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Die Erforschung der tierischen Bewegungskoordination hat einen 
bezeichnenden Entwicklungsgang genommen: am Anfang stand die Fest- 
stellung bestimmter Bewegungsbeziehungen der Glieder, die als Gesetze 
- -  ,,Ganggesetze" - -  gefa~t und im Sinne der klassischen ]~eflexphysiologie 
mit yon Bein zu Bein fortwirkenden Reflexausl6sungen gedeutet wurden. 
Das zweite Stadium leitete die Entdeckung ein, da6 diese Beziehungen 
sich nach ~uf~eren Eingriffen (Beinamputation) in mannigfacher Weise 
~indern k6nnen (v. Buddenbrock 1, .Bethe 2' ~, v. Holst 4 u.a.), womit die 
These starrer Kettenreflexe fiel, wofern man nicht zu ihrer Rettung die 
Hilfsvorstellung einer Unzahl weiterer, ffir den Verlustfall bereitliegender 
Reflexe hinzuziehen wollte - -  ein Hauptbeweis der Betheschen Plastizit~its. 
lehre 5. Der dritte Entwicklungssehritt, der das Koordinatipnsprob]em 
endgfiltig dem Bereich reflexartiger Deutungen entzog und ein grund- 
s~tzliches Umdenken auf diesem Gebiet notwendig machte, beginnt mit 
der Entdeckung der relativen Koordination (v. Hotst6), d. h. jener loseren 
Bindung innerhalb der Einzelbewegungenl die ein tieferes Eindringen in 
die im Zentralnervensystem wirkenden Ordnungskr~fte und ihr Wechsel- 
spiel m6glich machte. Bei der relativen oder gleitenden Koordination 
bewegen die Glieder sich im Gegensatz zur absoluten Ordnung in ver- 
schiedener Frequenz, jedoch unter gleichm~l~igen periodischen ~_nde- 
rungen der ~requenz und Amplitude, die formal weitgehend den Perioden- 
formen quasiharmonischer und harmoniseher Sehwingungen entspreehen. 
Relative Koordination land sieh zun~ehst bei den Lokomotionsbewe- 
gungen versehiedener Fische und Si~uger, dann bei gewissen Willkiir. 
bewegungen des gesunden Menschen (v. Holst),  sps aueh bei un- 
willkfirlichen Bewegungen pathologischer Natur (Parkinsontremor, R. 
JungT). In neuer~r Zeit hat die Analyse der rhythmischen bioelektrischen 
Erscheinungen der Hirnrinde zu~ Entdeckung anscheinend analoger Be- 
ziehungen im mensehlichen ttirn geffihrt (R .  Jung  s, H.  Huggerg). 
SchlieBlieh hat Bethe ,1~ in seiner neuesten Arbeit fiber die Koordination 
spontaner Bewegungen der Meduse den Ausdruck relative Ko0rdination 

�9 I-Ierrn Professor Albrecht Bethe zum 70. Geburtstag. 



8~8 Erich v. Hoist: 

auch auf die dort  yon  ihm uufgefundenen Koppelungserscheinungen (und 
auf die weitgehend entsprechenden, zum Tell sehon langer bekann ten  
Phgnomene  beim Herzen) ausgedehnt.  

Die im folgenden kurz beschriebenen Versuche gingen yon  der F m g e  
aus, ob gleitende Koordinat ionsformen auch bei Ar thropoden  nnd  
W a r m e r n  vorkommen und  o b  sich bier vielleicht methodisch besonders 
geeignete Untersnchungsobjekte  zur weiteren Analyse dieser so all- 
gemeinen nervSsen Erscheinungen finden warden.  Fas t  wider Erwar ten  
ergab eine Reihe yon  Stichproben bei verschiedenen Ar thropoden fiber- 
all positive Ergebnisse. Der dadurch nahegelegte Plan einer systemati-  
schen Durcharbei tung zahlreieher Formen  liel~ sich aus zeitbedingten 
Grfinden night verwirklichen. Die vorliegenden Ergebnisse sind aber 
eindentig genug, um ihre Mitteilung zu rechtfert igen;  sic werden hoffent- 
lich zu weiteren Versnchen auf diesem f rnchtbaren  Boden in sp~tterer 
Zeit anregen!  Die anschlieftend mitgeteil ten Versuche am Regenwurm, 
die dieses Objekt  in eine Reihe mit  den Koordina t ions typen  yon t terz  
und Meduse racken,  sollen vor  ~llem dazu dienen, den Unterschied dent- 
lieh zu machen,  der naeh Meinung des Verf~ssers zwischen diesen Gruppen 
yon  Nervenmuskelsys temen einerseits und denen der Ar thropoden und  
Wirbeltiere (einschlie~tich des Menschen) auf der anderen SeRe besteht.  

Methodik. 
Den ausgewerteten Bewegungskurven liegen l~ngere Filmstreifen zugrunde; die 

Tiere laufen auf ebenem Untergrund; die kleinen, vielbeinigen Formen auf einer 
Quecksilberoberfl~che, wodureh die gegenseitige meehanische Bindung der jeweils 
in Steramphase befindlichen Beine auf ein iVIinimum verringert wird. l~egistriert 
wird gew6hnlieh Beginn und Ende der Stemmphase; Eintragung fiber der fort- 
laufenden Zeit in ,,Gangtafeln" (vgL JBethe 5, Kurvenbeispiel s. Abb. 2). 

Von den verschiedenen mSgliehen Auswertungsverfahren wurde bier die 
variationsstatische Methode (v. Holst 6) benutzt, welehe die I-I~ufigkeit verschie- 
dener m6glicher Phasenbeziehungen zweier Rhythmen veransehaulieht, Sie sei 
noeh etwas genauer ausgearbeitet. Ein bestimmt~r, charakteristischer Moment 
im Bewegungsablauf des einen Rhythmus wird in seiner relativen zeitliehen Lage 
zum gleichen Moment des anderen Rhythmus in ein Koordinationsystem ein- 
getragen, das horizontal die m6gHchen Beziehungen in ,,Klassen" beliebiger Anzahl 
(in Abb. 1 z. B. 7 Klassen), vertikal die Zahl der betreffenden Phasenlagen fiir eine 
m6glichst lange Laufstrecke enth~lt. Da absolute Anzahlen nicht interessieren, 
empfiehlt es sich aus gleich zu nennendem Grunde, den entstehenden Variations- 
kurven stets gleiche Gipfelh6he zu geben und die Xlassen nebeneinander tiber die 
gleiche Streeke auszudehnen. Wenn man der Klasse Nr. 1 die FaUe einordnet, wo 
beide aufeinander bezogenen Kurvenpunkte tibereinander liegen, dann bedeutet 
eine Variationskurve mit dem Maximum bei 1 (Abb. 1, Kurve a) : Uberwiegen syn- 
ehroner, gleichsinniger Bewegung (Phasenabstand = 0) ; der Phasenabstand wiichst 
mit Versehieben des Kurvengipfels naeh der Mitre (Abb. lb). Liegt die Kurve in 
der Mitre der Strecke, dann alternieren die Beine (grtifltmSgHeher Ph~senabstand 
yon 1/2 Sehritt 1 c) ; bei weiterem Vorriicken verringert der Abstand sieh wieder, um 
am Ende wieder = 0 zu werden (daher Klasse 1 am Beginn und Ende der Strecke). 
Der jeweilige Kurvengipfel bezeiehnet also die ,,~ngestrebte" Lage oder Koaktions- 
lage (= Ph~senlage, in der die Glieder zusammenzugehen bestrecbt oder gezwungen 
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sind (vgl. v. Holst6). D i e  Steilheit der entstehenden Variationskurve ist zugleich 
ein Ma$ ifir den Grad der gegenseitigen Bindung der Bewegungen. Bei starr- 
masehineller Bindung w/~re es ein senkrechter Strieh; je loekerer die Beziehung, 
am so breiter der FuB des Kurvenberges. 

Da alle mOglichen Uberg~nge zwischen fester und vOllig aufgehobener Koppe- 
lung der Bewegungen vorkommen, sei als allgemein anwendbarer Ausdruck der 
]3egriff des Koppelungsgrades K vorgeschlagen, des Quotienten aus GipfelhShe 
(Abstand yore Ful~punkt zum Gipfel) und ~ul]punktbreite der Variationskurve. 

�9 Kurve a (Abb. 1) hat  z. ]3. einen Koppelungsgrad yon K = 1,7; bei b betragt 
K = 2,3; bei c nur 1,3. In  Kurve d gelangen wir zu einem Grenzfall: bier kommen 
gerade samtliche m6gtiehen Phasenbeziehungen, doch mit grSBtmSglichem tt~ufig- 
keitsunterschied vor; K = 1. Geht die Lockerung der Beziehung beider Bewe- 
gungen welter, dann sinkt K unter 1; bei Kurve e ist K = 0,68, bei f ~ 0,11, bei 
g ~ 0, hier herrscht demnach vOllige Beziehungslosigkeit, alle Phasenlagen sind 
gleich haufig. 

Es liegt nahe, den Fall  yon K = 1 als Grenz]all zwischen absoluter ur/d rdativer 
Koordination festzusetzen. Selbstverst/~ndlich ist das willkfirlich; der Ubergang ist, 
wie aueh bei den Arthropo- 
den wieder deutlich wird, 
durchaus flieBend - -  einer 
der vielen Beweise, dab im 
einen wie im anderen Falle 
der gleiche Kopp.elungsfak- 
for wirksam ist! Hat  die 
entstehende Variationskur- 
ve zwei Gipfel ~ d .h .  
werden zwei verschiedene 
Phasenlagen bevorzugt, 
wobei entweder eine fiber- 

1 2  3 q- 5 6  7 1 1 3  2 q 5 6 7 !  1 2  3 ~ 5 6 7 1 

Abb. 1. Schemata zur Erl~uterung der variationsstatischen 
Auswertung der aus Filmen gewonnenen ,,Gangtafeln" 

�9 (Beisl)iel s. Abb. 2); n~here ]3esehreibung im Text. 

wiegt oder beide gleich haufig sein kSnnen (verschiedene bzw. gleiche HShe bei- 
der Kurvengipfel) - - ,  dann k6nnte roan, wie in Abb. l h  angedetttet, die Kurve ifi 
zwei Komponenten zerlegen und fiir beide den Koppelungsgrad angeben. Da diese 
Zerlegung leieht etwas wfllkiirlieh wird, so dtirfte sich meist die Angabe yon K wie 
in normalen Kurven empfehlen, wobei die Kurvenh6he dutch den tiefsten und 
h6ehsten Punkt  bestimmt wird; in Abb. 1 h ist z .B.  K = 0,43. 

Hat  ein Rhythmus fiberwiegend oder durchweg langsamere Frequenz als der 
andere, dann ist es zweekm~$i;g, den schnellen auf den langsameren ztt beziehen 
und nicht umgekehrt; denn ira letzteren Fall  wiirde es h~ufig vorkommen, dab 
innerhalb der Strecke eines Gesamtsehrittes des schnellen Rhythmus der als Be- 
zugspunkt gewah_l~e Bewegungsmoment des langsameren nirgends vorkommt. Man 
miiSte dann, nm aueh diesen Fall in die Variationskurve aufzunehmen, ffir ihn eine 
weitere Klasse anftigen, wie das aueh Hugger 9 getan hat. Bezieh~ man den schtmllen 
Rhythmus auf den langsamen, so las t  sich dieser Ausweg verraeiden. 

Bei dieser Art  der Auswertung ist noctr zu beachten, dab die blol3e Wiedergabe 
einer Variationskurve oder Angabe eines Koppelungsgrades K mehrdeutig sein 
kann. Betragt  K z. B. = 0,5, so kann das entweder geringe Koppelung fiber die 
ganze gemessene Strecke oder aber z. B. Abwechseln zwischen fester und v611ig 
aufgehobener Beziehung bedeuten. Es muI3 daher, mindestens stichprobeweise, 
die Bewegungskurve selbst kontrolliert werden ,  Die  relative Ko0rdlnation ist 
dabei, wie be ka~nt (v.,HolstS), ~n: periodischen Frequenzschwankungen erkennbar, 
die i m  Falle gegenseitiger Abh~ngigkeit bei beiden Rhythraen gegensinnig verlaufen, 
bei einseitiger Einflugnahme nur einen Rhythmus betreffen. Diese Priifung hat  
in allen hier mitgeteilten Fallen ergeben, da6 bei langeren Laufkurven zwar Sehwan- 
kungen des Koppelungsgrades vorkommen (die in den wiedergegebenen Variations- 
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kurven gemittelt werden), dab dlese Sehwankungen aber gering sind, solange das 
Tier mit gleichmgfliger Gesehwindigkeit geradeaus 1/~uft. Nut bei pl6tzliehen Wen- 
dungen oder beim ganz langsamen Lauf nimmt der Koppelungsgrad meist stark 
ab; solehe Stellen wurden nieht mit ahsgewertet. 

Ergebnisse. 
Insekten. 

Als Beispiel aus der Gruppe der Insekten sei das griine Heup/erd 
(Locusta viridissima) gew/~hlt. Auf horizontalem Boden (Abb. 2a) ist 
der Gang der fiir Insekten typische: linkes Vorder- und Hinterbein 

Zv 
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, ,~sek & ]3 
Abb.  2 a u n d  b. JdZurze A1]ssehnit te  aus  (nach F i l m a u s m e s s u n g e n  geze ichne ten)  , ,Gang-  
t a f e l n "  e iner  t t e u s c h r e c k e  (Locusta) .  l~ber der  fo r t l au fenden  Zei t  s ind  f i i r  j edes  Bein  die 
Seh w i n g p h asen  (2~bheben des Beines  v e t o  Boden)  schwarz  ausgezogen .  ] links', r reehts ,  v ,  
m ,  h u  Mit tel-  und_ Hin te rbe in .  I n  a l&uft das  Tier  au f  e b e n e m  Boden,  in  b an  e inem 
senk rech t en  S tab  aviw&rts  (vgl.  dazu  2~bb. 3). Die  ausgezogenen  u n d  un t e rb rochenen  

L in ien  sollen die Or i en t l e rung  er le iehtern .  

bewegen sieh mit dem reehten Mittelbein zusammen; nur f/illt eine 
gewisse Tendenz der langen Hinterbeine auf, zuriiekzubleiben. I)er 
}COl010elungsgrad zwischen je zwei Beinen des gleiehen Segments bzw. 

a l~ c 

Abb.  3. V a r i a t l o n s k u r v e n  der  P b a s e n b e z i e h u n g e n  je  zweier  Beine  bei  der  f iber ebenen  
B o d e n  l au fenden  bzw.  a m  S tab  h o c h k l e t t e r n d e n  (s. Skizze rech ts )  Heuschrecke .  Die  
~ u r v e n  m i t  x be t r e f f en  den  L a u f  a m  Boden,  d ie jen igen  m i t  . den  L a u f  a m  Stab.  D e r  
jewei l ige  K o p p e l u n g s g r a 4  K is t  be igef i ig t ,  l~brige Beze i ehnungen  wie  in  Abb.  9 (lv : r v  be- 

d e u t e t  z. B. B e w e g u n g  des I inken  Vorderbe ines  bezogen  a u f  die des reehten) .  

der g]eichen KSrperseite liegt zwisehen K ~ 1,8 und 3 (Abb. 3a - -e ) ;  
es besteht also reeht feste absolute }Coordination. 

Die Sachlage ~ndert sieh vSllig, wenn die tteuschrecke an einem 
senkreehten Stab hochMettert  (Abb. 2b): die vorhin kaum merkbare 
Tendenz der Hinterbeine zu langsamerem Eigenrhythmus kommt  zur 
vollen Entfaltung; fiber lange Strecken besteht zwischen dem letzten 
und den iibrigen Beinpaaren das Rhythmusverh~ltnis 1 :2 .  Abb. 3e 
zeigt, dab dabei erstens relative Koordi~ation herrscht, und dab zweitens 
beide nunmehr auftretenden Kurvengipfel in ihrer Lage yon dem beim 
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Laufen fiber dem Boden erhaltenen Gipfel abweichen. Die neuen Ko- 
aktionsIagen sind fo]glich anders gelagert als die alten! 

Darfiber hinaus lockern 8ich aber auch die J~indunge~ zwischen den 
i~brigen Beinen: Der Koppelungsgrad zwischen Vorder- und Mittelbein 
einer Seite nimmt auf dig H/ilfte ab, der zwischen beiden Vorderbeinen 
sogar auf fast ein Drittel! Hier herrseht jetzt ebenfalls relative Koordi- 
nation. 

Wit kSnnen diese gauze Umstellung biologisch als Anpassung an die 
andersartigen Belastungsverh/iltnisse beim Hochklettern verstehen; 
physiologisch ist sie a]s Wirkung ver/inderter Reizung gewisser, unseren 
Muskelspindeln entsprechenden Reeeptoren in den Gelenken aufzufassen. 
Das Prim/~re dfirfte die AblOsung des Rhythmus des letzten Beinpaares 
sein, ihre Folge die Lockerung tier Beziehung zwischen den fibrigen 
Beinen, auch zwischen dem vorderen Paar. Daf~ eine Anderung an einer 
Stelle sich nicht allein beim benachbarten Beinpaar, sondern fiber das 
ganze Gebiet hfi~weg auswirken karm, werden wir welter unten noch 
deutlicher sehen. 

Diese Umstellung duroh ver/~nderte Belastung ist im Grunde der einleitend 
erw~hn~en Umordnung nach Beinamputabion vergieiehbar, denn auch dort kann 
nur die Annahme e[aes Ausfalls sonst beteiligter Receptoren die Abiinderung in der 
Bewegungsordnung der iibrigbleibenden Beine verstandlich machen. So liegt es 
nahe, auch den Einflul] yon Beinamputationen auf den Koppelungsgrad zu unter- 
suchen. Als Objekt wurde hier die Stabheusehrecke (Dixippus) verwendet, an der 
v. Buddenbrock 1 zum ersten male Koordinationsumstellungen nach Beinverlust 
beobaehtet hatte. Die zwei gepriiften Beinkombinationen: Amputation des linken 
vorderen und reehten hinteren Beines, und AmputatiOn des mittleren Bein- 
paares, braehten fibereinstimmend das erwartete :Ergebnis: der Koppelungsgrad 
zwischen gegeniiberliegenden oder gleiehseitigen Beinen sinkt nach dem Eingrfff 
sehr erheblich, im Mittel auf etwa die H/ilfte, ab - -  jedoch sinkt er nicht unter 
K = 1 .  Dal~ relative K0ordination hier nicht auftritt, h/~ngt vermutlich damit 
zusammen, dab eine solche vierffifiige Stabheuschrecke wegen der Langsamkeit ihrer 
Bewegungen bei gleiehzeitigem Abheben ihrer Vorderbeine oder beider Beine einer 
Seite das Gleichgewicht verlieren mfil3te; es k6nnen folglich nicht alle iiberhaupt 
mSgliehen Phasenbeziehungen in Erscheinung treten. Ein vielbeiniger Arthropode 
ist datum fiir unsere Frage ein besseres, weft weniger durch meehanische Bedin- 
gungen in seiner Bewegungsordnung eingeengtes Untersuchungsobjekt (vgl. S. 853 
u. f.). 

Es erschien interessant, als Gegens~(ick zu Bewegungsformen, wo das 
Zusammenspiel der Einzelbewegungea im Interesse einer mSglichst 
sicheren und zugleieh 5konomischen Lokomotion bestimmte Formen 
anzunehmen sucht, auch einmal solche Bewegungen zu untersuehen, an 
denen sich ebenfalls mehrere Glieder beteiligen, ohne dab aber eine 
Koordinationsform zweckm/iBiger: w/ire als eine beliebige andere. Der- 
artige Bewegungen gibt es bei Arthropoden versehiedene, so z, B. die 
Fiihlerbewegungen oder die ,,angelnden" Suehbewegungen, die die 
meisten Arthropoden ausffihren, wenn die FiiBe den festen Boden ver- 
lieren (vgl. v. Holst 11). 
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Als Beispiel seien die Suchbewegungen eines ~uf dem Rficken liegen- 
den MMks (Melolontha) gebracht. Die Beine schwingen in dorso- 
ventraler Richtung, dem Augenscheine nach voneinander unabh~ngig. 
:Die Auswertung ]anger Filmstreifcn zeigt indessen, dM~ v611ige Unab- 
h~ngigkeit zweier benachbarter Beine zw~r h~ufig vorkommt, dal~ aber 
etwa ebensooft relative Koordination yon sehr wechselnden Koppelungs- 
graden und voriibergehend auch absolute Koordination ~uftritt. Da die 
Koppelungsgrade oft aus inneren Grfinden auf  kurzer Strecke stark 
wechseln, so ist eine varigtionsstatische Auswertung hier nicht angebracht. 
Abb. 4 gibt start deren einen kurzen Kurvenausschnitt,  der verschiedene 
Beziehungen erkennen li~l~t: die ttinterbeine schwingen iiberwiegend 
synchron; beide Mittelbeine sind voneinander un~bh~tngig; das rechte 

~g 
Z~ 
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Abb. 4. A1]ssehnitt arts einer l~ingeren kurvenm~il3igen Auswertung" eines Filmstreifens 
yon  e inem auf  d e m  t~iicken l iegenden,  m i t  den Beinen , ,Suchbewegungen"  ausf t ihrenden 
Maik~fers (vgl. Skizze rechts) .  Beze ichnungen  wie in Abb.  2 ; die un t e rb rochenen  Striche 

weisen auf  Beziehungen der  R h y t h m e n  him 

steht zeitweise in Mternierender Bindung zum hinteren ]~einpa~r, das 
]inke Mittelbein dagegen alterniert vorwiegend mit dem linken Vorderbein. 
Am bemerkenswertesten ist die Beziehung zwischen beiden Vorderbeinen: 
das rechte hat  etw~ die doppelte Frequenz wie das linke und schwing~ 
mit ibm auf ls Strecke im 2:l-Verhs (mit gelegentlichen 
Unterbrechungen yon l:l-Schwingungen). Dabei ist beim Rhythmus 
des rechten Vorderbeins der a]ternierende Wechse] einer welter ausholenden 
Schwingung und einer kleineren ,,dazwischengeschobenen" d e u t l i c h -  
ein fiir st~rken Koploelungseinfiu~ bei 2:l-Verhi~ltnis sehr charakteristi- 
sches Verhalten (v. Holst6). 

Das Bemerkenswerte an diesen verschieden~rtigen Beziehungen, die 
in m~nnigf~chem Wechsel ~uftreten und verschwinden k6nnen, ist die 
Tatsache, dal~ mit ihnen kein i~ul~erlich erkennbarer Zweck verbunden 
ist. Ffir das schliel]liche Zust~ndekommen der Umkehrre~ktion - -  die 
beim Maik~fer regelm/il~ig erst d~nn gelingt, wenn nach ]angen, ver- 
geblichen Suchbewegungen der KSrper dutch Abheben der Fliigeldecken 
zum Umkippen gebracht wird - -  sind sic offenbar be]anglos. Wir 
k6nnen fqlglich schlielten, dM~ die verschiedensten Koppelungsgrade auch 
Ms blofle Begleiterscheinungen bei zentrMen Rhythmen, die miteinander 
,,zuf~llig" in funktionellen Kont~kt geraten, auftreten k6nnen. Die an 
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sieh vielleicht n/~herliegende Annahme, dab es sieh hier nur um Rudimente 
der normalen lokomotorisehen Ordnung handelt, verbie~et sich deshalb, 
weil die Bewegungsbeziehungen ja hier zum grogen Teil andere sind als 
beim Lau/en. 

Hundert/i~[3er. 

Um die Abh~ngigkeit des Koppelungsgrades yon Beinamputationen 
im Zusammenhang mit dabei auftretenden Koordinationsumstellungen 
zu priifen, schien der in seiner ]3ewegungsordnung schon bekannte 
HundertfuB Lithobius ]orJicatus (v. Holst 1~) ein geeignetes Objekt. An 
ihm war sehon triiher aufgefallen, dag nicht jede Beinkombination eine 
neue Ordnung ergibt, sondern dub es in gewissen F~llen vorkommt, 
dub zwei Ordnungszust~nde miteinander abweehseln oder dug iiberhaupt 
keine bestimmte Beziehung sieh mehr einstellt. Soweit diese fffiheren, 

a b Z-~ e 

,Zv,,,'v (v) Zv." l,~ (vJ Zk(vJ.'Zv/kJ~.pkfv:pv[~) 
Abb.  5 a - - c .  V a r i a t i o n s k u r v e n  der  P hasenbez iohungen  je  zweier  Beine  eines lAthoblus  b e i m  
L a u f e n  auf  der  Quecksi lberf l~che.  Die m i t  . beze ichne ten  l~2urven beziehen s ich au f  das  
rech t s  sk izz ier te  Tier ,  die x-JKurven au I  das  gleiehe v e t  ]gn t f e rnung  der  4 m i t t l e r e n  Bein- 
Paare .  Beze i eh n u ngen  wie  in  Abb.  2 u n d  3; r v (v )  heil~t z. B. r ech tes  Vorderbe in  der  

v o r d e r e n  u  

nur durch kurze Filmstreifen gestfitzten, Beobaehtungen an Hand 
ls Fflme erneut nachgeprfift wurden, konnten sie hier bests 
werden. Zur Frage der relativen Koordination ergab sich darfiber hinaus, 
dab erwartungsgem/ig die Koppelungsgrade schrittweise immer mehr 
absinken (und schlieglieh Null werden), je mehr beinlose Segmente sich 
zwischen die beiden ]3eine schieben, deren Bewegungen man vergleieht. 
Abet auch innerhalb unbesch/~digter Beingruppen maoht sich der Einflug 
yon andernorts ausgefallenen Beinen bemerkbar. Ein Beispiel mug die 
Zusammenh~nge deutlich maehen. 

Entfern~ man einem Lithobius die ersten kleinen und die letzten 
grol3en Beinpaare (die sieh nur unregelm/iBig am Laufen beteiligen), dann 
besteht zwisehen dem vordersten der verbleibenden Beinpaare beim Lauf 
fiber die Queeksilberfls ein Koppelungsgrad yon etwa 2 (Abb. 5a), 
zwisehen einem Vorderbein und seinem in diehtem Phasenabstand 
bewegten gleiehseitigen Hintermann sogar ein K yon etwa 4 (Abb. 5b). 
Sobald man einige der darauffolgenden Beinpaare entfernt, sinken beide 
Koppelungsgrade. Fehlen vier nachfolgende Beinpaare, dann besteht im 
ersten Beinpaar nur no'eh relative Koordination (Abb. 5a), obschon es gar 
nicht unmittelbar an die neuentstandene Beinliiclce angrenzt und obsehon 
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die Koaktionslage unveriindert bleibt. Zwischen dem ersten und zweiten 
gleichseitigen Bein bleibt dagegen die inhere :Bindung weir enger (K ---- 1,7), 
obschon die Koaktionslage sich v6llig gndert (Abb. 5b) und  die Beine jetzt  
alternierend schwingen! Die Beine diesseits und  jenseits der Lficke 
zeigen erstens eine ganz andere Koakt ionslage als vor  der Beinamputat ion,  
zum zweiten sinkt der Koppelungsgrad yon  2,7 auf nur  0,43 ab. Die ent- 
stehende Variat ionskurve i s t  dabei zweigipfelig; die bevorzugte neue 
Phasenbeziehung ist Al ternat ion;  n~,ehst dem k o m m t  aber auch syn- 

7//////////, 

Abb.  6. Skizze zur  Er l~ute-  
r ung ,  wie  m a n  das  H i n a b w a n -  
dern  der  , ,Ful~tapfen"  eines 
laus  Geophi lus  s i ch tba r  
m a c h e n  kann .  Das  m i t t e l s  
a m  H i n t e r e n d e  an ge l e imte r a  
H a a r  f e s tgeha l t ene  T ie r  l~nft-  
f iber  Queeksi lber .  L ich tque l le  
n n d  A u g e  w e r d e n  so einge-  
s te l l t  :dab n u t  L i e h t s t r a h l e n  
y o n  den  le icht  e ingede l l t en  
]Berfihrungsste]len zwisehen  
Be in  a n d  Queeks i lber  g e g e n  
das  Ange  r e f l ek t i e r t  werden;  

chrones Schwingen gehs vor. An  der Stelle 
des ehemaligen Hs lieg~ jetzt  
gerade ein Kurventa l  ! 

Dieses Beispie!, das sich durch weitere ~h n- 
liehe vermehren liel~e, erl~utert sehr sehSn unsere 
schon friiher vertretene Auffassung, dal3 keines- 
wegs nur  einander benaehbarte  Glieder vonein- 
ander abhs sondern dM~ - -  ganz im Sinne 
yon  'Bethes Plastizit~tstheorie - -  jedes tgtige 
Glied auf  j edes andere Einflul~ ha t ;  was entsteht ,  
ist immer ein Gesamtgleichgewicht, innerhalb des- 
sen jedem Glied - -  mit  einem untersehiedlichen 
Grade yon  Best immthei t  - -  seine Stellung 
zugewiesen wird. 

Erwahnt sei noch, dab nieht immer Beinamputa- 
tionen die Koppelungsgrade iiberall herabsetzen mils- 
sen; es kommt auch das Gegenteilvor. Wenn manz. B. 
eine grSl~ere vordere und hintere Beingruppe yon je 
4 Beinpaaren durch eine Lficke yon 4 Segmenten trennt, 
dann sind das letzte Paar der vorderen und das erste 
der hinteren Gruppe voneinander fast unabh~ngig. Ihr 
Koppelungsgrad steigt aber, sobald man die vordere 
Beingruppe yon vorne, die hintere yon hinten her 

dezimiert~ Am Ende, wenn nur nooh ein vierbeiniges Tier (mit Beinabstand yon 
4 Segmenten) iibrigbleibt, besteht zwisehen diesen 2 Beinpaaren iiberwiegend 
absolute Koordination! Die Erklgrung ist naheliegend: die vorher enger an ihre 
beiden Gruppen angesohlossenen 2 Beinpaare veffallen naoh Aufl6sung jener 
Bindungen ihrem jetzt allein tibriggebliebenen gegenseitigen EinfluB, der sich. 
zuvor nieht hatte durehsetzen k6nnen - -  aueh hier wieder das beim Studium der 
relativen Koordination sieh immer wieder aufdrgngende ]3ild einander wider- 
strebender, unabliissig um die Vorherrschaft ringender, versehiedener Ordnungs- 
~endenzen ! 

Als Gegenstiick zu Lithobius sei zum Absehlul~ dieser Reihe yon  
Beispielen Geophilus longicornis gewghlt,  ein Tier, dessen eigenartige 
Bewegungskoordinat ion die Aufmerksamkei t  der Biologen seit langem 
gefessel~ haben  wiirde, wenn sie ihnen nicht  irffolge seiner Winzigkeit  
entgangen wgre. Geophflus bringt  das Kuns~stiiek fertig, bei vSlliger 
Beziehungslosigkeit zwisehen beiden Beinen des gleichen Segmentes und  
bei weitesten Untersohieden der Frequenzen und  Phasenabstgnde der 



Uber relative Koordination bei Arthropoden. 855 

Beine einer K6rperseite (in jedem betraehteten Augenblick), doeh die 
denkbar pr/iziseste nerv6se Koppelung dadurch zu beweisen, dab Mle 
etwa 50 Beine einer K6rperseite nacheinander in die gleiehen, yore ersten 
Beinpaar bestimmten FuBtapfen treten (v. Holstn). Die zurfiekgelegte 
Laufspur gleieht folglich der eines ZweiffiBers ,de r  jedoch rechtes und 
linkes Bein voneinander unabhi~ngig bewegt. Die Genauigkeit, mit der 
did Beine naeheinander auf den gleiehen FuBpunkt treten, ist am gr6Bten 
bei unebenem, rauhem Untergrund: beim Laufen auf der beruBten Glas- 
fl~ehe gibt es hi~ufig kleine Versehiebungen (die FuBtapfen vergrSBern 

Abb.  71 Aufeinanderfolgende Fi lmbi lder  der  vo rde ren  Hhlf te  eines fiber Quecksilber 
]a~tfenden (am Hin te rende  jedoeh fes tgehal tenen,  also fiber die Flache glei tenden) Geophilus. 
Zur  Yerdeu t l i ehung  der  Bewegung  sind die gerade  den U n t e r g r u n d  ber i ihrenden sowie 
die soeben auf  ihn  sich aufse tzenden  bzw. yon i hm abgehobenen  Beine geschw~rzt .  Die 

FuBpunk te  sind du tch  daneben  gezeiehnete P u n k t e  angedeute t .  

und verziehen sich); lJeim Lauf fiber die Queeksilberfls werden diese 
Versehiebungen noeh deutlicher. 

Man kann das schon dem blol~en Auge siehtbar machen, indem man 
die Quecksflberfli~che so beleuchtet, dab nur die FuBtapfen Liehtpunkte 
gegen das Auge reflektieren (Abb. 6). Das sieh bietende Bild ist sehr 
fesselnd: beiderseits des KOrpers wandern Reihen yon glitzerfiden Licht- 
punkten mit gleiehm/~Biger, doeh hier und da etwas schwankender Ge- 
schwindigkeit nach hinten; manehe yon ihnen er]Osehen sehon bald nach 
ihrem Erscheinen wieder, daffir treten gelegentlich am KOrperende neue 
Liehtpunkte anf. Filmauswertungen bests diese Beobachtungen 
(Abb. 7 und 8). Es zeigt sich zungchst, daB, bei Auswertung langer 
Laufstreeken, der Koppelungsgrad zwischen reehtem und linkem Bein 
eines beliebigen Segmentes annghernd oder vOllig gleich Null ist. Ferner 
bemerkt man eine Mlgemeine Tendenz, die Abst~nde der FuBpunkte, 
d. h. also die ,,Wellenl~nge" der Beine immer wieder gegeneinander aus- 
zugleiehen: wo einer yon mehreren zu dieht nebeneinanderliegenden 
FuBpunkten aufgegeben wird, wo also yon einem bestimmten Segment 
ab das folgende Bein gegen die bewegungsaus]Osenden Impulse seines 
Vordermanns refrakt/~r bleibt, da wird die Geschwindigkeit, mit der die 

57* 
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voraufgegangene Welle fiber den K6rper fortschreitet, verlangsamt und 
die (ter danach folgenden Wette beschleunigt, so dab die Wellentgngen 
sieh wieder einem gewissen Mittelwert n/~hern. DaB dieser Mittelwert 
in der Kopf- und Schwanzregion des Tieres kleiner ist als in der mittleren 
KOrperzone, hs offenbar damit zusammen, dab hier die Segmente 
und die Beine selbst kleiner sind (Abb. 7) ; und diese Erscheinung erkl~rt 
das Aufgeben yon Fu~punkten in tier Mittelregion und ihr gelegentliehes 
Neuauftreten am K6rperende. 

Abb. 9~, b zeigt sehematiseh den Untersehied zwischen dem Lauf 
fiber unebenes, festes Gels wo die Wellenl/s sich in weitesten 

,,t~,h X,: ~- x"x. ~ . . L . . " • 

,-.,. " x .  ' - ,?, .  ~x. "x?,. *. ; '~ -,:. "x. ~'-,'x TM s %Cz~__ 
. : • =• t •  

" %  • "* ." ,  ~, ,  I " . *  ' ~  

'• "~ . ~  ~,.~ " l , . ,  "~.',, 
l a ~ . ~ _  " . .  ~-, ~ , . .  * , - - " - - , , ,  , . , ,  - , ~ . - . 4 ,  

. ~,..,,, \ -,~, ",,%._ "• 

"%"% "~" " N ,  ~ '~  . ~  -x. " x .x  �9 -x ": ,  • 

3L .-x.~ x , .  

A b b .  8. A u s w e r t u n g  eines F ihns t r e i f ens  eines f iber  Queeks~lber (wie in  A b b .  7) l a u f e n d e a  
Geoph i lus  (vo rde re  Tierh~ilfte). D a r g e s t e l l t  i s t  das  ~r der  F u B p u n k t e  ( =  S t e m m -  
p h a s e n )  y o n  v o r n e  n a e h  h i n t e n ,  r e l a t i v  zu  den  (l inks angegebenen )  E :Srpe r segmen ten .  
�9 r eeh t e  Sei te ,  x lJnke Seite.  A u f  tier l i nken  Sei te  i s t  Be in  1 3 - - 1 5  a m p n t i e r t ,  

Grenzen den gegebenen Bodenerhebungen und Vertiefungen anpassen 
und dem Lauf fiber Quecksflber, wo die Wellen sich gegeneinander in 
ein Gleiehgewicht zu bringen suchen. Das Bestehen einer solchen all- 
gemeinen Tendenz eines GesamtgIeichgewichtes ist hOchst bemerkenswert 
bei einem Tier mit so streng an den Lauf auf einem .festen Substrat an- 
gepal~tem Koordinationsmechanismus; denn unter normalen Bedin- 
gungen kann diese allgemeine Tendenz gar nicht zur Geltung kommen! 
Die gegenseitige Verschiebung der Linien yon Abb. 9 b gesehieht n~mlich 
offenbar durch verschieden schnelIe Bewegung der in Stemmphase 
befindlichen Beine und infolgedessen besehleunigtp bzw. verlangsamte 
Weitergabe des ,FuSpunktes"  an den jeweiligen Hintermann. 

Wir mfissen auch dieses Verhalten als einen Sonder/all der relativen 
oder g]eitenden Koordination auffassen; denn wenn man die Bewegung 
irgendeines Beines auf die seines um einige Segmente entfernten Hinter- 
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mannes bezieht, so ergibt sich stets eine Variationskurve mit einem 
Maximum an bestimmter Stelle; der Koppelungsgrad ist dabei fiber 
I bei dichter beisammen gelegenen Beinen und sinkt mit dem Ab- 
stand der Beine immer welter ab, bis er bei 30 oder mehr Segmenten 
Abstand Null erreicht. Dies Mles grit jedoeh nur ffir den Lauf fiber 
Quecksilber, beim Lauf iiber festen Untergrund gibt es sehon bei nahe- 
gelegenen Beinen stgndige und unregelmggige grote Sehwankungen der 
Koaktionslage, als Funktion der wechselnden Wellenlgngen. Die guBere 
mechanisehe Fixierung der Beine ers/es 
widerstreitet also hier der angestreb- ,Tegzz 
ten inneren Ordnung. 

Aueh die Wirkung yon Bein- 
amputationen wurde bei Geophflus 
geprfift und ergab weitgehend ent- 
spreehende Verh/~ltnisse wie bei Li- 
thobius: Beinlfieken yon 1--2 Seg- 
menten setzen den Koppelungsgrad 
zwisehen dem vor und hinter der 
Lfieke gelegenen Bein noeh nieht 
merklieh herab. Mit weiterem An- 
wachsen der Beinlfieke sinkt K sehnell 
unter 1 und sehlieglieh auf 0; d.h. ,  
dab jetzt die Beine hinter der Liieke 
in eigenen, neuen Fugtapfen laufen. 

Eine weitere interessante Feststel- 
lung ergab noeh die Filmauswertung: 
die Wellen der reehten und linken 
:Beinreihe sind zwar ohne direkten 
Zusammenhang, gleichwohl ist aber 
aueh auf der Queeksilberfl/~ehe die 
mittlere Gesehwindigkeit ihres Fortsehreitens beiderseits iiberein- 
stimmend. Diese Geschwindigkeit /~ndert sieh oft, solche ~4"nderungen 
ergrei/en aber stets alle Wellen beider Seiten, also den ganzen zentralen 
Vorgang*. Anch diese Tatsaehe beweist wieder, wie sehr es sieh selbst 
bei diesem Koordinationsmeehanismus, ffir den man derartiges am 
wenigsten h~tte vermuten sollen, um ein in bestimmtem Gleichgewichts- 
zustand befindliches oder zu ihm hinstrebendes funktionelles System 
handelt. Von blogen ,,l~eflexketten" oder dgl. kann aueh hier keine l~ede 
sein, obschon die Annahme, dug ein Bein das n~ehste dureh spezifische 
,,Reize" im richtigen Moment auf den reehten Fugpunkt  gleichsam 
hinleitet, gar nieht zu umgehen ist. Aber diese ,,Reflexe" pri~zisieren 

* D~s gilt auch ffir gek6pf~e Tiere, die fiber keinerM etwaige tibergeordnete 
Aktivit~tszentren mehr verfiigen. 
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Abb .  9 a u n d  b. S c h e m a t a ,  die das  H i n a b -  
w a n d e r n  der  , , F u l l p u n k t e "  (mi th in  der  
Beweg~ngswel len)  f iber  eine K 6 r p e r s e i t e  
y o n  Geophi lus  veranschav_liehen;  a ffir  
den  FalI  des L a u f e n s  f iber  festen,  un-  
ebenen  Boden ,  b ffir den  Fal l  des L a u f e n s  
~be r  Queeksi lber ,  d. h.  , naeh  A u f h e b n n g  
der  m e c h a n i s e h e n  B i n d u n g e n  zwisehen  
den  in  S t e m m p h a s e  be f ind l i ehen  Beinen.  

a 

b 
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nur eine an sich schon im ZNS verankerte best immte Ordnungstendenz 
und vermitteln ihre Anpassung an die weehse]nden Aul~enbedingungen. 

Ein Rfickbliek auf diese Beis~iele yon relativer Koordination bei 
Arthropoden wird deutlich maehen, dab wir yon einer weitergehenden 
Analyse auf diesem Gebiet noch viel Aufklarung erwarten dfirfen. Eigene 
weitere Stiehproben an Tau~endffi{~ern (Po]ydesmus) und Krebsen (Flul]- 
krebs) lassen die Phanomene der gleitenden Koordination in mannig- 
fachen Ausbildungsformen auch bei Arthropoden allgemein verbreitet  
erscheinen. Indessen kommt  es heute, wo die blo6e Feststellung der- 
artiger Ph~non~lene bis hinauf zum menschlichen Grol~hirn gesiehert ist 
und wo der Nachweis neuer Falle allmghlich beginnt, banal zu wirken, 
vor allem darauf an, dab man Objekte findet, die eine fiber das bei 
Fischen Erreichte hinausgehende Analyse mSglieh machen; und gerade 
hierin werden die Arthropoden vielleicht yon Nutzen sein, bei denen die 
Erscheinungen yon Fall zu Fall, im Zusammenhang mit  Besonderheiten 
ihres Bewegungsmodus, vielfach abgewandelt sind. Worauf es ankommt  
ist jetzt  : dem eigentlichen Koppelungsfaktor dam , ,M-Ef fekt"  (v. Holst 6), 
dessen Existenz und fundamentale Bedeutung ja erst die relative Koordi- 
nation sichtbar machte, n/~her beizukommen; festzustellen, ob es fiber- 
haupt  Mlenthalben der gleiche Faktor  ist und ihn unter Hinzuziehung 
elektrophysiologischer und noch zu entwickelnder ehemiseher Metho- 
den genauer zu erkennen. I s t  dieses Ziel erreieht, dann wird das 
ganze Problem der zentralen Koordination - -  bis hinauf zu seinen so 
bedeutsamen Analogien mit  psyehisehen Ordnungskr~ften, die auch 
erst die relative Koordination sichtbar gemacht hat (v. Holst 13) - -  uns 
in viel klarerem Lichte erscheinen und die neue Erkenntnis hoffentlieh 
auch fiber den engeren Rahmen dieses Fachgebietes hinaus Bedeutung 
bekommen. Denn es erscheint mir als eine wiehtige Zukunftsaufgabe 
der Koorodinationsforschung, eine Briicke zu sehlagen zwischen der 
klassisehen Nervenphysiologie, der bei uns neu aufblfihenden physio- 
logisch gerichteten Tierpsychologie* und der experimentellen Human-  
psyehologie ~ Gebieten, die heute noch fast ohne gegenseitiges Verstandnis 
oder Beriihrungspunkt e nebeneinanderstehen. Versehiedene, zum Tefl 
unerwartete, Beziehungen haben sich bereits ergeben; sic darzustellen 
ist indessen hier nicht der Ort. 

Vergleichsversuche am Regenwurm. 

Die folgenden Versuche gingen yon der Frage aus, ob relative Koordi- 
nation auch bei einem einfaehen Nervmuskelsystem auftreten kann, 
dessen Koordinationsmechanismus - -  im Gegensatz zu dem der Arthro- 
poden und Wirbeltiere - -  auf dem Prinzip einer Ket te  yon aufeinander 
folgenden AuslSsungen beruht. 

* Vgl. hierzu besonders die Arbeiten yon K. Lorenz und seinen Mitarbeitern 
in den Bs der Zeitschril t ffir Tierpsychologie. 
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Bekanntlich galt der Regenwurm auf Grund des , ,FriedMnderschen 
Versuchs", laut dem zwei dureh einen Faden nur mechaniseh verbundene 
Wurmstficke koordiniert kriechen, lange Zeit als MusterbeisDiel einer 
,,Reflexkette". Wir wissen heute, dab diese Vorstellung zu einfach ist; 
denn erstens lguft die ,,peristaltisehe" Erregungswelle auch fiber lange, 
a]ler Iqerven beraubte Bauehmarkstrecken fort, wo alle l~eflexe unter- 
broehen sind (v. Holst 14) ; zum zweiten entsteht aueh im vSllig isolierten 
Bauchmark der, z. B. mittels Aktionsstromableitung feststellbare, zentrale 
,,Kriechrhythmus" in Form yon Entladnngsserien, analog etwa denen 
des Atemzentrums (Versuche gemeinsam mit H.  Schriever, vgl. v. Holst15). 
Drittens zeigt dieser zentrale 
Automatismus eine Abh~ngig- 
keit yon der Temperatur, die mit 
einem Temperaturkoeffizienten 
yon 2--3 ganz der des automa- 
tisehen Herzrhythmus entspricht 
(v.  Holst  14). Eine spontane auto- 
matische Grundlage des peristal- 
tischen Bewegungsablaufs ist also 
aueh hier sicher vorhanden; nur 
wird sie beherrscht durch Re- 
flexe : Dehnung eines Segmentes, 
sei es durch /~uBeren Zug oder 
durch Kontraktion der Ring- 
muskeln, bringt den zentralen 
Rhythmus im naehfolgenden 
Segment in Gang oder besehleu- 
nigt ihn; Verhinderung dieser 
Dehnung verlangsamt oder 

~ f (  ~ ~ I t  ((((((((((((((((((((F(~ ~ / 7 / / / / 7 ,  
Abb. 10. Skizze des Regis t r ie rver fahrens  der  
Bewegung eines spon tan  kr iechenden  Regen-  
wurms .  An  drei  Stellen des KSrpers  sind feine 
Fadensehl ingen a n  die H a u t  gen/iht, die fiber 
Jange u  zu 3 Schreibhebeln 
ffihren. S t reckung  des ~Vurmes bewirk t  He rab -  
ziehen des Fadens  ( =  Kurvenans t i eg ) .  Der  
W u r m  kr iecht  in einer  kreisfSrmig geschlossenen 
Glasrinne yon  passender  Breite,  die auf  e inem 
Dreht isch steht ,  der  m i t  For t schre i t en  der  Be- 
wegung  l angsam l m  Gegensinn zurf iekgedreht  
wird,  so dab der  Ab s t an d  zwisehen W u r m  u n d  

Schreibhebeln sich nieht  merkl ich  findert. 

]~emmt ihn umgekehrt (Stehenbleiben der Krieehwelle in Segmenten 
die meehanisch gehindert sind, sieh zu strecken, v. Hoist14). 

Da ffir unsere Zwecke die spontane Kriecht/~tigkeit des m5glichst un- 
behinderten Tieres zu registrieren war, wurde das in Abb. 10 skizzierte 
Verfahren benutzt, durch das die Bewegung eines vorderen, mittleren 
und hinteren kurzen Segmentabschnittes ohne StSrung des W'urms auL 
geschrieben wird. Bei Beachtung einiger VorsiehtsmaBnahmen (Aus- 
merzung yon Kurvenstficken, bei denen der Wurm sich etwas um seine 
Ls drehte, was ebenfalls auf die Schreibhebelstellung Einflu] 
hat), erhs man Kurven, die alles in unserem Zusammenhang Wiehtige 
deutlieh erkennen lassen. 

Zun/ichst f/~llt fiberall, wo die Kziechfrequenz Schwankungen zeigt 
(wie sie auf AuBenreize oder aueh spontan auftreten kSnnen), eine Be- 
ziehung zwischen ihr und der Geschwindigkeit des Wellenverlaufs fiber 
den Wurmk6rper auf. Abb. 11 gibt daffir ein Beispiel; bei Auswertung 
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mehrerer Kurvenstfieke des gleichen Tiers t r i t t  diese Beziehung trotz 
einiger Streuung ganz deutlieh zutage (Abb. 12): Je hOher die Frequenz, 
um so sehneller lguft die Welle fiber die Segmente. Der tatsaehliehe 
Kausalzusammenhang ist umgekehrt, wie wir gleietl sehen werden: je 

Abb.  11. I 4eweg~ngsku rve  eines s p o n t a n  k r i e e h e n d e n  l % g e n w n r r n s  ( N e t h o d i k  s, Abb.  10); 
obere  !Zurve :  Bewcgung '  y o n  6 - - 8  S e g m e n t e n  der  Kopfzone ;  m i t t l e r e  X:urve :  Bewegung" 
e iner  mi t t l e r en ,  u n t e r e :  e iner  h in t e r en  S e g m e n t g r n p p e .  Der  ~Vurm k r i eeh t  r f i ekwgr t s  
( W e n e n  v o m  Sehwanz  z u m  E:opf);  bei  x R e i z u n g  des K o p f e n d e s  duxeh le iehtes  Kne i fen .  
:K:urvenanst ieg = S e g m e n t s t r e c k n n g ,  I~urven~bfa l l  = S e g m e n t v e r k r i r z u n g  (diese und~die  

fo lgenden  K u r v e n  s ind  y o n  l inks  naeh  rech t s  zn  lesen).  

langsamer die Welle verlauft, desto starker hemmt sie das Entstehen 
einer neuen Welle am Vorderende. Es handelt sieh um eine, auch aus 
frfiheren Versuehen sehon bekannte, l~fickwirkung aus der gerade in 
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3_bb. 12, A u s m e s s u n g  des Zei t -  
a b s t a n d e s  Yon e ider  bis  zur  
n g e h s t e n  B ewegungswel le  u n d  der  
Dureh lau f sze i t  tier Wel le  (yon der  
e r s t e n  bis  z n r  d r i t t e n  r eg i s t r i e r -  
t e n  Zone),  aus  m e h r e r e n  X:urven-  

s t r i cken  des  g le ichen  Tieres  
(s. Abb.  11). 

endes sofort ohne Pause. 

Bewegung befindlichen Wurmzone auf das 
jeweilige Vorderende (v. Hoist14). 

Diese Riickwirkung geht aus Abb. 13 
sehr deutlieh hervor. Hier wurde dem 
Wurm bei jeder zweiten Streckung des 
Vorderendes ein meehanisehes Kriechhemm- 
his in den Weg gelegt, das er nur langsam 
fiberwinden konnte. Die erste Folge davoa 
ist, dag diese zweite Welle, zumal in der 
vorderenWurmhalfte,  nur stark ver]angsamt 
weitergeleitet wird (reflektorische Verlang- 
samung bei Behinderung der Streckung); 
die zweite Folge, d~6 wegen der hemmen- 
den Rfiekwirkung dieser langsgmen Welle 
auf das Vorderende dieses selbst erst nach 
einer gewissen Pause wieder spontan eine 
neue Krieehwelle einleitet. Diese neue 
Welle lauft ungehindert durch, folglich 
beginnt die naehfolgende Aktion des Kopf- 

So entsteht das merkwfirdige Bild, dab am 
Kopfende je Welle 1 und 2, am Schw~nzende aber mngekehrt je Welle 2 
und nachfolgende Welle 1 zu ,,Bigemini" zusammenriieken, ja gelegent- 
lieh sog~r miteinander verschmelzen (unten reehts). 

Biologiseh gesehen ist dieser Zusammenhang zwischen meehanischem 
Widerstand, Leitungsgeschwindigkeit und Bewegungsfrequenz ein. 
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leuehtend: er erwirkt eine Anpassung des Bewegungsverlaufes an die 
weehselnden guBeren Widerstgnde beim Krieehen des t~egenwurms im 
Erdreieh. 

Das funktionelle Vorderende des krieehenden ~Turmes kann das Kopf- 
oder Sehwanzende sein, je naehdem, ob man den Wnrm sieh selbs~ iiber- 
lgl3t bzw. ihn hinten reizt (Wellen yon Kopf zum Sehwanz) oder ob man 
dem Vorschieben der Kopfsegmente einen uniiberwindliehen Widerstand 
entgegensetzt bzw. das Kopfende reizt (Wellen yon hinten naeh vorne). 
Wir dtirfen in Analogie zu der fiir tIerz und Meduse iibliehen Ausdrueks- 
weise den jeweiligen Ausgangspunkt der Krieehwelle als die ,,aktivste" 
Zone bezeiehnen, den ,,Schrittmacher", yon dem die rhythmisehen An- 
stSBe ausgehen, die, yon 
Segment zu Segment 
fortsehreitend, den 
iiberall sehon zur Ent- 
ladung bereiten auto- 
ma~isehen Impulskom- 
plex auslSsen, oder 
riehtiger, ,enthemmen ". 
Die Ph~nomene und 
Periodenformen, die bei 

Abb.  13. ~ r i e c h e n d e r  R e g e n w u r m  (regis t r ier t  wie in  
dieser Fortleitung der Abb. 11); bei  �9 wurde  das Vorsehieben des Kopfendes  
Welle auftreten k6nnen, durch VorhMten eines sieh s t a r k  ~Terengernden Glasrohres,  

das  uu r  l angsam zurfiekwieh, mechan i sch  b e h i a d e r t ;  
:~ l igen s i e} l  a ] ] e  z w a n g l o s  infolgedessen ver ]angsamte  For t l e i tung  tier V~Telle (s. un ter -  

broehene Bezugsstr iche)  und  Pause  (obere Kurve)  bis  
in diese Vorstellung ein; zum Beg-lnn einer neuen ~Velle. (Koinzidenzmarken am 
sie h/~ngen durchweg l inken  Kurvenrande . )  Erklf i rung i m  Text .  

mit der Erseheinung zu- 
sammen, dab die weniger aktive t~egio~a den ihr zugeleiteten AnstSBen 
oft nieht zu folgen vermag. Dabei gibt es folgende MOgliehkeiten des 
Verhaltens : 

1. Wenn der Krieehrhythnms des Vorderendes ftir das tIinterende 
zu frequent ist, dann werden die Bewegungsamplituden einer kiirzeren 
oder l/~ngeren hinteren Strecke sehr klein, die Segmente folgen zwar dem 
frequenten AnstoB, aber mit welt untermaximalen Aussehl~gen. Nur 
zuweilen tr i t t  ein normaler Bewegungsaussehlag auf, der dann of~ yon 
einer Pause gefolgt ist (Abb. 14). Die Amplitudenverkleinerungen ent- 
stehen dadureh, dug die Segmente auf den mechanischen Zug yon vorne 
zwar mit maxima]er Streckung reagieren - -  diese Streekung wird j~ 
durch den Zug selbst unterstiitzt - - ,  daB abet die aktive naehfolgende 
Wiederverkiirzung (Kontraktion der L/~ngsmuskelsehieht) unvol]kommen 
bleibt. 

2. Eine zweite M6gliehkeit besteht darin, dab das Hinterende nur 
jedem zweiten AnstoB, diesem aber in roller HShe, folgt; dazwischen 
liegt eine Pause (Abb. lSa): 2 : ]-Rhythmus. 
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3. Die dritte M6gliehkeit ist eine Zwisehenform von 1 und 2: die 
Schwanzsegmente maehen je eine Aktion mit voller, die zweite mit mehr 

oder weniger verringerter Ampli- 
tude mit, wodurch das Bild des 
,,Alternans" entsteht (Abb. 15 b). 

Versehiedene Formen des 
Alternans finden sieh auch regel- 
miiBig in ~bergangsgebieten zwi- 
schen einer vorderen, im Voll- 
rhythmus und einer hinteren, im 
unterteilten Rhythmus arbei- 
tenden Strecke (Abb. 15a, b, 

Abb.  1~. S p o n t a n  k r i e c h e n d e r  R e g e n w u r m .  
R e g i s t r i e r u n g  wie in  Abb.  11 ; das  Schwanzende  mittlere Kurven). In  der l~egel 
m a e h t  nut gelegentlich volle Bewegungsaus- wird dabei (wie bei 1) die Strek. 
sehlhge (bei �9 und  x ;  bei  x b le ib t  die nach-  

fo lgende ~Velle au f  ha lbe r  S t recke  s tehen) ,  kung) Ringmuskelkontraktion) 
roll, die Verkiirzung (L~ngsmus- 

kelkontraktion) mehr oder weniger unvollst/~ndig durchgeffihrt. Wenn 
dazu noeh die weitere Erscheinung tri t t ,  dab die eine Welle, die nur 
geschw/~cht oder gar nicht bis zum Sehwanzende vordringt, zugleieh 

einen langsameren Ver- 
lauf hat, als die zweite, 
dann rticken die Alter- 
nansformen wieder zu 
je 2 als,,Blge ml zu- 
sammen (Abb. 15 b, 
linke H/~lfte der mitt- 
leren Kurve). 

Die genannten Peri- 
odenformen - -  mit eini- 
gen wenigen Varianten 
yon Prinzip im gleicher 
Entstehungsweise - -  
sind alles, was an 
normalen Ph/tnomenen 
dieser Art beim intak- 

Abb.  15 a u n d  b. S pon t an  k r i eehende r  R e g e n w u r m .  t e n  Regenwurm y o n  
l~egis t r ie rung  wie in  Abb.  11. a 2 : 1- R h y t h m u s  zwischen  l lr iS festgestellt werden 
Kopf -  und_ Sehwanzende ;  in  tier M i t t e l k u r v e , , A l t e r n a n s " -  
a r t i ge  Bewegung .  b , , A l t e r n a n s "  a m  Sehwanzende  (bei x zu konnte. Der Versueh, 
kleine Ausschl~ge;  in  der  Mi t t e ]ku rve  , ,Al ternans"= f o r m e n  durch Vnterkfihlung 

u n d  (links) , ,B igemin i " .  E rk l i i rungen  i m  Text .  
oder sukzessive Nar- 

kotisierung einer bloBgelegten mittleren Bauchmarkstrecke dariiber 
hinaus auch noeh ]~ewegungen verschiedener Frequenz im Vorder- und 
Hintertier und g]eitende Koordination zwischen beiden hervorzurufen, 
braehte kein positives Ergebnis. 
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Die hier festgestellten ErscheinUngen sind nun im Prinzip v611ig die 
gleichen wie beim Herzen* und bei der Meduse (Bethe 1~ ; und auch ihre 
Deutung: Reaktion eines tr&geren Systemteils auf Anst6Be eines fie- 
quenteren Sehrittmaehers, ist hier wie dort dieselbe. Das Gemeinsame 
dieser drei Nervenmuskelsysteme ist, dab jeweils ein bestimmter Oft die 
l~ihrung hat und die fibrigen, t~vtz einer potentia vorhandenen eigenen 
Automatie, erst dutch die periodisch vom Sehrittmaeher her eintreffenden 
Anst6ge in Gang gebraeht werden. DaB diese Abh~ngigkeit bei t lerz 
und Meduse eine einfaehe Funktion der h6heren Eigenfreqnenz des 
, ,Sehrittmaehers" ist, w~hrend beim komplizierteren nerv6sen Apparat  
des lgegenwurms eine den Segmenten auferlegte Hemmung erst Yon 
Ganglion zu Ganglion dnreh den spezifischen Dehnungsreiz reflektoriseh 
gel6st wird, maeht  im Bild der entstehenden Periodenform keinen Unter- 
sehied aus. 

Wenn wir mit  Bethe 1~ aueh diese Erseheinungen: l : 2 - R h y t h m u s ,  
Alternans, Bigemini (bei I lerz und Meduse aueh noeh ,,Wenckebachsehe 
Perioden" und einiges Weitere) nnter den Begriff der relativen Koordi- 
nation fassen, dann erseheint es notwendlg, zwisehen dieser Ordnnngs- 
form einerseits und jener der Arthropoden und Wirbeltiere auf der 
anderen Seite einen deutlichen Trennungsstrieh zu ziehen. Der funda- 
mentale Untersehied liegt darin, daft es sieh hier, bei den drei einfaehen 
Typen, nm ,,Ausl6sungen" - -  wenn aueh versehiedenen Charakters - -  
handelt, die zu einem fesgstellbaren Zeitpunkt yon einem feststellbaren 
Oft ihren Ausgang nehmen und mit  registrierbarer Gesehwindigkeit fiber 
das System ziehen. Davon ist nun bei der relativen Koordination der 
Arthropoden und Wirbeltiere niehts zu merken. Zwar kann ein Oft die 
Fiihrung h a b e n -  oft streiten sieh allerdings meJarere usa die Fiihrung, 
wodureh eharakteristisehe, als Kompromigerseheinnngen deutbare 
Periodenbilder entstehen - -  aber die EinflnBnahme auf die anderen Orte 
ist andauernd, in jedem beliebigen Bewegungsmoment n a e h w e i s b a r ;  
an die Stelle eines von Punkt  zu Pnnkt  fortwandernden Ausl6sungs- 
prozesses t r i t t  eine kontinuierlieh fortw/~hrende (einseitige 0der gegen- 
seitige) Koppelung weehselnden Ausmages, wie sie z. B. am meehanisehen 
Modell als Koppehng  dureh ein vise6ses Medium (v. Holst 6) dar- 
stelIbar isg. Dag hierbei der %fihrende l~hy~hmus 0% der sehnel/ste, a, ber 
ebensogut aueh der langsamste yon allen beteiligten sein kann - -  im 
Gegensatz zum ,,Schrittmaeher"fall, wo die Fiihrung dem sehnellsten 
Tell yon selbst anheimf/illt - -  haben wir andernorts ausfiihrlieh gezeigt 
(v. Holst 6). Ebenso braueht bier nieht noeh einmal ansgefiihrt zu werden; 
wieso diese Art der Koppelung dem abh/~ngigen Rhythmus viel mehr 

* Ein Untersehied zum Wirbeltierherzen ist die dort strengere Giiltigkeit des 
Alles- oder Nichtsgesetzes; eine Neigung, ~ach M6glichkeit volle Aktionen auszu- 
fiihren, bestehg z.war auch beim P~egenwurm, sie isg bier abet, wie besonders Fall 1 
zeigt, weniger ausgepr&gt. 
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Freiheit lgBt, so dal3, was beim ,,Ausl6aungstyp" insgesamt an Perioden- 
bildern vorkommt, hier nut einen kleinen Ausschnitt aus einer vim 
grSl3eren Ftille yon MSglichkeiten darstellt (v. Holst 6' 13). 

Im Kurvenbild ist das ftir die relative Koordination der Arthropoden 
und Wirbeltiere Typische, was bei Herz, Meduse und Regenwurm offenbar 
hie vorkommt, die gleitende Verschiebung der einzelnen l~requenz~n gegen- 
einander. Ich sehlage daher vor, die relative Koordination dieses Typus, 
wozu aueh die Fglle der menschliehen unwillktirliehen und Willkfir- 
bewegungen sowie die der bioelektrischen Rhythmen geh6ren wtirden, 
als gleitende Koordination im engeren Sinne zu bezeiehnen. Die relative 
Koordination bei Herz, Meduse und Regenwurm k6nnen wir dann, um 
vorl/~ufig einen neuen Ausdruek zu vermeiden, nicht-gleitend nennen. Nur 
bei der gleitenden Koordination l~6t sieh ein Koppelungsgrad angeben; 
nur bei ihr handelt es sieh um einen Kamp/zwischen verschiedenen Eigen- 
]requenzen mit der Wa/]e eines Koppelungs]a~tors, des ,,M-E//ekts". Beim 
nieht-gleitenden Koordinationstyp t r i t t  an die Stelle dieser Begriffe der 
auslSsende ,,l~eiz" des ,,Schrittmachers" und die Antwortbereitscha[t der 
tr~geren Teile; zwischen ihnen bestehen Zusammenh~tnge derart, wie sie 
uns Bethe 1~ an Hand seiner Modellversuehe mit elektrisehen Kipp- 
sehwingungen im einzelnen dargestellt hat. 

Zusammenfassung. 
Es wird ein schon friiher angegebenes variationsstatisches Verfahren 

zur Feststellung der Koordinationsbeziehung zwischen versehiedenen 
rhythmischen Bewegungen weiter entwickelt und der Begriff des Koppe- 
lungsgrades K als Ausdruck ffir das Mal~ yon (einseitiger oder gegen- 
seitiger) Abh~tngigkeit zweier Bewegungsvorg~nge eingeftihrt. 

Versuche an Inse]cten (Locusta, Dixippus, Melolontha) und an 
Hundert/i~flern (Lithobius und Geophilus) zeigen, dab aueh bei Arthro- 
poden allenthalben relative Koordination vorkommt. Im einzelnen ergibt. 
sieh, dal~ der Koppelungsgrad erstens yon den ~u6eren Laufbedingungen 
stark beeinflul~t wird (s. Abb. 3 sowie Abb. 9) und dal] er zweitens sich 
auch naeh Beinamputationen in charakteristiseher Weise ~ndert (Abb. 5), 
wobei er zwischen Beinen mit abgeiinderter Phasenbeziehung wesentlich 
grS~er sein kann als zwischen solchen, deren Beziehung durch die Ampu- 
tat ion unbeeinflul~t bleibt. Im allgemeinen sinkt K mit Abnahme der 
Beinzahl; unter bestimmten Bedingungen kann K zwischen zwei Beinen 
naeh Amputation anderer Beine aber aueh ansteigen. 

Es zeigt sieh ferner, dal~ Koppelungen verschiedenen Grades (relative 
und absolute Koordination) aueh bei niehtlokomotorischen Bewegungen, 
bei denen eine bestimmte Einordnung der bewegten Einzelglieder in eine 
Gesamtordnung biologiseh zweeklos erseheint, als ,,zuf~llige" Begleit- 
erscheinung auftreten kann. 
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In sgesamt  bes t / i t ig t  und  fes t igt  sich der  SchluB, dab  be im Zus~mmen- 
spiel d e r  Bewegungen der  Ar th ropoden  (wie bei  den  Wirbe l t i e ren)  n ich t  
nur  benuchbar te  Teile, sondern  auch weir  entfern~e aufe inander  ein- 
wirken,  dab  w i r e s  folglich mi t  dynamischen Sys temen yon  ver/inderlichem 
Gleichgewichtszustand zu t u n  haben.  

Vergleichsversuche a m  spontan  k r iechenden  Regenwurm (Lumbricus)  
ergaben,  dab  hier  alle wesentl ichen,  yon Herz  und Meduse (Bethe) her  
bekann ten  Per iodenformen (2 : 1 -Rhythmus ,  Al ternans ,  Bigemini)  eben- 
falls auf t re ten ,  sobald  Teile des I~ervenmuskelsys tems den  vom Vorder-  
ende ausgehenden rhy thmischen  AnstSBen n ich t  mehr  zu folgen verm6gen.  

Zum SchhB wird dargelegt ,  dab  diese le tz te ren  F o r m e n  yon re la t ive r  
Koord ina t ion ,  die auf  rhy thmischen  , yon einem , ,Seh r i t tmache r "  aus- 
gehenden , ,Reizen" beruhen,  welche auf  tr/~gere Sys temte i l e  treffen,  
grunds~tzl ieh versehieden sind yon  den F o r m e n  re la t ive r  Koord ina t ion ,  
die bei  Ar th ropoden ,  Wirbe] t ieren,  bei  menschl iehen wil lkfir l iehen und  
unwil lki i r l ichen Bewegungen und  bei  den bioelekt r i sehen R h y t h m e n  im 
mensehl ichen H i m  (Jung,  Hugger) auf t re ten .  Diese le tz te ren  Koord i -  
na t ionsformen k6nnen  mi t  dem Ausdruck  gleitende Koordination im 
engeren Sinne zusammengefaBt  werden;  zum Unte rsch ied  yon  dem nicht-  
g]ei tenden Koord in~ t ions typ  bei  Herz,  MedUse und  gegenwurna.  
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