihenfolge der Tiere und der Ganglgngen wurde ausgelost. 

I n  80 % der  Serien zeigt sieh eine Abh~ngigkei t  der  St~rke der  Gegen- 
wendung yon der  Ganglgnge G 2. Ind iv idue l l  versehieden kann  die 
St/~rke der  Gegenwendung mi t  waehsender  Ganglange zu- oder  ab- 
nehmen.  Diese Abh~ngigkei t  kann  selbst  bei  dem gleiehen Tier mi t  dem 
Versuehsda tum weehseln (Abb. 2). Bei  j edem Tier verl~tuft die Kurve ,  die 
aus Lgufen du tch  einen geraden  Gang mi t  waehsender  L/tnge von G 2 
resul t ier t ,  in einer Serie annghernd  para l le l  zu der  K u r v e  aus Lgufen 
dureh  einen Winke lgang  mi t  waehsender  L/~nge yon  G 2. 

Diskuss ion der Versuehe 1 - - 5  

Die berei ts  naeh  einem Lauf  dureh  den geraden  Gang auf t re tenden  
Abweiehungen  v o n d e r  0~ zeigen, dab  bei  den Tieren Seiten- 

15" 
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tendenzen vorhanden sind. Ein Vergieieh des Anfangswinkels ~ mit dem 
Ubergangswinkel fl zeigt, dag sieh die Seitentendenzen nieht in einem 
Kreislauf fortsetzen. Dieses Fehlen yon Kreisl/~ufen weist darauf hin, 
dab sieh die naeh Gangl/~ufen auftretenden Seitentendenzen nieht auf 
eine st/~ndige Sollwertverstellung zuriiekffihren lassen, sondern naeh 
Ausffihrung der Gegenwendung gelSseht sind. 

Wenn sieh die Laufl/inge (bzw. die Zeitspanne) zwisehen Gang- 
wendung und Gegenwendung nur auf den Inhalt des Speiehers aus- 
wirken wfirde, so mfigten die Laufriehtungen naeh dem Durehlaufen 
gerader Ggnge yon der L/~nge yon G 2 nnabh/~ngig sein. Die ~hnhehkeit 
der Abh/~ngigkeiten yon der Gangl/~nge in Versuehen mit geradem Gang 
und Winkelgang weist auf asymmetrische Erregungen hin, die w/~hrend 
eines Laufes dureh einen Gang auftreten und ebenfalls gespeiehert 
werden. Dieser Speieher wird mit zunehmender Laufl/~nge offensiehtlieh 
zunehmend aufgeladen und bestimmt die St/irke der Seitentendenz naeh 
L/iufen dutch den geraden Gang; nach L/~ufen dutch den Winkelgang 
wird seine Wirkung der Gegenwendungstendenz tiberlager$. Da diese 
Seitentendenzen nur nach Durehlaufen eines Ganges auf~reten (keine an- 
sehlieBenden Kreisl/~ufe), und da die Tiere w/thrend des Ganglaufes 
keinen I~umpfkontakt mit der Gangwand haben, ist es am wahrsehein- 
liehsten, dab thigmotaktisehe Reize, die w/ihrend des Ganglaufes fiber 
die Antennen einwirken, asymmetrisehe Erregungen bewirken. Dieser 
Erregungsfiberlagerung wegen kann aus den vorliegenden Versuehen 
eine Aussage fiber den Einflul3 der Laufl/tnge (bzw. der Zeitspanne) 
zwischen Gangwendung und Gegenwendung auf die Ladung des w/~hrend 
der Gangwendung aufgeladenen Speiehers nieht getroffen werden. 

In ~hnliehen Versuehen zeigten sieh vonder  untersuehten Tierart 
abh/~ngige, untersehiedliche Einfltisse der Laufl/~nge bzw. der Zeit auf 
die St/~rke der Wendetendenz (Dingle, 1961, 1964a, 1965; Grosslight 
and Thieknor, 1953; Grosslight and Harrison, 1961; Watanabe and 
Iwata, 1965; Hughes, 1966). 

Versuch 6: Gegenwendung nach optiseher Ablenkung vonder  Gerade- 
ausriehtung 

Um beim intakten Tier Kontaktreize w/thrend eines Winkellaufes 
auszusehalten, wnrde die Liehtseheu der Tiere zur Ablenkung yon der 
Geradeausriehtung ausgenutzt. 

Mit Hilfe einer starken Beleuehtung yon oben (2560 Lux) und 
sehwarzer Pappstreifen, die in 1 em Entfernung fiber der Lauffl~ehe 
angebracht waren, wurde eine gewinkelte Schat~enbahn hergestellt. Die 
Tiere liefen durch ein Glasrohr in die Sehattenbahn hinein und folgten 
zun/~chst geradeaus der Sehattenriehtung. An der Stelle, wo die Sehatten- 
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Abb. 3 a u. b. Gegenwendung nach mechanischer und nach optischer Ablenkung. 
a Ganglauf. b Sehattenbahnlauf. Der Pfeil gibt den mittleren l~adiuswinkel y an. 
Jedes Diagramm 100L~ufe, 20 Tiere. a y ~ - 5 4  ~ s=~-35 ~ b 7~@41 ~ 
s = •  ~ Die Mittelwerte yon a und b sind signifikant versehieden (P<0,01) 

bahn eine Winkelung aufwies, liegen sich einige Tiere yon der Geradeaus- 
richtung ablenken und durehliefen dadurch eine Winkelung yon - -60  ~ 
Wenn sie das Ende der Sehattenbahn erreieht hatten, wurde auf Rot- 
lieht umgesehaltet. AnsehlieBend wurden zum Vergleieh L/~ufe mit  dem 
Winkelgang durehgefiihrt. 

Die Tiere zeigten aueh naeh der Ablenkung dutch optisehe geizein- 
wirkung Gegenwendungen. Der mittlere Laufwinkel ist signifikant 
kleiner als der naeh Winkelgangl/~ufen (Abb. 3). Dies k6nnte darauf 
zuriiekzuf/ihren sein, dag Seitentendenzen, die mit  den Beriihrungs- 
reizen w~hrend des Ganglaufes in Zusammenhang stehen (s. Versuch 5), 
bei den Sehattenbahnl~ufen fortfallen. 

Der Versueh zeigt, dab das Gegenwendungsverhalten nieht nut  an 
meehanisehe Ablenknng gebunden ist, sondern da6 kS aueh im Zu- 
sammenhang mit einer Riehtungs~nderung dutch optisehe Reize auf- 
treten kann. 

D. IIauptversuche 

I. Die mechanisch au/gezwungene Wendung ( Speicherau/ladung ) 
Versuch 7: Gr6ge yon Anfangswinkel und 1Jbergangswinkel 

In  Abb. 4 ist die H~ufigkeit verschiedener Anfangswinkel ~ nach 
einem Lauf dureh den Winkelgang aufgetragen. Der Mittelwert liegt bei 
-r52 ~ Tri~gt man den ~bergangswinkel/~ als Funktion des Anfangs- 
winkels ~ auf, so l~Bt sich zeigen, dal~/~ anniihernd linear mit  ~ zunimmt 
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Abb. 4. Verteilung der Anfangswinkel ~ nach einem Lauf durch einen Winkelgang 
(--60~ 1587 L/iufe, 200 Tiere. Unterbrochene Linie beim Erwartungswert + 60 ~ 

(Abb. 5): Die Versuehstiere laufen nahezu (mit einer geringen mittleren 
Abweiehung yon + 4 ~ in der gleiehen Riehtung welter, die bei Verlassen 
des Ganges eingeschlagen wurde. 

Versuch 9: Itintereinandergeschaltete Winkel 

Die Tiere durehliefen in einem doppelt gewinkelten Gangsystem n~eh- 
einander zwei Winkel. Die Ergebnisse zeigen, dal~ die Reizeinwirkungen 
w/ihrend der beiden Wh~kell/~ufe verrechnet werden (Abb. 6). Durehl~uft 
das Tier z.B. einen um + 60 ~ gewinkelten Gang und ansehlie•end einen 
um --60 ~ gewinkelten Gang, so 1/~uft es danach geradeaus welter 
(s. Abb. 6e). Naeh dem Durchlaufen zweier um jeweils - -30 ~ gewinke]ter 
G&nge erfolgt eine Gegenwendung, die in der GrSBe einer Gegenwendung 
nach einem Lauf dureh einen um - -60  ~ gewinkelten Gang entsprieht 
(s. Abb. 6h und b). 

Zur Erkl~rung der Gegenwendung nach mehrfaehen Biegungsreizen 
geniigt die Annahme additiver Verrechnung der registrierten Wendungen. 
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Ahb. 6. Verreehnung naeheinander dureh|~ufener WinkeI. Gleiehlange Gangeh- 
sehnitte (5,5era). Lange Pfeile: mittlerer Radiuswinkel y. Jeweils 50Werte,  
10 Tiere. Folgende Laufwinkel sind gegeneinander gesiehert: a, e und f gegen b und e 
(P < 0,001) ; a, e und f gegen d (P < 0,01); (e gegen d (P < 0,05)) ; b gegen g (P  < 0,01 ) 
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Abb. 7a u. b. Gegenwendung naeh einfaeher (a) und doppelter (b) Abbiegung des 
frei laufenden Versuehstieres. d, e passive Abbiegung; e Anfangswinkel; fl ~bergangs- 
winkel; 7 Radiuswinkel. a einfache Abbiegung: d = --  69 o ; ~ = + 26 ~ ; fl = + 46 ~ ; 
7 ~ + 4 0  ~ b doppelte Abbiegung: (~=--72~ s = + 7 0 ~  ~ + 9 ~  f l : + 1 4 ~  
~ =  + 12~ Ya gegen 7b: P~0 ,001 .  Jedes Diagramm Mittelwerte aus 70 L~ufen 

Es soll noeh auf einen scheinbaren Widerspruch hingewiesen werden, der sich 
aus einem Vergleich der Ergebnisse aus dem oben angeffihrten Versuch 9 ergibt. 
Nach einem Lauf dutch den Winkelgang lag die Richtung der Gegenwendung im 
Mittel bei + 4 3  ~ (s. Abb. 6b). Zwang man die Tiere jedoeh, anschliegend an den 
Winkelgang yon - -60  ~ einen spiegelbildlichen ( + 6 0  ~ aktiv zu durchlaufen, so 
]iefen sie am Gangende geradeaus weiter (s. Abb. 6f). Der im Winkelgang auf- 
geladene Speieher wird also durch eine erzwungene Gegenwendung yon + 6 0  ~ 
ebenso wie durch eine ,,freie" Wendung yon + 4 3  ~ entladen. Dieses Problem soll 
bier nicht diskutiert werden. 

N a c h  d e n  b i sher igen  V e r s u c h e n  k S n n t e  m a n  v e r m u t e n ,  dab  die 

GrSge  des  Gangwinke l s  d i r ek t  gemessen  wird .  I n  den  fo lgenden  Ver-  
suchen  soll  diese MSgl ichke i t  gepr i i f t  werden .  
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Versuch 10: Gleiehzeitige Abknickung versehiedener K6rperabsehnitte 

Einem frei (ohne Gang) laufenden Tier wurde ein hinterer K6rper- 
absehnitt einfaeh und in einem zweiten Versuch doppelt (Z-f6rmig) ab- 
gekniekt. Die Gegenwendung ist im zweiten Fall sehw~cher (Abb. 7). 
Auf die starke Differenz zwisehen ~ und fl bei Gegenwendung naeh 
passiver hinterer Abknickung an frei laufenden Tieren wird welter unten 
(Versueh 24) eingegangen werden. Aueh eine Verrechnung versehiedener 
gleiehzeitiger segmentMer Biegungsreize ist demnach mSglich. 

Die F/~higkeit yon Tieren, ohne guBere Bezugspunkte versehiedene 
Abweiehungen vonder  Geradeausrichtung zu verrechnen, ist in einem 
anderen Zusammenhang Ms kin/~sthetische l~eizfolgeintegration bereits 
beschrieben worden (G6rner, 1958, 1966; yon Hagen, 1966; Moller, 1970). 

Versuch 11: Abkniekung eines geraden Ganges 

Die Tiere liefen in einem geraden Gang, der aus den Gangteilen G 1 
und G 2 bestand. W/~hrend sie die Verbindungsstelle von G 1 und G 2 
durehliefen, wurde das hintere gegen das vordere K6rperende um 60 ~ 
naeh links abgekniekt. Beim Weiterlaufen wurden also die Segmente 
hinter der Kniekstelle nacheinander abgebogen. Abb. 8a zeigt, dag die 
Gegenwendung mit der Anzahl der abgebogenen Segmente zunimmt. 

Ein Kontrollversuch, bei dem die gesamte Ganganordnung mit dem 
Tier seitlich um 1 cm verschoben wurde, stellte sieher, dab die St6rung 
dureh das Versehieben insgesamt ohne EinfluB ist (P > 0,05). In einem 
weiteren Kontrollversueh wurde die Anordnung abweehselnd nach rechts 
und links verschoben. Aueh die Richtung der Verschiebung und damit 
der einseitige K6rperkontakt mit der Gangwand zeigt keinen signifikan- 
ten Einflul] auf die St/irke der Gegenwendung (P > 0,05). 

Versuch 12: Geraderiehten eines gewinkelten Ganges 

Die Tiere liefen in einen Winkelgang. W/~hrend sie sich gerade in der 
Gangwinkelung befanden, wurde der hintere K6rperabschnitt gegen den 
vorderen geradegeriehtet, indem der Gangteil G 1 verschoben wurde. 
Die Tiere liefen geradeaus in G 2 welter. 

Es zeigt sich, dab die St/~rke der Gegenwendung zunimmt mit der 
Anzahl der Segmente, die bereits die Gangwinkelung durchlaufen batten 
(Abb. 8 b). 

Arts den Ergebnissen der Versuche 11 und 12 1/iBt sich schlieBen, dag 
bei einem Winkellauf die WinkelgrSBe nicht direkt gemessen wird, 
sondern dab segmental Reize einwirken, die bezfiglich der Gegenwendung 
summiert werden. Der Vergleich beider Versuchsabl/iufe (11 und 12) 
stellt sicher, dab es nicht nur die Lage der passiven Knickungsstelle ist, 
die die Stiirke der sp/iteren Gegenwendung bestimmt: Beim Abknicken 
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Abb. 8a u. b. Abh~ngigkeit der Gegenwendung von der L/inge des K6rperab- 
schnittes, der eine Gangwendung dureh]aufen hat. a Bei Abbiegung versehieden 
langer K6rperabschnitte beim Lauf dutch einen geraden Gang. Abbiegungswinkel 

- -  60 ~ b Bei Geraderiehten verschieden langer KSrperabschnitte beim Lauf durch 
den Winkelgang. Abszisse: L~nge des abgebogenen (geradegerichteten) K6rper- 
abschnittes, bezogen auf die Tierl~inge. Ordinate: l~adiuswinkel y. Jeder Block 

104 Werte, 20 Tiere 

der letzten zwei Drittel des KSrpers bei Versuch 11 durchlaufen gleich 
viele Segmente die Biegung (s. Abb. 8 a: ,,2/3" ), wie vor dem Geraderichten 
des letzten Drittels des Tierk6rpers in Versuch 12 (s. Abb. 8b: ,1/3"); 
die Gegenwendungen entspreehen dabei einander, obwohl der Reiz durch 
die passive Abknickung an verschiedenen Ste]len des K6rpers ansetzte 
(s. Abb. 8). Die Stgrke der Gegenwendung ist also proportional der 
Anzahl der dureh einen Knick laufenden Segmente und hgngt nieht yon 
der Lage der Knickstelle ab; die Segmente sind bezfiglich der Reaktion 
gleiehwertig 4. 

Die M6gliehkeit, dab zentralnerv6se Prozesse und nieht die peripheren 
Meldungen verreehnet werden (Blest, 1960), soll weiter unten diskutiert 
werden, 

4 Weitergehende Versuche zeigten eine geringe Abstufung der Reizwirksamkeit 
des vorderen, mittleren und hinteren K6rperbereiches. 
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Die Versuehe 11 und 12 zeigen fernerhin, dab andere als propriozep- 
t i re  Reize, wie sie ffir einige untersuchte  Tierarten als entscheidend an- 
genommen wurden (Wilson and Hoy,  1968, bei Oncopeltus, Hemiptera ;  
Douglas, 1966, bei Rattus),  bei dem Gegenwendungsverhal ten yon  
Schizophyllum nur yon  untergeordneter  Bedeutung sein k6nnen. 

Versuch 13: Abnahme der Reaktionsst/~rke bei 90 ~ 

Vorversuche haben gezeigt, dab die Gegenwendung naeh einem 
Winkellauf yon  90 ~ relativ sehw/~cher ist, als bei 60 ~ Es soll geprfift 
werden, ob dafiir nur  eine Begrenzung des Arbeitsbereiches der Rezep- 
toren verantwort l ich ist. Verglichen wurden L/iufe durch Winkelg/~nge 
yon  60 ~ bzw. 90 ~ mit  L/~ufen dureh viele kleine Winkelungen (Kreis- 
bogeng/~nge) mit  entsprechender GesamtgrSBe. I n  den Bogeng/~ngen 
werden die Segmente nur  wenig gegeneinander abgebogen. 

Die Ganganordnungen ha t ten  jeweils gleiche L/~ngen. Jeder  Gang 
ha t te  ein gerades Endstfiek, so dab die Tiere vor der Gegenwendung 
jeweils wieder geradegerichtet  warcn. Die Bogeng~nge ha t ten  Radien yon  
6,2 bzw. 20 cm L/inge. 

Zwischen Winkel- und Bogengang ergab sieh kein Untersehied 
(Tabelle 1). Die relative Abnahme  der Gegenwendung bei 90 ~ liegt also 
nicht  oder nieht nur  am begrenzten Arbeitsbereich der Rezeptoren. 

Versuch 14: Leistungsgrenze bei Bogengangl/iufen zunehmender  L/~nge 

Die Tiere durchliefen kreisbogenf6rmige G~nge ( r z 6 , 2  cm) mit  
Bogenl/~ngen, die Winkeln yon  insgesamt 60 ~ 90 ~ 160 ~ 180 ~ 200 ~ und 

Tabelle 1. Gegenwendungen nach Durchlau]en geknickter bzw. kreisbogen/Srmiger 
Gdnge. Jede Anordnung 90 Werte, 18 Tiere. Gegenwendungen nach Abbiegung um 
--90 ~ gegen Abbiegungen um --60 ~ sind gesichert (P  < O,01); Gegenwendungen 
nach Lau/en dutch den geknickten Gang und dutch den gleichstark gekri~mmten 

Teilkreis-Gang sind nicht gesichert ( P > 0,05) 

(o) Gangwinkel Radius Gang- Gegen- Streuung s 
des Gang- 1/r wendung 
winkels 
(era) (cm) (~ (o) 

-- 90 scharfer Winkel 
-- 90 kreisfSrmiger Winkel 
- -  90 scharfer Winkel 
-- 90 kreisfSrmiger Winkel 
-- 60 scharfer Winkel 
- -  60 kreisfSrmiger Winkel 
-- 60 scharfer Winkel 
- -  60 kreisfSrmiger Winkel 

- -  1 6  - 7  6 8  • 22 
6,2 16 -7 63 :~ 24 

- -  2 7  - 7  6 5  ~ :  28 
20,0 27 -7 67 • 23 
- -  11 -759 •  

6,2 11 -7 53 -~ 29 
- -  18 -750 i 3 3  
20,0 18 -7 54 -~ 29 
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360 ~ entspraehen. Aus Tabelle 2 1/iBt sieh ersehen, dab die St/irke der 
Gegenwendung bei G/ingen mit einem Gesamtwinkel yon fiber 180 ~ 
nicht mehr zunimmt. Da der Krfimmungsradius stets der gleiche war, 
waren aueh die Abbiegungsreize auf die segmenta]en Rezeptoren gleieh. 

Die Ergebnisse der Versuche 13 und 14 weisen darauf bin, dab die 
maximal m6gliche St/~rke der Gegenwendung durch eine Kapazit/its. 
grenze im Zentralnervensystem best immt wird. 

Tabelle 2. Abhdngig]ceit der Gegenwendung von der Ldnge des Bogenganges. Jeder 
Versuch 30 Werte, 6 Tiere 

Gang- Gegen- Streuung s 
winkelung wendung 
(o) (o) (o) 

- 60 ~- 49 :~ 26 
- -  90 ~- 63 • 2 5  

- -  1 6 0  + 6 4  • 31 
- 180 ~- 82 • 19 
- 200 ~- 81 • 25 
- 360 ~- 81 ~ 34 

Versuch 15: Passive sukzessive Segmentabknickung 

Nach den bisherigen Ergebnissen werden bei einem ~Vinkellauf 
proportionMe Gr6Ben der segmentalen Abbiegungen summiert  und ge- 
speichert. I m  folgenden soll festgestellt werden, ob eine Summierung 
auch dann erfolgen kann, wenn efferente segmentale Erregungen an den 
Segmentabbiegungen nicht beteiligt sind. 

Die Versuchsanordnung bestand aus einem Gang mit  einer kreis- 
bogenf6rmigen Winkelung yon - -60  ~ (r ----6,2 cm). Die Lauffli~che inner- 
hMb des Gangsystems war gegen die Gangw~nde verschiebbar. Dadurch 
konnten die Tiere nach Betreten des Ganges passiv fortbewegt werden. 
In  der Gangwinkelung diente die Gangwand als Gegenkraft, so dab 
sukzessive passive Segmentabbiegungen m6glich waren. Erst  bei 
gr6Berer Vorschubgeschwindigkeit wurde die aktive Vorw~rtsbewegung 
der Tiere durch die auftretende St6rung vollsti~ndig gehemmt; daher 
muBte im Mittel eine Vorschubgeschwindigkeit yon 2,2 cm/sec an- 
gewandt werden, die um 37 % fiber der mittleren Durchlaufgeschwindig- 
keit yon 1,6 cm/sec lag, wie sie bei aktiven Kontroll~ufen der Tiere ge- 
messen wurde. Zusi~tzlich wurde ein Versuch mit einer sehr hohen Vor- 
schubgeschwindigkeit von etwa 8 cm/sec durchgeffihrt. 

Die Versuche zeigen (Tabelle 3), dab auch bei rein passiven Segment- 
abbiegungen eine Gegenwendung erfolgt. Die St~rke der Gegenwendung 
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Tabelle 3. Gegenwendung nach passivem Hindurchschieben dutch einen Bogengang 
(r -- 6,2 cm). Jeder Versuch 120 Werte, 24 Tiere 

Versuchsablauf Geschwin- Streuung s Gegen-  Streuung 8 
digkeit wendung 
(cm/sec) (cm/sec) (~ (~ 

Bogengang 1,6 ~ 0,2 ~- 55 -~ 30 
aktiv vorw~rts 

Bogengang 2,2 • 0,2 -~ 40 • 30 
passiv vorw~rts 

Bogengang ~ 8 - -  -~ 21 • 26 
passiv vorw~rts 

Gerader Gang - -  - -  -~ 10 ~ 22 
passiv vorw~rts 

bei einer Vorschubgeschwindigkeit von 2,2 cm/sec ist signffikant ge- 
ringer als die nach einem aktiven Winkellauf (P < 0,001). Da die Gegen- 
wendung bei sehr sehneller Vorschubgeschwindigkeit (etwa 8 cm/see) 
wiederum signifikant schw~cher ist, als bei der Vorschubgeschwindigkeit 
yon 2,2cm/see (P<0 ,001) ,  li~Bt sich eine Zeitabh~ngigkeit der Er- 
regungssummierung vermuten. 

Man kann annehmen, dab die Segmentabbiegungen in diesem Vet- 
such nicht durch motorische Impulse des Tieres bewirkt wurden; die 
Gegenwendung erfolgte nach einer Summierung segmentaler Afferenzen. 
Aufgrund der Ergebnisse des Versuches wird vermutet,  dab auch bei 
einem aktiven Biegungslauf der afferente und nicht der efferente Anteil 
der Erregungen der betreffenden Segmente summiert  wird. 

Die welter oben schon erw~hnte MSglichkeit (Blest, 1960), da6 nicht 
periphere Erregungen, sondern rein zentrale Prozesse w/~hrend der 
Wendung im Gang verrechnet werden, erscheint ffir Schizophyllum nach 
den Versuchen mit passiven Segmentabbiegungen unwahrscheinhch; 
denn obwohl durch den Fortfall des efferenten Antefls der zentral- 
nerv6se Ablauf normaler Winkell~ufe sicherlich stark gest6rt war, 
t reten Gegenwendungen auf. 

Versuch 16: Die Rezeptoren 

Fiir die Wahrnehmung der Biegung kSnnen segmentale Propriozep- 
toren in den Beinen oder im Rumpf  verantwortlich sein. Beinrezeptoren 
kSnnten dadureh erregt werden, da$ w/s eines Kurvenlaufes 
Zentrifugalkr/~fte eine Gewiehtsverlagerung bewirken. Dies ist jedoeh 
nicht der Fall: Naeh einem Kontrollauf durch den Winkelgang wurde 
den Tieren etwa ein Drittel aller Beine beidseitig verklebt. Eine erneute 
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Prfifung im Winkelgang ergab keinen Unterschied zu Kontrollen mit 
intakten Tieren (P ~ 0,05). 

Aueh die Beinkoordination k6nnte ausgewertet werden: Bei un- 
gest6rtem Geradeauslauf bewegen sich gegenfiberliegende Beine in 
Phase (Bethe und Thorner, 1933); eine Laufwendung bewirkt eine 
Phasenverschiebung (Meuer, 1967). Die M6glichkeit, dab solche Phasen- 
verschiebungen entscheidende Informationen fiber die Laufwendung 
liefern, laBt sich dutch Versuch 15, bei dem die Beine nicht koordiaiert 
bewegt werden konnten, ffir Schizophyllum ausschlieBen. 

Man muB also annehmen, dab die entscheidenden Informationen zur 
Messung der Rumpfbiegungen yon segmentalen Propriozeptoren im 
Rumpf ausgehen. Uber solche l~ezeptoren ist bei Juliden nichts bekannt. 
Eggers (1928) weist in seinen Untersuchungen an Arthropoden lediglich 
auf das Fehlen yon Chordotonalorganen im Rumpf yon TausendffiBlern 
kin. 

II.  Die Gegenwendung (Speicherentladung) 

Versueh 17: Eingrfffe in den Ablauf der Gegenwendung 

Die Tiere durchliefen den Winkelgang und leiteten die Gegen- 
wendung ein. Sobald 1/3, 1/2 oder 2/3 des Tieres die Gegenwendung voll- 
zogen hatten, wurde der hintere gegen den abgewinkelten vorderen 
K6rperabschnitt dutch Verschieben yon G 2 geradegerichtet. Die Tiere 
verharrten daraufhin kurz, starteten dann aber unmittelbar mit einer 
erneuten Wendung im Sinne der vorhergegangenen Gegenwendung. 
Diese zweite Wendung war um so kleiner, je mehr Segmente bereits 
eine Gegenbiegung erfahren hatten (Abb. 9a). Biegt man den hinteren 
KSrperabsehnitt fiber die Geraderiehtung hinaus um --60 ~ zur Gegen- 
seite ab, so erfolgt ebenfalls eine ernente Wendung im Sinne der voran- 
gegangenen Gegenwendung. Diese Wendung ist wiederum um so kleiner, 
je mehr Segmente bereits eine Gegenbiegung erfahren hatten (Abb. 9b); 
die beim Weiterlaufen auftretenden Biegungsafferenzen der hinteren 
Segmente werden der zweiten Wendung fiberlagert, so dab sie weiter ver- 
st~rkt wird. Eine Interpretation der Ergebnisse erfolgt naeh dem 
n/~chsten Versueh. 

Versuch 18: Unterbrechen der Gegenwendung und Verhinderung 
einer nnmittelbarenReaktion 

Um festzustellen, ob im Versuch 17 das Geraderichten wiihrend der 
Gegenwendung die Reaktion unmittelbar beeinfluBte, wurde zuni~chst 
wie im Versuch 17 verfahren, mit dem Unterschied, dab die Tiere nach 
dem Geraderichten an einer weiteren Wendung zunKchst gehindert 
wurden, indem sie geradeaus in ein vorgehaltenes GlasrShrchen laufen 
muBten. Das GlasrOhrchen wurde danach an einen geraden Gang 
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Abb. 9a u. b. Unterbrechung der Gegenwendung (1. Wendung). Abhangigkeit der 
zweiten Wendung yon der Lgnge des KSrperabsclmittes, der bereits eine Gegen- 
wendung ausgeffihrt hat. a Nach passivem Geraderichten. Jeder Block 215 Werte, 
43 Tiere. b Naeh passivem Abbiegen um 60 ~ Jeder Block 95 Werte, 19 Tiere. 
Abszissen: Lgnge des geradegerichteten bzw. abgebogenen KSrperabschnittes. 
Ordinate: 2. Wendung, gemessen gegen die 1. Wendung. Alle Werte sind gegen- 
einander gesichert mit P <  0,001 oder P <  0,01 (Ausnahme a: ,1/2" gegen ,1/3" 

P < 0,05) 

(Abb. 10a) bzw. an einen Winkelgang (Abb. 10b) ~ngesetzt und die 
Wendung  am Gangende protokolliert. Die Tiere machten eine weitere 
Wendung  im Drehsinn der Gegenwendung. Die Wendung  ist um so 
starker, je weniger Segmente im Vorlauf eine Gegenbewegung aus- 
geftihrt bat ten.  Sie wird welter verst/~rkt, wenn nach dem Geraderichten 
im Winkelgang weitere Biegungsreize einwirken. 

Diskussion der Versuche 17 und  18 

Die Versuche 17 und  18 lassen folgende t typothese  zu:  Durch einen 
erzwungenen Biegungslauf werden segment~le afferente Erregungen 
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Abb. 10a u. b. Abh~ngigkeit der Gegenwendung ~ yon der L~nge des KSrper- 
abschnittes, dcr nach einem unmittelbar vorangegangcnen Lauf durch den Winkel. 
gang (Vorlauf) keine Gegenwendung ausfiihren konnte, a Nach dem Vorlauf: Lauf 
durch einen geraden Gang. b ~ach dem Vorlauf: Lauf durch den Winkelgang. 
Abszisse: Anteil der Tieriange, der nach dem Vorlauf keine Gegenwendung aus- 
gefiihrt hat. Ordinate: 2. Wendung, gemessen gegen G 2. Kontrollc: Lauf durch 
einen geraden (0 ~ bzw. durch den Winkelgang (--60~ Jcder Block 50 Werte, 
10 Ticre. Allc Wertc sind gegeneinander gesichert mit P<0,001 oder P<0,01;  

(Ausnahme a: ,,2/s" gegen ,1/2" P < 0,05) 

summier~. Diese Erregungen bewirken den Aufbau eines Erregungs- 
ungleichgewich~es im Sinne einer ungleichen Aufladung symmetrischer 
Zentren (Speicheraufladung, von Ho]st, 1950). Durch die segmentalen 
Erregungen w~hrend des Gegenbiegungslaufes wird dieses Erregungs- 
ungleichgewicht abgebaut  (Speicherentladung). Die Gegenbiegung wird 
so eingeleitet, dab die Summe der Erregungen, die durch die einmalige 
Abbiegung aller Segmente w~thrend der Gegenwendung ausgel6st werden0 
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das Erregungsungleichgewicht gerade zu hTull werden lassen. Die Ladung 
des Speichers wird also formal bestimmt durch die in jeder Bewegungs- 
phase eingehenden Segnenterregungen, dividiert dutch die Gesantanzahl 
der Segnente. Die Segnentanzahl muB also zentral repr~seatiert sein. 
Unterbricht man den Ablauf der Gegenwendung und damit die Speicher- 
entladnng, so bestimnt die noch verbleibende Ladung des Speichers, 
wiederun dividiert durch die Segnentanzahl, die St~rke einer erneuten 
Wendung. 

Ans den Versuchen 17 und 18 k6nnte man folgern, dab w~hrend einer 
ungest6rten Gegenwendung der ieweilige Speicherzustand nicht ab- 
gefragt wird, und erst ein ~nBerer Eingriff, wie z.B. das Geraderiehten, 
die dann jeweils noch vorhandene Speieherladung in einer erneuten 
Wendung zur Wirkung komnen l~Bt. Ob das zutrifft, soll i n  n~chsten 
Versuch geprfift werden. 

Versuch 19: Passive Einleitung der Gegenwendung 

Man kann bei einen Tier, das die Biegung i n  Winkelgang gerade 
durchlaufen hat, die Gegenwendung dadnrch einleiten, dab man einen 
vorderen K6rperabschnitt u n  @ 60 ~ in die ]~iehtung der Gegenwendung 
abknickt. Der Gang wird anschlieBend entfernt. 

Das Tier l~uft daraufhin so lange in der vorgegebenen l~ichtung 
welter, solange noch Segmente abgebogen sind uad leitet dann eine 
zweite Wendung i n  gleichen Drehsinn ein. Wie stark diese ist, h~ngt 
davon ab, ein wie langer vorderer K6rperabschnitt abgeknickt wurde. 
Ist er lang, so ffihren nur wenige Segmente die aktive Gegenbiegung aus ; 
die zweite Wendung wird dann gro6, da der Speicher kaum entladen ist 
(Abb. ll).  

In den Versuchen 17 und 18 waren die Tiere w/~hrend der Gegen- 
wendung geradegerichtet bzw. in die Gegenrichtung abgebogen worden. 
Dabei war sofort eine nene Wendung erfolgt. In diesen Versuch wird die 
neue Wendung so lange blockiert, his die erste y o n  ganzen Tier durch- 
laufen ist. Aus einem Vergleich l~gt sich folgendes sehlieBen: Solange 
Afferenzen einwirkea, die dutch eine Biegung im Sinne der Gegen- 
wendung ausgel6st werden, ist eine ernente Wendungseinleitnng blockiert, 
obwohl zu diesen Zeitpunkt der Speicher noeh nicht vollst~ndig eat- 
laden ist. Durch diesea Mechanismus wird bei Schizophyllum trotz einer 
segmental verz6gerten Speicherentladung eine Kreisbewegung verhindert. 

Es bleibt die Frage, ob nach Einleitung der Gegenwendung his zu 
ihrer Beendnng der Vorgang offen verl/iuft and lediglich der Entladungs- 
proze6 registriert wird, ober ob eine stgndige Kontrolle dutch afferente 
t~iickneldung besteht. 

16 Z. vergI. Physiologie, Bd, 71 
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Abb. 11. Abh~ngigkeit der 2. Wendung vonder  L~nge des vorderen Kbrper. 
abschnittes, der nach einem Lauf durch den Winkelgang passiv in die Gegen- 
wendungsrichtung (~60 ~ ~bgebogen wurde (1. Wendung). Abszisse: L~inge des 
abgebogenen K6rperabschnittes. Ordinate: 2. Wendung, gemessen gegen die 
1. Wendung. i. Kontrolle: Versehieben des ganzen Tieres in der Gegenwendungs- 
richtung. 2. Kontrolle: L~uf durch den Winkelg~ng. Alle Werte sind gegeneinander 
gesichert mit P <  0,001 oder P <  0,01 (Ausnahme ,1/3" ̀  gegen ,1/2" P >  0,05). 

Jeder Block 90 Werte, 18 Tiere 

Versuch 20: Passive sukzessive Segmentabknickungen nach einem aktiven 
Winkellauf 

Die Tiere durchliefen einen Winke]gang (--60~ Bevor sie am 
Gangende eine Gegenbiegung ausffihren konnten, wurden sie n~ch der 
in Versuch 15 beschriebenen Methode durch einen Winkelgang yon 
+ 6 0  ~ gesehoben (Gesehwindigkeit 3,1em/sec). Dabei wurden die 
Segmente nacheinander passiv abgebogen. Die Tiere liefen am Gang- 
ende geradeaus welter (Tabelle 4). 
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Tabelle 4. Passive Vorw(irtsbewegung wghrend der Ge!lenwendung. Jeder Versuch 
120 Werte, 24 Tiere. b) gegen c) nicht gesichert (P ~ 0,05) 

Versuch Geschwin- Streuung s Gegen- Streuung s 
digkeit wendung 
(cm/sec) (cm/sec) (o) (o) 

a) -- 60~ 1,6 
aktiv vorw~rts 

b) -- 60 ~ Gang 3,1 
aktiv vorw~rts und 

anschliel]end -~- 60 ~ 

passiv vorw~rts 

c) Gerader Gang 
aktiv vorw~rts 

• 0,2 + 55 =k 30 

• 0,2 -- 4 -4- 27 

-~ 3 :J:22 

Es kann vorausgesetzt werden, dab an dan passiven Segment- 
abknickungen keine segmentalen efferenten Erregungen beteiligt waren; 
die Entladung des Speichers ist also durch segmentale afferente Er- 
regungen erfolgt. Trotz der schnellen Abbiegungsfolge ist die Entladung 
vollstgndig. I m  Gegensatz zur Speieheraufladung (s. Tabelle 3) ist die 
Speicherentladung im t~ahmen der vorliegenden Versuehe also often- 
siehtlich zeitunabh~ngig. 

I I I .  Polarisierung innerhalb des Wir]cungsge]iiges 

Versuch 21: Rfickwgrtslauf 

Die Tiere liefen in ein Glasrohr, das sich am Ende so verjfingte, dab 
sie nicht umkehren konnten. Sie liefen daraufhin riickwgrts. An den 
urspr/inglichen Eingang des Glasrohres wurden gerade oder gewinkelte 
( +  60 ~ - -60 ~ Glasrohre angesetzt, die die Tiere ebenfalls riickw~rts 
durehliefen. Diese GlasrShrchen wurden entfernt, sobald die Versuehs- 
tiere den Ausgang passiert hat ten und waiter in ein kurzes, gerades 
GlasrShrehen zu etwa 3/4 hineingelaufen waren. Sie verharrten kurz und 
liefen dann vorw~rts. Der Vorw~rtslauf wurde ausgewertet. Glasrohr und 
Ausl6sen der Gegenwendung dureh Wegziehen eines Glasrohrsttickes 
st5ren das normale Gegenwendungsverhalten der Tiere nieht, wie 
Kontroll~tufe ergaben (P ~ 0,05). 

Folgende Ergebnisse sollen aus Tabelle 5 herausgegriffen warden: 
Durchls ein Tier nacheinander dieselbe Winkelung vorw~rts und 
riiekws so lguft es anschliel3end geradeaus vorw/irts (s. Tabelle 5f). 
Durehls es vorw~rts eine ~Tinkelung und darauf riickw/~rts eh~en 
geraden Gang, so macht  es eine Gegenwendung, die etwa g]eich grol~ ist 

16. 
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Tabelle 5. Gegenwendungen nach Vorw(irts- und Riickwdirtsldiu]en durch den geraden 
und dutch den Winkelgang. Jeder Versuch 50 bzw. 30 Werte, 10 Tiere 

Versuch Gegenwendung y Streuung s 
Gangwinkelung (o) (o) (o) 

a) -- 60 ~ vorwiirts -4- 50 -- 30 

b) --60 ~ riickw~rts S-f6rmiger Verlauf 
der Gegenwendung: 
~-[- 19~ fl + 6  ~ 

c) geradeaus vorw~rts + 5 :~ 37 

d) geradeaus riickw~rts ~- 6 ~: 43 

e) --60 ~ vorw~rts, ~-42 • 41 
ansehlieBend geradeaus 
riickw~rts 

- -  60 ~ vorwiirts, 
anschlieBend -- 60 ~ rfickw~rts 

- - 6 0  ~ vorw~rts, anschlieBend 
+ 60 ~ rfickw~rts 

f) 

g) 

+ S •  

zweigipfelige Verteilung: 
Gipfel bei + 70 ~ und -- 70 ~ 

wie naeh e inem Vorw/~rtslauf dureh  das  Winke l rohr  (Tabelle 5e und  a). 
Eine  Besprechung der  Ergebnisse  soll nach dem n~chsten Versuch er- 
folgen. 

Versuch 22: Pass ive  R ich tungsumkehr  

Die Tiere warden  nach der  berei ts  im Versuch 15 beschr iebenen 
Methode  langsam (1,8 cm/sec) r i ickw~rts  durch verschiedene Gang- 
anordnungen  geschoben. Die R ich tungsumkehr  und  die sukzessiven 
Segmentabb iegungen  erfolgten somit  passiv.  Nach  Anha l t en  der  Be- 
wegung und  En t fe rnung  der  Gangw/~nde ]iefen die Tiere augenbl ickl ich 
vorw/~rts weiter.  

Folgende  Ergebnisse  aus Tabel le  6 werden herausgegriffen:  Schiebt  
m a n  die Tiere riickw/s durch  einen Winkelgang,  so laufen sie an- 
schlieBend in der  gleichen Rich tung  weiter,  die sie nach Hindurch-  
schieben du tch  einen geraden Gang einschlagen ( P  > 0,05; s. Tabel]e 6c 
und  d). I n  dieselbe Rich tung  laufen sie auch (P  > 0,05), wenn man  sie 
einen Winke lgang  durchlaufen  1/s und  sie darauf  durch einen sp i ege l  
bi ldl ich gewinkel ten  Gang rfickw/~rts h indurchschieb t  (s. Tabel le  6g). 
Schiebt  m a n  sie hingegen durch  denselben Winke lgang  zurfick, den sie 
zuvor  vorw~rts  durchlaufen  haben,  so zeigen sie ~nschlieBend eine Gegen- 
wendung.  Die Gegenwendung is t  e twa ebenso groB wie nach einem Vor- 
w/~rtslauf durch  den Winke lgang  ( P  > 0,05 ; s. Tabel le  6f  u n d e ) .  
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Tabelle 6. Gegenwendungen nach aktiven L~iu/en und passivem Hindurchschieben 
vorwdrts und ri~ckwdrts durch den geraden und durch den Winkelgang. A. Jeder 

Versuch 120 Werte, 24 Tiere. B. Jeder Versuch 30 Werte, 6 Tiere 

Versuch Geschwin- Streuung 8 Gegen- Streuung s 
Gangwinkel (~ digkeit wendung 

(cm/sec) (o) (o) (o) 

A. a) -- 60 ~ 1,6 • 0,2 A- 55 • 30 
aktiv vorw/~rts 

b) -- 60 ~ 2,2 • 0,2 ~ 40 ~_ 30 
passiv vorw~rts 

c) -- 60 ~ 1,8 ~_ 0,2 ~ 16 :~ 20 
p~ssiv riickw~rts 

d) Geradeaus - -  - -  ~- 10 :~ 22 
passiv vorw~rts 

B. e) --60 ~ - -  - -  -~53 • 16 
aktiv vorw~rts 

f) -- 60 ~ - -  - -  -~ 53 • 29 
aktiv vorwiirts, 
anschlieBend -- 60 ~ 
passiv riickw/irts 

g) -- 60 ~ - -  - -  -- 8 ~ 30 
aktiv vorw~rts, 
anschlieBend -- 60 ~ 
passiv rfickw/irts 

h) Geradeaus - -  - -  -- 10 16 
aktiv vorw~rts 

Diskussion der Versuche 21 und  22 

Aus den Ergebnissen der Versuche 21 and  22 geht  hervor :  Der  

Speicher, der nach einem aktiven Vorw/~rtslauf durch einen Linksgang 

aufgeladen worden is~, wird bei einer anschliel~enden passiven l~fick- 

w~rtsbewegung durch einen Rechtsgang entladen.  Erfolgen bei der 

passiven Rfickw/~rtsbewegung gleichart ige Segmentabbiegungen wie bei 

einem unmi t t e lba r  vorangegangenen Vorw~rtslauf,  so wird der Speicher 

weder entladen,  noch st/~rker aufgeladen. L/s das Tier hingegen aktiv 
durch einen Gang mi t  einer Linksbiegung vorw/~rts und anschlieBend 

denselben Gang aktiv ri ickwarts,  so wird der durch den Vorw/irtslauf 

anfgeladene Speicher dutch  den Riickw~rts lauf  entladen,  obwohl die 
Segmente  wie im Vorw/~rtslauf Linksabbiegungen erfahren haben. 

Der Vergleich der Ergebnisse 1/~Bt folgende Erkl~rung zu:  Mit der 
Umscha l tung  der Bewegnngskoordinat ion yon einer Vorw/s 

in eine l~fickw/~rtsbewegung kehr t  sich die Vorzeichenbewertung der 
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Biegungsafferenzen um. Gleiche Segmentabbiegungen werden, wie der 
Versuch zeigt, zu Null verrechnet. Bei passiver Riickw~rtsbewegung 
sind die Tiere, wie sich aus dem VerhMten w/~hrend der Versuche schlie•en 
ls (st~ndige Laufversuche nach vorw~rts), ,,vorw~rtsgeschMtet". 
Segmentafferenzen werden hier also wie bei Vorw~rtsl~ufen gewertet, 
d.h., Erregungen aus Segmentabbiegungen n~ch links und rechts werden 
subtrahiert. 

Das Ergebnis des Versuches, bei dem die Tiere ohne vorangegangenen 
Vorw/~rtslauf rfickw~trts durch einen Winkelgang gezogen wurden, zeigt 
dariiber hinaus, d~l~ bei einem zentrM ,,vorw~rtsgeschMteten" Tier 
Afferenzen, die durch passive Rfickw~rtsbewegung in ,,falscher" Seg- 
mentreihenfolge auftreten, nicht gespeichert werden. Dieses Ergebnis 
erkls much, warum bei den nucheinander erfolgten gleichurtigen 
Segmentabbiegungen w~hrend eines aktiven Vorw~rtslaufes und einer 
passiven Riickw~rtsbewegung die anschliel3ende Gegenwendung nicht 
verst~rkt wird. 

Fiir die Ergebnisse aus einem aktiven Rtickw~rtslauf durch ein gewinkeltes 
Glasrohr ohne vorhergegangenen Vorw~rtslauf (s. Tabelle 5b) oder nach einem 
Vorw~rtslauf durch einen linksgewinkelten Gang und anschlieBendem l%iickw~rts- 
lauf durch einen rechtsgewinkelten Gang (s. Tabelle 5g), ist eine endgiiltige Er- 
kl~rung vorl~ufig nicht m5glich. In beiden Versuchen liegen vermutlich getrermte 
Speieheraufladungen dureh Rfickw~rts- und Vorw~rtsl~ufe vor, deren Wirkungen 
offensichtlich nicht koordiniert sind. 

Zusammen~assend l~l~t sich also folgende Hypothese aufstellen: Die 
Vorzeichenbewertung einer Afferenz wechselt mit der zentralen Rich- 
tungsumschaltung der Bewegungskoordination (wobei das Vorzeichen 
der Efferenz ebenfulls umgekehrt wird). 

Dieses Ergebnis finder in Untersuehungen yon yon Holst (1933) an 
Hepialis eine Parullele. In jenem FMle entsteht ein Erregungsungleich- 
gewicht durch einseitige Enthirnung. ,,Die rechts enthirnte Raupe hat 
die dauernde Tendenz, IAnksdrehungen auszuffihren; dus geschieht beim 
Vorw~rtskriechen durch Kriimmungen nach links, beim l%iickw~trts- 
kriechen naeh rechts" (aus yon Holst, 1934, S. 404). Auch hier h~ben die 
Efferenzen offensichtlich ein mit der Richtungsumschaltung wechselndes 
Vorzeichen. 

Aui]erdem ist mit der Richtungsschaltung der Bewegungskoordination 
offensiehtlieh eine Polurisierung der Afferenzfolge verbunden. Diese Ab- 
h~ngigkeit gilt nur fiir die Speicheraufludung (bzw. die Erregungs- 
summierung). Ffir die Speieherentladung ist die Reihenfolge der segmen- 
talen Afferenzen, wie die Versuche mit passiver Riiekw~rtsbewegung ge- 
zeigt haben, ohne Bedeutung. 

IV. Der ,,Homostrophische Re]lex" 
Biegt man bei Schizophyllum hintere Segmente seitlich ab, so reagiert 

das Tier mit einer Gegenbiegung der vorderen Segmente. Diese Reaktion 
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ist  bei  Lumbr ic iden ,  Nere iden  und  Ju l iden  beschr ieben worden (Crozier 
and  Moore, 1923; Moore, 1923a, b). Crozier and  Moore (1923) ]Ssten bei  
Ju l iden  diese r eak t ive  vordere  Gegenbiegung aus, indem sie sowohl be im 
ruhenden  als auch be im laufenden Tier einen h in te ren  K 6 r p e r a b s c h n i t t  
abbogen.  Sie faft ten beide Reak t ionen  un te r  dem Begriff , ,Homost rophi -  
seher Ref lex"  zusammen.  

Versuch 23: Abbiegung  a m  f ixier ten Tier  

Es sollte un te r such t  werden,  in welcher Weise  die vordere  Gegen- 
b iegung von der  St~trke und  vom Ort  der  h in te ren  Abbiegung  abh/~ngt. 

Die Tiere wurden dutch eine Klammer, die an einem Mikromanipulator be- 
festigt war, am Weiterlaufen gehindert. Die Spannung der Klammer konnte 
variiert werden. Die Klammer setzte zwischen erstem und zweitem Drittel des 
Tieres an und fixierte ca. sechs Segmente (maximal ein Ffinftel der Tierl~nge). 
Als Auflageflgche diente ffir die Tiere wei$es Filterpapier, das fiber einem Licht- 
kasten befestigt war. Die Anordnung war von einem 20 cm hohen weil~en Zylinder 
umgeben. Durch die diffuse Beleuchtung yon unten (990 Lux) trat keine Schatten- 
bildung auf; die Verbindungsstiieke zwischen der Klammer und dem auSerhalb der 
Arena befindlichen Mikromanipulator waren aus Glas hergestellt, um den Tieren 
mSglichst keine optischen Marken zu bieten. Es wurden verschieden lange hintere 
KSrperabsehnitte mit der Hand untersehiedlich stark seitlieh abgeknickt. Die 
Stellungen des Tieres wurden mit einer Kamera aufgenommen (s. Methode). Nach 
Einsetzen einer l~eaktion (vordere Gegenbiegung) wurden jeweils drei Photos im 
Abstand von je 5 see gemacht, deren Ergebnisse zur Auswertung dieser Reaktion 
gemittelt wurden. Die Gesamtlgnge des Tieres, die Lgngen der frei liegenden 
hinteren und vorderen KSrperabschnitte, die L/~ngen des abgebogenen Teiles der 
hinteren und vorderen KSrperabschnitte und die Winkel der hinteren und vorderen 
Abbiegung wurden auf dem projizierten Filmbild ausgemessen. 

Aus den Ergebnissen geht  hervor ,  dal~ die St/~rke der  vorderen  Gegen- 
biegung yon  der  St/~rke der  h in te ren  Abbiegung  abh/s (Abb. ]2). FaBt  
m a n  die L/~ngen des abgebogenen KSrperabschn i t t e s  in zwei Klassen  yon  
weniger  als 40% der  Gesamtl~nge des Tieres und  mehr  als 40% der  
Gesamtl/~nge zusammen,  so 1/iSt sieh zeigen, daft die St/~rke der  Gegen- 
b iegung vom Ort  der  Abbiegung  unabh~ngig  is t  (s. Abb.  12). 

Das Ergebnis  zeigt, daft bei  e inem f ixier ten Tier die wenigen Afferen- 
zen, die du tch  eine einmalige passive Abbiegung  h in ten  ausgelSst  werden,  
eine vordere  Gegenbiegung en tspreehender  St/~rke auslSsen. Dieses Er-  
gebnis soll im Anschlu$ an  den n~ehsten Versueh noeh einma] auf- 
gegriffen werden.  

Versuch 24: Abbiegung  am laufenden Tier  

Die Gegenwendung nach Abbiegung  h in terer  K6rpe rabschn i t t e  am 
frei laufenden Tier  wurden  gemessen. 

Die Versuche wurden unter gotlicht durchgeffihrt. Die Tiere liefen in einer 
Arena frei vorwgrts. Den laufenden Tieren wurden verschieden lange hintere 
K6rperabschnitte mit einer Trovidurschablone in einer scharfen Winkelung yon 
etwa 90 ~ abgeknickt. Sie liefen daraufhin aus dieser S~ellung heraus auf freier 
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Abb. 12. Abh~ngigkeit der vorderen Gegenbiegung yon der Stgrke und vom Ort tier 
hinteren Abknickung. Versuehe am stehenden Tier. �9 und durchgezogene Kurve: 
mehr als 40 % der Tierlange hinten abgekniekt, o und unterbrochene Kurve: weni- 
get als 40% der Tierliinge hinten abgeknickt. Jeder Punkt mindestens 20 Werte, 

insgesamt 21 Tiere 

Fl/iche weiter. Die Bewegung des Hinterendes wurde naehgezeichnet. Der Winkel 
der hinteren Abbiegung wurde gemessen; die Gegenwendung wurde wie bei den 
Ganglaufversuchen ausgewertet. Von einigen L/iufen wurden zusiitzlich Filmauf- 
nahmen (s. Methode) gemacht. 

Parallel zu diesem Versuch wurde der folgende Kontrollversuch durchgeffihrt: 
Die Tiere durehliefen einen geraden Gang. Beim Passieren der Verbindungsstelle 
zwischen G 1 und G 2 wurden verschieden lange hintere KSrperabschnitte um 90 ~ 
abgeknickt. Die Tiere waren dutch die Gangwgnde yon G 2 an einer sofortigen 
Gegenwendung gehindert. Nachdem der abgebogene KOrperabsehnitt die Gang- 
winkelung durchlaufen hatte, wurde dem Tier die MOglichkeit einer Gegenwendung 
gegeben, indem die Gangw~tnde entfernt wurden. Der ansehlie$ende freie Lauf wurde 
naehgezeichnet und ausgewerteL 

Zur Auswertung in beiden aufgeffihrten Versuchen wurden die Gegenwendungen 
(~bergangswinkel fi) in Prozent des hinteren Abbiegungswinkels ausgedriiekt. 

RTaeh einer h interen Abbiegung reagieren die frei laufenden Tiere 

sofort  mi t  einer sehwachen Gegenbiegung. I m  Weiterlau_fen folgen 
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Abb. 13. Abhi~ngigkeit des ~?bergangswinkels fl yon der L~nge des hinteren kOrper- 
abschnittes, der beim laufenden Tier passiv um c~. 90 o gegen den vorderen ab- 
geknickt wurde. Die vordere Gegenwendung ist in % der hinteren Abbiegung auf der 
Ordinate aufgetragen. Auf der Abszisse sind die L~ngen der abgekniekten hinteren 
KSrperabsehnitte (bezogen ~uf die Tierl~nge) aufgetragen. Helle BtScke: Eine 
Gegenwendung nach der Abbiegung war sofort mOglieh; dunkle B15cke: Eine 
Gegenwendung nach der Abknickung war erst mSglich, nachdem der g~nze ~b- 
gebogene hintere KOrperabsehnitt die Winkelung durehl~ufen hatte. Jeder Block 

95 Werte, 19 Tiere 

stiindig welter kleine Gegenbiegungen, solange noch hintere Segmente 
abgebogen sind. Der Ubergangswinkel fl, der also auf einem Kreisbogen 
erreicht wird (Filmauswertung), hgngt  somit in seiner GrSge yon  der 
L~nge des hinteren abgebogenen KSrperabschnit tes  ab. Dieser (Jber- 
gangswinkel ist nicht  signifikant verschieden yon  dem in dem Parallel- 
versuch gemessenen, bei dem die Tiere an einer sofortigen Gegenwendung 
gehindert  waren (Abb. 13). Die Tiere s tar ten hier allerdings zur Gegen- 
wendung in einer scharfen Biegung; der fSbergangswinkel fl wird in 
einem geraden Lauf  erreicht. 

Diskussion der Versuche 23 und 24 

Aus den Versuchen ergeben sich folgende Schlu6folgerungen: Knick t  
man  einem laufenden Tier einen hinteren KSrperabschni t t  ab, so bewirkt  
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die Afferenz der jeweils gegeneinander abgebogenen Segmente eine 
vordere entgegengesetzte Wendung. Die Gr61~e der Gegenwendung ent- 
spricht einem Erregungsungleichgewicht, das dutch eine Einzelafferenz 
aufgebaut nnd auf das ganze Tier umgereehnet wird (s. auch Diskussion 
Versueh 18); dig Gegenwendung ist daher sehr klein. Solange beim 
Weiterlaufen aber hinten Biegungsafferenzen auftreten, setzt das Tier 
zu neuen derartigen kleinen Gegenwendungen an. Dadurch wird dig end- 
gfiltige Lauffichtung (~bergangswinkel fl) davon abh~ngig, wie gro~ der 
Teil des Tieres war, der abgebogen worden war. Der Ubergangswinkel fl 
ist nicht yon dem Winkel fl zu unterscheiden, der eingeschlagen wird, 
wenn alle binteren Segmentafferenzen summiert werden und erst dann 
eine Gegenbiegung mSglich ist (vgl. Abb. 13). 

Ein Vergleich der Versuche 23 und 24, am fixierten und am laufenden 
Tier, zeigt nun Folgendes: Wi~hrend beim fixierten Tier Afferenzen, die 
durch die Biegnng zweier Segmente gegeneinander ausgelSst werden, be- 
reits zu einer vollen vorderen Gegenbiegung ffihren, werden die beim 
laufenden Tier auf die gleiche Weise ausgel6sten Afferenzen jeweils auf 
alle Segmente umgerechnet und bewirken nur eine schwache Gegen- 
biegung. Offensichtlich muI~ man also zwischen einer Afferenzwirkung 
beim ruhenden und beim laufenden Tier unterscheiden. Diese Annahme 
wird durch einen bier nicht angeffihrten Versuch gestfitzt, bei dem die 
Afferenzwirkungen beim ruhenden und laufenden Tier kombiniert 
wnrden. 

Aufgrund der Versuche 23 und 24 erseheint es als nieht gereehtfertigt, 
den Begriff ,,Homostrophiseher Reflex" in gleiehem Sinne auf das Gegen- 
wendungsverhalten fixierter und laufender Tiere anzuwenden. 

E. Schlu•folgerungen 

Nach den Ergebnissen aller Versuche ] ~ t  sich das Gegenwendungs- 
verhalten yon Schizophyllum durch den ProzeB einer Speicheraufladung 
und Speicherentladung beschreiben. Die Speieheraufladung effo]gt durch 
die Summierung der w~hrend der Gangwendung ausgel5sten segmentalen 
Afferenzen, die Speicherentladung durch die segmentalen Afferenzen der 
Gegenwendung. Die in den Speicher eingehenden Biegungsafferenzen 
werden zur Festlegung der St~rke der Gegenwendung formal dividiert 
durch die Segmentanzahl (s. Versuch 21 und 22). Die Division durch die 
Segmentanzahl entf~tllt beim Abbiegen am nicht fortbewegten Tier 
(s. ,,Homostrophischer Reflex", Versueh 23 und 24). Die Frage, ob die 
Segmentanzahl als physiologische Gr5fie in die Berechnung des Betrags 
des Gegenwendungswinkels eingeht, kSnnten Versuche mit operativ ver- 
kfirzten Tieren beantworten. Wenn ja, wfirde man yon einem halbierten 
Tier eine der Gangwendung entsprechende volle Gegenwendung er- 
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warren, wenn nein, ein Verhalten wie in den Versuchen 11 und 12 - -  
ngmlich eine Gegenwendung proportional der Anzahl der Segmente, die 
eine Abbiegung erfahren. In {~bcrcinstimmung mit tJbcrlegungen yon 
Bcthe und Salmonson (1930) wcist yon I-Iolst (1933) bei der Deutung 
seiner Tierverkfirzungsversuche an Lithobius auf die funktionelle Be- 
ziehung des AusmaBes der Wirkung eines ,,Zentrums" auf die Gr61]e 
des fibrigcn zentralen Berciches hin. Wie aus den Ergebnissen der Ver- 
suche 17 und 18 dieser Arbeit, erweist sieh auch dort , ,quantitativ das 
ganze Bauchmark als Zentrum ffir die vom Hirn qualitativ bestimmte 
tonisehe und motorisehe Vergnderung" (s. yon ttolst, 1933, S. 122). 

Die Versuche haben gezeigt, dab die Vorggnge der Speicheraufladung 
unterschiedlichen GesetzmgBigkeiten unterworfen sind: Die Speicher- 
aufladung, die mit einer Summierung der afferenten segmentalen Er- 
regungen verbunden is{, ist an eine bestimmte zeitliche und rgumliche 
Afferenzfolge gebunden (s. Versuche 15, 21 und 22); die Speicher- 
entladung erweist sich im vorliegenden Versuchsrahmen als unabhgngig 
von diesen beiden Faktoren (s. Versuche 20 und 22). Darfiber hinaus wird 
wghrend der Speicherentladung durch die Gegenbiegungsafferenzen, 
entweder dnrch einen fiber das Afferenzvorzeichen gestenerten Schalt- 
meehanismus oder fiber eine kontinuierliche Regelung, eine erneute 
Biegungseinleitung im Drehsinn der Gegenwendung gehemmt (s. Vet- 
such 19). 

Die Speieherung erfolgt zentral, vermutlich in den Kopfganglien. 
Die M6glichkeit eines gangliongren Speicherauf- und -abbaues kann nach 
den Ergebnissen der Versuche 17 und 18 ausgeschlossen werden: Die 
Unterbrechung des Entladungsvorganges bewh'kt die Einleitung einer 
erneuten Wendung, deren gesetzmgBige Gr66e durch die Abbiegung yon 
Kopf und ersten Segmen~en festgelegt wird. Darfiber hinaus zeigten 
bereits die Versuehe 11 und 12, dab ein Speicher, der durch starke 
Afferenzen einiger weniger Segmente aufgeladen worden ist, durch 
schwache Afferenzen aller Segmente beim Gegenbiegungslauf entladen 
werden kann. 

Die Versuehe 15 und 20 haben gezeigt, dab ffir die Speicherauf- und 
-entladung afferente Meldungen hinreichend sind ; ob sie aueh notwendig 
sind daffir, mfiBten weitere Versuche, z.B. mit deafferentierten Tieren, 
zeigen. AuBer an der Aufladung des zentralen Speiehers sind die segmen- 
talen Afferenzen wahrscheinlieh an der Kontrolle der einzelnen Segment- 
abbiegung beteiligt. Man kann ngmlich davon ausgehen, dab bei einem 
aktiven Winkellauf die einzelnen Segmentabbiegungen nicht rein passiv 
erfolgen, indem sie naeh einer vorderen Biegungseinleitung durch Zug- 
krgfte rein meehaniseh ausgel6st werden s. Die einzelnen Segment- 

5 Diese Annahme beruht auf Beobachtungen aus hier nicht aufgefiihrten Ver- 
suchen. 
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abbiegungen erfolgen aktiv durch efferente Impulse, die an die interseg- 
mentalen Muskeln weitergeleitet werden. Diese segmentalen efferenten 
Erregungen, die fiir die Speicherauf- und -entladung nieht notwendig 
sind (s. Versuehe 15 und 20) werden sehr wahrscheinlieh mit der je- 
weiligen segmentalen Afferenz verreehnet. Damit w~re jedes Segment in 
seiner Bewegung kontrolliert, wobei nach den bisherigen Versuehen die 
beiden MSgliehkeiten der Reafferenz-Verarbeitung often bleiben, n~m- 
lich, ob es sieh dabei um eine Efferenzkopie-Sehaltung oder um einen 
Regelvorgang mit Sollwertverstellung (yon Holst u. Mittelstaedt, 1950) 
handelt. 

In der Einleitung wurde auf den Begriff ,,reactive inhibition" hin- 
gewiesen, mit dem mehrere Autoren die Beteiligung des Zentralnerven- 
systems an dem Gegenwendungsverhalten charakterisieren. Eine Wende- 
wiederholung soll demnaeh zentral gehemmt werden. Abgesehen davon, 
dal3 ,,reactive inhibition" keine Erkl/~rung ffir die Bevorzugung einer 
Gegenwendung gegenfiber einem Geradeauslauf bieten wiirde (s. aueh 
Dingle, 1964b), zeigen die Versuehe 17 und 18 dieser Arbeit, da6 ffir 
Schizophyllum diese Deutung des Gegenwendungsverhaltens unbefriedi- 
gend ist: Weim man die Gegenwendung dutch Geraderiehten des Tieres 
unterbrieht, so erfolgt eine erneute Wendung im Drehsinn der eben 
eingeleiteten. Es kann sich hier also nicht um eine selbstinduzierte 
Hemmung einer Reaktion handeln. Diese und andere Versuehe dieser 
Arbeit weisen auf den oben diskutierten Auf- und Abbau tines Erregungs- 
gleiehgewiehtes bin, das yon der Afferenzst~rke abh/~ngt. Ein konse- 
quentes Winkelalternieren bei vielen hintereinandergesehalteten T- 
G~ngen, +vie es versehiedentlich als Test f~r eine Gegenwendungstendenz 
verstanden worden ist, ist naeh den vorliegenden Versuchen ffir Schizo- 
phyllum nieht zu erwarten: Durch eine Linkswendung z.B. wird der 
Speicher aufgeladen, dureh eine naehfolgende Reehtswendung entladen, 
so da$ ffir jede zweite Wendungsentscheidung die Wahrseheinlichkeit fiir 
Reehts- und Linkswendung gleieh hoeh ist; d.h., es sind bei diesem Test 
maximal 75 % alternierende Wendungen zu erwarten. 

Das Gegenwendungsverhalten karm als ein Orientierungsverhalten 
angesehen werden, bei dem der /~u$ere Bezugspunkt in diesem Falle 
dutch einen inneren Bezugspunkt ersetzt ist. Als Bezug kann man die 
K6rperl/~ngsaehse annehmen, wobei dureh eine Nullage der einzelnen 
Segmente zueinander ein bestimmtes zentrales Erregungsgleiehgewieht 
festgelegt ist, das naeh einer Versehiebung dutch Abbiegung der Seg- 
mente wieder angestrebt wird. Ffir rein kin/~sthetisch orientierte L/~ufe 
beim Heimfindeverhalten yon Tieren (GSrner, 1958, 1966; v. Hagen, 
1966; Moller, 1970) lieBe sieh ein ~hnlicher Meehanismus denken, durch 
den ein bestimmtes Erregungsgleiehgewieht jeweils wieder hergestent 
wird. 
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Der Gegenwendungsmeehanismus ermSglieht es dem Tier, auch bei 
Fehlen  kons tan te r  i~uBerer Orient ierungsmarken,  nach vorfibergehenden 
Ablenkungen  durch weehselnde AuBenreize, e inen geraden Kurs  beizu- 
beha]ten. So li~Bt sich umgekehrt ,  z.B. aus dem Auf t re ten  einer Gegen- 
wendung im Ansehlu$ an  eine vorfibergehende optisehe Ablenkung  des 
Tieres yon der Geradeausr ichtung (s. Versueh 6) auf eine MSgliehkeit 
eines Einflusses des Gegenwendungsverhal tens  auf Orientierungsbe- 
wegungen schliel~en, die ~ufgrund yon  Au~enreizen erfolgen. Soweit 
In t e r ak t ionen  zwischen dem Gegenwendungsverhal ten  u n d  anderen 
Orient ierungssystemen mSglieh sind, li~l~t sich eine antagonist isehe 
Wirkung  voraussagen. 
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