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48. JAHRGANG

Wie sehen Insekten Bewegungen?*)

Von BERNHARD HASSENSTEIN, Tiibingen

Wie der Gegenstand des Lichtsinnes das Licht ist,
so sollte das Objekt der Bewegungswahrnehmung
Bewegung sein. Bewegung ist fiir den Physiker: Orts-
verinderung in der Zeit. Man koénnte daraus her-
leiten: Wahrnehmung von Bewegung bzw. Geschwin-
digkeit sei gleich der Wahrnehmung rdumlicher Posi-
tionswechsel, in Beziehung gesetzt zur gleichzeitigen
Wahrnehmung der Zeitdauer, die dabei verstreicht.
Soweit dies zutrifft, wire das Bewegungssehen keine
einheitliche Funktion, sondern eine kombinierte
Leistung von Raumwahrnehmung und Zeitwahr-
nehmung. Fiir den Menschen und die Wirbeltiere

*) Vortrag, gehalten auf der 101. Versammlung der Gesellschaft
Deutscher Naturforscher und Arzte am 26. September 1960 in
Hannover. Bericht iiber Untersuchungen, die in der Forschungs-
gruppe Kybernetik des Max-Planck-Instituts fiir Biologie, Tiibin-
gen, von Biologen und Physikern (BERNHARD HASSENSTEIN, WER-
NER REicHArRDT, DEZSO VAR]U, PETER KUNzE, KUNO KIRSCHFELD)
gemeinsam durchgefithrt wurden.

konnte dies der Fall sein. Im Insektenauge aber liegt
ein nervoser Analysator vor, der aus den Helligkeits-
meldungen benachbarter Schelemente unmittelbar und
nicht auf dem Weg tiber Ort- und Zeitwahrnehmung
die MeBwerte der Bewegung gewinnt. Im folgenden
mochte ich beschreiben, wie wir auf indirektem, aber
zwingendem Wege dieses Geschehen der Informations-
verarbeitung im Insektenauge in die Hand bekommen
haben. Versuchstier war der Riisselkidfer Chloro-
phanus viridis.

Reaktionsmessung

Bei vielen Tieren gibt es Reaktionen auf Bewe-
gungswahrnehmungen, die optomotorischen (opto-
kinetischen) Reaktionen. Daher liBt sich zum
Studium der Bewegungswahrnehmung die verhaltens-
physiologische Methode anwenden, d.h. die Unter-
suchung durch kontrollierte Reizgebung und mes-
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sende Beobachtung der Reaktionen des intakten
Tieres. Fig. 1 zeigt halbschematisch, wie man opto-
kinetische Reaktionen im Experiment hervorrufen
kann. Das Tier befindet sich inmitten eines Hohl-
zylinders aus senkrechten schwarzen und weilen
Streifen, der drehbar ist. Auf den optischen Bewe-

Fig. 1. Halbschematische Darstellung der optomotorischen Re-
aktion eines Kifers in einem rechtsherum rotierenden Schwarz-
WeiB-Streifenzylinder. Zeichnung HERIBERT ScHMID [2b]

gungseindruck hin wendet sich der Kifer in der
Richtung der Bewegung; er versucht, der Bewegung
zu folgen (siehe die Bein- und Fiihlerhaltung des Kifers
in Fig. 1).

So zuverlissig sich die optomotorischen Reaktionen
in dieser Anordnung aber auch auslésen lassen, so sind
sie doch wegen der
freien Beweglichkeit des
Tieres schwer quantita-
tiv auswertbar. Daher
ist es von Vorteil, sie
am fixterien Versuchs-
tier zu studieren. Eine
Methode dazu ist die
folgende (Fig. 2).

Das Versuchstier (der
Riisselkéifer Chloropha-
nus viridis) ist mit sei-
nem Riickenpanzer an
ein Stiickchen Pappe ge-
klebt, das von einer
Pinzette gehalten wird.
Der Kifer hidngt also
zunidchst frei in der

Luft. In dieser Situa-
tion wird ihm ein Ge-
bilde aus Stroh, der
phanus mit dem ,,Spangenglobus* 1 a o
[1]. Zeichnung nach einer Photo- ,»Spangenglobus ge-

graphie: EricH FREIBERG reicht, den er freiwillig
festhilt; der Spangen-
globus ist gerade so schwer wie der Kifer selbst,
so daB dieser nichts AuBergewdhnliches tut: Er
tragt ,,sein eigenes Gewicht“ wie beim Laufen mit
dem Riicken nach unten. Der Spangenglobus ist
so beschaffen, daBl sich seine 6 Spangen an 4 Punk-
ten zu je dreien im Winkel von 120° zueinander
treffen. Macht der Kifer nun Laufbewegungen, so
dreht sich der Spangenglobus unter ihm. Nach je

einigen Schritten kommt der Kifer dabei an einen -

Y-férmigen Scheideweg — oder genauer: Ein solcher
Scheideweg kommt auf ihn zu. Er muB sich nun fiir

rechts oder links entscheiden. Durch seine Wahl
dndert der Kifer natiirlich nichts an seiner Position,
er ist ja am Riicken fixiert; aber er zeigt dem Beob-
achter seine Wendetendenz. Nach jeder Wahl ist der
Kifer in der gleichen Situation wie zuvor und, nach-
dem er einige Schritte vorwirts gelaufen ist, bereit
zur nichsten Wahl. Das Entscheidende ist nun, daf3
die Wahlen am Spangenglobus in der gleichen Weise
durch optische Bewegungsreize beeinflut werden wie
die Laufrichtung des Tieres auf ebener Fliche. Nor-
malerweise wihlt der Kifer beim Lauf am Spangen-
globus gleich h&ufig ,rechts” und ,links”. Einer
experimentell ausgelésten Wendung nach rechts ent-
spricht dann z.B. ein Verhiltnis von 75 Rechts- zu
25 Linkswahlen, einer sehr starken Wendung eines von
100 Rechts- zu 0 Linkswahlen.

Die Spangenglobus-Methode befreit also ‘die opto-
kinetische Reaktion nicht nur von der Unsicherheit

Fig. 3. Beispiel fiir eine Zylinderanordnung zur Erzeugung von

Helligkeits-Reiz-Folgen [4a]

durch die Ortsbewegung des Kifers, sondern macht
sie auch ,,abzihlbar‘, also quantitativ erfaBbar. —
Im Experiment wird nun jeder Bewegungsreiz so lange
in dauernder Wiederholung -gegeben, bis der Kifer
hiufig genug gewdhlt hat, um ein statistisch gentigend
sicheres Wahlverhiltnis als MaB fiir seine jeweilige
Wendetendenz darzubieten. — Die Reaktion auf
Bewegungswahrnehmung wird hier also nicht als
Winkelgeschwindigkeit in Grad/sec gemessen, sondern
in Form eines statistischen MaBes aus alternativen
Entscheidungen ,,nach rechts und ,,nach links.

Reizgebung

Der Mensch sieht ,,Bewegung’ nicht nur beim
Darbieten von flieBenden Bewegungen, sondern auch
— z.B. im Film — bei schnellen Folgen stehender
Bilder. Das gilt auch fiir Insekten: Der Reihe nach
in kurzen Zeitabstinden aufblitzende Lichtquellen
16sen bei ihnen die gleichen optokinetischen Reaktio-
nen aus wie flieBende Bewegungen. Dies ist ein Vor-
teil fiir die Untersuchung des Bewegungssehens: Die
Reizgebung kann in {ibersichtlicher Weise aus elemen-
taren Einzelreizen aufgebaut werden, also aus dem
Hell- oder Dunkelwerden einzelner Helligkeitsquellen.

Fig. 3 zeigt eine zum Hervorbringen solcher Reiz-
folgen geeignete einfache Versuchsanordnung. Das
hier nicht mitgezeichnete Versuchstier befindet sich
im Zentrum einer Anordnung aus drei konzentrischen
Zylindern. Der innere Zylinder steht fest. Er ist
der ,,Rasterzylinder mit senkrechten Schlitzen, die
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in diesem Fall paarweise angeordnet sind. Allein
durch diese Schlitze treffen Lichtsignale auf das
Insektenauge. Die Schlitze sind so schmal, daB der
Kifer innerhalb ihrer keine Bewegung erkennen kann,
sondern nur Helligkeitswechsel [4a]. Bewegungsreize
kénnen nur durch die Aufeinanderfolge von Helligkeits-
dnderungen in benachbarten Schlitzen entstehen. —
Auch der duBere Zylinder dreht sich nicht: er ist der
,,Hintergrundzylinder. In unserem Falle sind auf
dem &duBeren Zylinder schwarze und weiBe Streifen
so angeordnet, daB von den benachbarten Schlitzen
des inneren Zylinders je einer — vom Zentrum aus
gesehen — einen schwarzen, und der andere einen
weiBen Hintergrund hat. — Zwischen dem Raster-
und dem Hintergrundzylinder befindet sich der
,,rotierende Zylinder aus getrennten grauen Flichen.
Dieser Zylinder ist das einzige bewegte Element in
der Reizanordnung. Er wird durch einen Elektro-
motor angetrieben.

Bewegt sich nun in der Anordnung der Fig. 3
eine graue Fliche in das Gesichtsfeld eines Schlitzes,
durch den das Kiferauge auf einen dumklen Hinter-
grundstreifen blickt, so erfolgt dort ein Helligkeits-
anstieg. Kurz danach bedeckt dann dieselbe Grau-
fliche hinter dem Nachbarschlitz eine weife Hinter-
grundsfliche und bedingt dort einen Wechsel von weil3
nach grau, also einen Helligkeitsabstieg. Die gezeigte
Anordnung bringt also eine sehr spezielle Lichtreiz-
folge hervor, bei der Helligkeits-An- und Abstiege auf-
einanderfolgen. —

Durch andersartige Ausfithrung der drei Zylinder
lassen sich beinahe beliebige Helligkeits-Reiz-Folgen
hervorbringen: Durch die Wahl der Schlitzabstinde
im innersten Zylinder werden die rdumlichen Abstinde
zwischen den Reizen bestimmt, durch die Drehgeschwin-
digkeiten des mittleren Zylinders die zestlichen Be-
ziehungen zwischen den Einzelreizen, durch die Wahl
der Tonungen von Hintergrund und bewegten Teilen
die Grofen der Helligkeitsspriinge und damit die Reiz-
stirken, und durch die speziellen Musteranordnungen
das genaue Reizprogramm. —

Durch die quantitative MeBmethode fiir die Reaktionen und
durch die variierbare kontrollierte Reizgebung waren die experimen-
tellen Voraussetzungen fiir eine funktionelle Systemanalyse gegeben.

Experimentelle Evgebnisse

Zunidchst wurden folgende 6 Eigenschaften der
Reizsituation auf ihren EinfluB auf die Reaktion ge-
priift: 1. die Anzahl der Reize, 2. der raumliche Ab-
stand der Reize, 3. der zeitliche Zwischenraum A¢
zwischen den Reizen, 4. die Reihenfolge der Reize,
5. die Intensititen der Reize, 6. die Vorzeichen der
Reize.

Ich gebe die Ergebnisse an, ohne stets die spezielle Methodik zu
erwéhnen, die sich immer durch sinnvolle Abinderung der gezeigten
Anordnung ergab. Es wurde jeweils der zu untersuchende Parameter
variiert, die iibrigen konstant gehalten.

1. Zur Anzahl der Reize. Beim Bewegungssehen
des untersuchten Kéifers stehen stets je zwei Seh-
elemente miteinander in Wechselbeziehung. Werden
3 Elemente A BC nacheinander gereizt, so wirkt A4
mit B, B mit C und 4 mit C zusammen, und die
Ergebnisse dieser drei Einzelprozesse summieren sich
in ihrem EinfluB} auf die Reaktionsstirke.

2. Zum rdumlichen Abstand der Reize. Die Augen
der Insekten sind bekanntlich zusammengesetzte
Augen (,,Mosaikaugen®). Sie bestehen aus hunderten

von einzelnen Fazetten (Ommatidien), die ihre eigene
optische Ausriistung und ihre eigenen Sinneszellen
besitzen. Das Versuchsergebnis war folgendes:
Zwei Reize, die nacheinander in ein und dasselbe
Ommatidium fallen, sind im Sinne der Bewegungs-
wahrnehmung wirkungslos. Das gleiche gilt (mit
einer nicht ins Gewicht fallenden Ausnahme) fiir
solche Reize, die nacheinander in zwei Ommatidien
fallen, die durch zwei oder mehr ungereizt bleibende
Ommatidien getrennt sind. — Zusammenarbeiten
koénnen also nur benachbarte oder ,,iibernichste‘ Seh-
elemente. ,,Sehelement” im Sinne des Bewegungs-
sehens ist dabei das Ommatidium, die Einzel-Fazette,
also der ,,Mosaikstein‘‘ des Fazettenauges.

Die Winkelabstinde zwischen den Reizquellen (Schlitze im
inneren Zylinder auf Fig. 3 und 8) lassen natiirlich nur dann Schliisse
auf die Winkelabstinde zwischen den durch sie gereizten Sehelemen-
ten zu, wenn man auch die WinkelgroBe des Gesichisfelds des ein-
zelnen Ommatidiums bzw. die Sehschirfe des Auges kennt und
berticksichtigt. Anatomische Untersuchungen kénnen hier nicht
helfen, da sich die Sehschirfe durch physiologische Funktionen, z. B.
laterale Inhibition (Hemmung zwischen benachbarten Elementen)
dndern kann. Daher maB ich die Sehschirfe physiologisch in der
gleichen Situation, in der auch alle anderen Versuche abliefen, und
zwar durch Darbieten verschieden fein gerasteter bewegter Muster
und Registrierung der Reaktionen. Es ergab sich ein Winkelabstand
zwischen den Sehelementen von 6,8° entsprechend dem anatomischen
Winkel zwischen den Ommatidienachsen und eine vollstindige Tren-
nung der Gesichtsfelder. Die Herleitung der Sehschirfe aus Versuchs-
g}rgebnissen mit bewegten Mustern erfordert einfache geometrische
Uberlegungen und ist in [1] durchgefiihrt. Mehrere Versuche aus
[4a] bestatigen die Aussagen. Zur genaueren mathematischen Be-
griindung s. [6].

3. Welchen EinfluB hat der Zeitabstand (At) zwi-
schen zwei Einzelreizen auf die Reaktionsstirke ?

Die Reaktion ist am stirksten bei einem A¢ von
etwa 1/,sec; sie ist sowohl bei kiirzerem wie bei
lingerem A¢ geringer. Aber noch bei einem Zeit-
abstand von 10 sec gibt es mefBbare optokinetische
Wendetendenzen. Jeder zeitlich erste Reiz, der mit
einem spiteren im Nachbarelement zusammenwirkt,
muB also mindestens eine A¢ lang andauernde physio-
logische Nachwirkung haben; die eigentliche Wechsel-
wirkung muB3 zwischen diesem allméhlich abklingenden
,,positiven Nachbild und der unmittelbaren Wirkung
des zweiten Reizes vonstatten gehen.

4. Hat die zeitliche Rethenfolge der Reize die zu
erwartende Auswirkung auf die Reaktionsrichtung?

Wird die zeitliche Reihenfolge zwischen Einzel-
reizen umgekehrt, so dndert auch die Reaktion ihre
Richtung, z.B. von einer Wendung nach rechts zu
einer Wendung nach links.

Die bisherigen vier Ergebnisse brachten nichts allzu Unerwar-
tetes. Bei der nun folgenden Priifung des Einflusses von Reizintensi-
tdten und Vorzeichen der Reize ergaben sich dagegen iiberraschende
Resultate:

5. Der EinfluB der Reszintensitdt wurde gepriift,
indem Streifenzylinder mit verschiedenen Kontrasten,
also schwarz-weil; dunkelgrau-weiB; mittelgrau-weil3
usw. um den Kifer rotierten, so daB die Helligkeits-
spriinge von Mal zu Mal verschieden waren. In Fig. 4
sind Kontraste (Helligkeitsspriinge), d.h. die Reiz-
intensitdten als Abszissen und die Reaktionsstirken
als Ordinaten abgetragen. Wie man erkennt, hat
eine Verdoppelung der Kontraste im bewegten Muster,
also eine Verdoppelung der Helligkeitsspriinge bei der
Bewegung der Muster etwa eine Vervierfachung der
Reaktionsstidrke zur Folge. Im ganzen herrscht ein
fiir die Sinnesphysiologie ungewohnter, etwa quadra-
tischer Zusammenhang zwischen Reizstirken und
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Reaktionsstarken. — Wir wollen dieses Ergebnis einen
Augenblick lang auf sich beruhen lassen und zunéchst
den EinfluB der Vorzeichen der Reize betrachten:

6. Es gibt zwei Arten von Lichtdnderungen fiir das
Kiferauge in den einzelnen Schlitzen des vorhin ge-
zeigten Schlitzzylinders: Hellerwerden und Dunkler-
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Fig. 4. Abhéangigkeit der Reaktionsstirke von den Reizintensitdten
[4c]. Die Reflexion der verwendeten Graupapiere wurde mit
einer Photozelle gemessen. Die durchgezogene Kurve ist eine Parabel
der Form y = a x2%. — Bei Bienen ergibt sich die gleiche quadratische
Abhéngigkeit von den Kontrasten im bewegten Muster, jedoch nur
bei geringer Helligkeit. Bei hoheren Beleuchtungsstirken des
Musters wird der Zusammenhang annéhernd linear (Kunze [7])

Wahireaktion der Kifer (normiert)

werden. Beide Vorginge sind einander entgegengesetzt
und léschen einander aus, wenn sie gleichzeitig auf-
einander fallen; also diirfen wir sie als positive und
negative Helligkeitsinderungen einander gegeniiber-
stellen. — Bei einer Folge von positiven Reizen, die
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Reaktionen der Kifer auf die Bewegung von Flichen ver-
schiedener Helligkeit (Abszisse) vor schwarz-weiB-gestreiftem
Hintergrund [4c¢]. Der Kifer sah die angedeutete Musteranord-
nung durch einen Rasterzylinder (vgl. Fig. 3), dessen schmale
Schlitze den gleichen Winkelabstand voneinander hatten wie die
Streifen des Hintergrundzylinders. Extreme MeBwerte durch
waagerechte Striche angegeben. Die durchgezogene Kurve ent-
spricht dem Ergebnis der Multiplikation zwischen den GréBen der
Helligkeitsspriinge in benachbarten Schlitzen des Rasterzylinders. —
Die Reaktionskurve ist symmetrisch, wenn, wie hier; die Hellig-
keitswerte der Muster linear (in arithmetischer Folge) als Abszissen
aufgetragen werden und wenn die Geschwindigkeit der Grau-
flichen groB bis mittelgroB ist (vgl. Fig. 9). Bei geringen Geschwin-
digkeiten wird die Kurve asymmetrisch als Ausdruck der im statio-
ndren Fall logarithmischen Ubersetzung zwischen Helligkeitsreizen
und physiologischen Reaktionsfolgen (s. KirscHFELD [8])

hireaktion der Kater, normiert
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Fig. 5.

nacheinander in benachbarte Ommatidien fallen,
entspricht die Richtung der Reaktion der Richtung des
Ablaufs der Reizfolge: Das Tier versucht wie auf
Fig. 1, der gesehenen Bewegung zu folgen. Auf eine
Folge von negativen Reizen geschieht das gleiche.
Dies war zu erwarten: Es besteht kein Grund dafiir,
daB die Bewegung eines hellen Gegenstandes oder eines
dunklen Objektes verschiedenartige Reaktionen zur

Folge haben sollten. Nach diesem Ergebnis schien es
zunidchst, als hitten die Vorzeichen der Reize keinen
EinfluB auf die Reaktionen.

Kombiniert man aber positive und negative Reize
miteinander, folgt also z.B. auf einen positiven Reiz
(Anstieg der Helligkeit) in einer Fazette ein negativer
Reiz (Abnahme der Helligkeit) in ihrem Nachbarn, so
folgt darauf eine Reaktion des Kifers i der entgegen-
gesetzten Richtung. Der Kifer versucht nicht mehr,
dem raum-zeitlichen Ablauf der Reizfolge zu folgen,
sondern er wendet sich in die Gegenrichtung. Zwei
aufeinanderfolgende positive Reize +--- und 2 nega-
tive Reize —— haben also das gleiche Ergebnis; die
Kombinationen +— und — -4 haben ein dazu ent-
gegengesetztes Ergebnis.

Auf Fig. 5, oben rechts, ist eine Versuchsanordnung
schematisch angedeutet, die den eben beschriebenen
merkwiirdigen Effekt auslost: (Sie ist im Prinzip gleich
derjenigen, die in Fig. 3 gezeigt wurde.) Wenn sich
hier die graue Fliche vor dem schwarz-weiBen Hinter-
grund bewegt, so erfolgt nacheinander ein Evhellen
eines schwarzen Streifens, ein Verdunkeln eines wei-
Ben Streifens usw. Auf diese Bewegungserscheinung
hin dreht sich fiir den Kéfer die Bewegungsrichtung
um 180° um. —

7. Die Versuchsanordnung der bewegten grauen
Flichen vor schwarz-weifem Hintergrund 148t
einen zweiten Versuch iiber die Rolle der GrifBe der
Helligkeitsspriinge fiir die Reaktionsintensitdt zu. Der
Versuch besteht darin, von Mal zu Mal verschieden
helle Grauflichen vor dem schwarz-weilen Hinter-
grund wandern zu lassen. Die Geschwindigkeit ist
dabei stets die gleiche. Wenn man ein dunkleres Grau
wihlt, so bedeutet das, daB die Helligkeitsspriinge
zwischen Schwarz und diesem Grau kleiner sind als
beim mittleren Grau, die Helligkeitsspriinge zwischen
WeiB und dem dunkleren Grau dafiir aber um ebenso
viel groBer! Das heiBt, wenn sich durch die Anderung
der Grauflichen auch alle Helligkeitsspriinge dndern,
so bleibt doch jeweils die Summe der Reize fiir benach-
barte Sehelemente gleich. Fig. 5 gibt die Reaktionen
der Kéafer wieder. In der Senkrechten ist die Stirke
der Reaktion der Kifer abgetragen, in der Waage-

‘rechten diesmal der Grauton der sich bewegenden

Flichen, von links = wei3 bis rechts = schwarz.

Zunichst zeigt sich, daB die Reaktion bei allen
Grautonen auBler Schwarz und Weil gegen die Bewe-
gungsrichtung der Grauflichen gerichtet war. Die ent-
sprechenden MeBpunkte liegen daher unter der Null-
Linie. Zum zweiten zeigt sich, daB die Reaktionsstirken,
die sich im Abstand der Punkte von der Null-Linie aus-
pragen, bei verschiedenen Grauwerten der bewegten
Flichen verschieden sind — beim mittleren Grau am
stiarksten, bei hellerem und dunklerem Grau schwicher.
Daraus folgt eine wichtige Konsequenz: Die Summe der
Reize, die jeweils in benachbarte Sehelemente fielen,
war, wie schon gesagt, bei allen Grauwerten gleich:
Wenn die Stdrke der optomotorischen Reaktion die
Summe der jeweils zusammenwirkenden Reize wider-
spiegelte, so hitte also auch sie iiberall gleich groB
sein miissen. Das war nicht der Fall. Welches
Verrechnungsergebnis zwischen zusammenwirkenden
Reizen wird aber dann durch die Reaktionsstirken
widergespiegelt ? .

Die gezeichnete durchgezogene Linie gibt theore-
tisch das Ergebnis der Muwlitiplikation zwischen den
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durch die Flichenbewegung entstehenden Helligkeits-
anderungen bzw. ReizgréBen in benachbarten Seh-
elementen an, und die MeBpunkte liegen mit einer fiir
Verhaltensversuche auBerordentlichen Genauigkeit an
dieser Kurve. Somit geht aus dem Ausfall dieses
Experimentes hervor: Die Reaktionsstirken der Kifer
spiegeln nicht die Summe, sondern das Produkt aus
den Intensititen der zusammenwirkenden Reize
wider. Schauen wir mit diesem Ergebnis vor Augen auf
das 6. Experiment, das den EinfluB der Vorzeichen
der Reize auf die Reaktionsrichtung anzeigte, so
machen wir folgende Entdeckung: Folgen aus 2 ,, -
Reizen hatten das gleiche Ergebnis wie Folgen aus
2 ,,—"-Reizen; aber Folgen aus je einem ,,--‘- und
einem ,,—‘-Reiz hatten ein dazu negatives Ergebnis.
Auch dieses Resultat entspricht formal der Multipli-
kationsregel: Denn - mal -+ oder — mal — ergibt
tibereinstimmend ,, -+, aber + mal — oder — mal +
ergibt ,,—*.

Wir kénnen also zusammenfassen : Stdrke und Rich-
tung der optokinetischen Reaktion spiegeln nach
Betrag und Vorzeichen das Produkt aus je zwes zusam-
menwirkenden Einzelreizen wider. Das ist zunichst
ein formaler Zusammenhang zwischen Reizen und
Reaktionen. Doch ist er experimentell nachgewiesen,
muB also auch eine physiologische Grundlage haben.

Hierzu paBt nun auch Befund 5 (Fig. 4), daB die
Reaktionen auf bewegte Muster aus verschiedenen
Grauwerten etwa mit dem Quadrat der Kontrast-
groBen der Streifenzylinder ansteigen. Dort wirkte
jeder Reiz mit einem gleich groBen Reiz im Nachbar-
element zusammen. Jeder Reiz wurde also mit einem
ebenso groBen multipliziert, und daraus muBte eine
quadratische Abhingigkeit der Gesamtreaktion von
der Reizintensitit folgen.

Fir den Sicherheitsgrad von Aussagen wie derjenigen, daB eine
Reaktion einer bestimmten mathematischen Funktion folgt bzw. sie
,,widerspiegelt*, gilt die gleiche Einschridnkung wie fiir jede andere
Feststellung von GesetzmiBigkeiten in induktiven Wissenschaften:
Thre Giiltigkeit ist niemals streng und exakt gesichert, sondern ergibt
sich aus der Genauigkeit der MeBmethodik und der statistischen
Sicherung durch die MeBergebnisse und die Anzahl der MeBdaten
(diese Anzahl ist niemals unendlich groB). GesetzmiBigkeiten inner-
halb von Erfahrungswissenschaften sind daher stets bis zu einem
bestimmten Grade Idealisierungen. Wieweit dies fiir die Multi-
plikation bei der Wechselwirkung zwischen benachbarten Ommati-
dien der Fall ist, ist an Fig. 5 zu erkennen, auf der MeBwerte und
theoretische Kurve miteinander zu vergleichen sind.

T'heoretische Bearbeitung und ein weiteres Experiment

Die optokinetische Wendetendenz, ausgelost durch
Abfolgen von zwei Helligkeitsreizen, hingt nach den
bisherigen Versuchen ab vom: Zeitabstand, rsumlichen
Abstand, der Reihenfolge, dem Betrag und den Vor-
zeichen der zusammenwirkenden Einzelreize, und von
jedem dieser fiinf Parameter auf besondere Weise. Will
man sich bei einem so verwickelten Funktionsgefiige
ein Bild von dem zugrunde liegenden Funktionsprinzip
machen oder auch nur sinnvolle Experimente ent-
werfen, um fehlende Informationen zu erlangen, so
gibt es nur einen Weg: das Konstruieren eines ,,Block-
schaltbildes* fiir die bisherigen Befunde und dessen
mathematische Untersuchung. Nur dieser Weg zwingt
zum Ernstnehmen aller Konsequenzen aus hypotheti-
schen Vermutungen; die sprachliche Formulierung
allein versagt hier.

Fig. 6 zeigt das Blockschaltbild fiir die bisher
beschriebenen (und einige zusitzliche) FErgebnisse.

Die Tatsache, daB3 stets zwei Ommatidien miteinander
in Wechselwirkung stehen, driickt sich in der Zweizahl
der Eingangselemente aus. Die Multiplikation zwi-
schen den Meldungen der benachbarten Sehelemente
ist durch die mit M bezeichneten Instanzen dargestellt.
Die Ubertragungsglieder ,,F** unmittelbar iiber den
Multiplikations-Instanzen symbolisieren die Trigheit
der physiologischen Reaktion, welche die Wirkung der
Einzelreize bis zu 10 sec oder mehr nachklingen 148t
(s. oben, experimentelles Ergebnis 3). Die Elemente
unter den M-Instanzen stehen fiir das (noch nicht er-
wihnte) trige Abklingen der Wendereaktion der Kifer

bewegtes Muster

B Helligkeitsempfindliche
Aufnahmeelemente

Transformation nach einer
gewOhnlichen linearen
Differentialgleichung,

# 7=0,03 sec. ,,H-Instanz‘‘.
Transformation nach einer
partiellen linearen
Differentialgleichung.
,,D-Instanz‘‘.

&
i
I\

D, g

Transformation nach einer
gewOhnlichen linearen
Differentialgleichung.
v=1,06 sec. ,,F-Instanz‘‘,

Multiplikation nach Betrag
und Vorzeichen.

Triges Ubertragungsglied.
Zeitkonstante: einige sec.

I | Richtung der durch posi-
( ') ( ) tive Werte ausgeltsten
* * Wendereaktion der Tiere.

Vektorielle Summation.

Fig. 6. Blockschaltbild fiir den Reiz-Reaktions-Zusammenhang bei
den optomotorischen Reaktionen des Kafers Chlorophanus nach dem
Stand der Untersuchungen von 1960. Beim ersten Aufstellen des
Blockschaltbilds (1956) kannten wir die Kinetik der Ubertragungs-
glieder H, D und F noch nicht. Sie ergab sich erst aus den Experi-
menten und deren Auswertung 1958 und 1959. — Die hier gezeichnete
Rethenfolge der Instanzen H und D lieB sich mit groBer Wahrschein-
lichkeit aus dem elektrophysiologisch gewonnenen Ergebnis von
K. KirscHFELD ‘' [8] schlieBen, daB das Elektroretinogramm des
Riisselkédferauges die kinetischen Eigenschaften der H-Instanzen
zeigt, nicht aber die der D-Instanzen. Letztere miissen daher, falls
das ERG tatsdchlich die H-Instanzen reprasentiert (was nach den
funktionellen Eigenschaften mdoglich wire), den H-Instanzen nach-
geschaltet sein. — Die Kurven in den Vierecken sollen schematisch
den Reaktionsverlauf innerhalb der Ubertragungsglieder zeigen,
wenn diese von einem kurzen Impuls angestoBen werden (,,Impuls-
Antwort‘‘). Die Impuls-Antwort der D-Instanzen hat eine negative
Phase. — 7 ist das Zeichen fiir eine Zeitkonstante in einem
Transformationsvorgang, der einer gewdhnlichen linearen
Differentialgleichung gehorcht

nach einem plétzlich aufhérenden Bewegungsreiz. Die
spiegelsymmetrische Anordnung zweier in sich —
den Zeitkonstanten nach — unsymmetrischer Teil-
systeme spiegelt zweierlei wider: DaB3 Bewegung nach
rechts und nach links voneinander unterschieden wer-
den, daB aber die Zeitkonstanten fiir die Reaktionen
in beiden Richtungen die gleichen sind. Die H-In-
stanzen schlieBlich sind Ausdruck fiir die Trigheit,
die man fiir jeden biologischen Ubertragungsvorgang
von Sinnes- auf Nervenelemente zu erwarten hat. Sie
reprasentieren diese Trigheit fiir die Ubertragung von
A bzw. B zur M-Instanz der Gegenseite. Warum sie
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innerhalb dieses Weges nicht in die Querleitungen,
sondern unmittelbar unter die Eingangselemente ein-
gefiigt wurden, wird in der Legende zu Fig. 6 be-
sprochen. Uber die D-Instanzen s. Legende zu Fig. 9,
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Mustergeschwindigher? in relativen Finkerten
Fig. 7. Ergebnis der mathematischen Untersuchung von REI-

CHARDT [3]. 7z und vz sind die Zeitkonstanten der Instanzen F

und H (s. Fig. 6), fiir deren Verhiltnis zueinander verschiedene

Werte in die Rechnung eingesetzt worden waren. Die Kinetik der
D-Instanzen war in diesen Kurven noch nicht beriicksichtigt

Es 148t sich mathematisch nachweisen: Dieses Block-
schaltbild ist eine gemeinsame abstrakic Darstellung
aller bisher gefundenen funktionellen Eigenschaften

Fig. 8. Reizanordnung zur Nachpriifung der rechnerischen Ergeb-
nisse von REICHARDT im Verhaltens-Experiment [4b]

der Bewegungsauswertung in der optokinetischen
Reaktion, ohne etwas fortzulassen oder hinzuzu-
fiigen.

Die Entwicklung eines Blockschaltbildes aus einer Reaktionen-
tabelle spielt sich ganz im formal-mathematischen Bereich ab, ist
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Winkelgeschwinadigkert der Musterbewegunyg

Fig. 9. Reaktionen der Kifer auf verschiedene Geschwindigkeiten
des Musters in der Reizanordnung Fig. 8. Die durchgezogene Kurve
ist auf dem gleichen Wege errechnet wie die Kurven von Fig. 7,
jedoch mit dem Wert 76 fiir vp/rg [40]. — Wenn die Streifen, die
das Muster zusammensetzen, viel schmaéler sind als in Fig. 8, wenn
also der Charakter der statistischen Mischung der Helligkeitswerte
im Muster stirker ausgeprigt ist, ergibt sich eine Reaktionskurve
mit einem negativen Abschnitt bei niedrigen Geschwindigkeiten
[4c]. Darin offenbart sich die Kinetik der D-Instanzen, die in
dem hier gezeigten Ergebnis von 1958 wegen der gréBeren Breite
der Streifen (und dem damit verbundenen Mangel an kurzwelligen
Fourier-Kompdnenten des Musters) noch nicht zum Ausdruck kam [5]
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bei richtiger Durchfiihrung zwingend und unterliegt darin allein
der mathematischen Kritik. Die methodologischen Voraussetzungen
fiir den SchluB von Reiz-Reaktions-Funktionen auf Systemstruk-
turen sind in [2a] ausfiihrlich niedergelegt; die Entwicklung des
speziellen Blockschaltbildes und seine Aussonderung aus allen denk-
baren Systemen mit Hilfe kritischer Experimente ist in [25] Schritt
fiir Schritt durchgefiihrt worden.

Nun entsteht die Frage: Hat dieses Schema, und
hat vor allem die Multiplikation in ihm, etwas mit der
Bewegungsauswertung selbst zu tun, oder handelt es
sich um Nebeneigenschaften der Auswertung ohne
eigene funktionelle Bedeutung? W.REICHARDT [3]
war an dem Schema aufgefallen, daB es zwei Anteile
enthdlt, die fiir eine sog. Korrelationsauswertung
typisch sind, ndmlich eine fortgesetzte Multiplikation
der eingehenden Funktionswerte und eine nachfol-
gende Mittelung der zeitlich aufeinanderfolgenden
Multiplikationsergebnisse durch trige Ubertragungs-
instanzen. Ich werde weiter unten den Begriff der
Korrelationsauswertung niher besprechen und will
hier nur erwihnen, daB es sich um eine Methode zur
mathematischen Analyse von statistischen Schwan-
kungen handelt. REICHARDT setzte darauthin mit dem
gezeigten Schema folgende Rechnung an: Vor den
Eingingen 4 und B bewege sich ein durch statistische
Mischung von Schwarz-, Grau- und Weiwerten ent-
standenes Muster mit variierender Geschwindigkeit.
Dabei wird seine Helligkeit durch 4 und B abge-
tastet und in Funktionswerte tibersetzt. Fiir die als
viereckige Kastchen gezeichneten Ubertragungsinstan-
zen setzte REICHARDT die einfachste lineare Kinetik
sowie unterschiedliche Zeitkonstanten ein und be-
rechnete dann die Stirke des Ausstroms aus dem
theoretischem System fiir verschiedene Geschwindig-
keiten des bewegten Musters. Fig. 7 zeigt graphisch
das Ergebnis der Rechnungen. Der Ausstrom aus dem
System erwies sich tatsichlich bei verschiedenen
Geschwindigkeiten als verschieden groB. Er zeigte
eine charakteristische Abhéngigkeit von der Geschwin-
digkeit: Einen (bei logarithmischer Auftragung der
Geschwindigkeit) linearen Anstieg bis zu einem mehr
oder weniger ausgedehnten Maximum, und bei noch
héherer Geschwindigkeit einen Abstieg von etwa der
Steilheit des Anstiegs. Die verschiedenen Kurven ent-
sprechen verschiedenen eingesetzten relativen Zeit-
konstanten der Ubertragungselemente F und H.

Die auf Fig.7 gezeigten Kurven stellten eine
experimentell priifbare Konsequenz aus dem auf Grund
der ersten Experimente entworfenen Schaltbild dar,
und ich fiihrte ein entsprechendes Experiment durch.
Fig. 8 zeigt die Versuchsanordnung: Der Streifen-
zylinder ist nicht wie gewdhnlich aus hellen und
dunklen Streifen in regelmiBiger Abfolge zusammen-
gesetzt, sondern die verschiedenen Helligkeitswerte
folgen, entsprechend REICHARDTs Voraussetzung, in
unregelmiBiger Reihenfolge aufeinander.

Die Messungen bestitigten die Voraussage (Fig. 9).
Jetzt ist in der Senkrechten nicht mehr der theo-
retische Ausstrom aus dem System, sondern die
im Experiment gemessene Reaktion der Kifer auf
verschiedene Geschwindigkeiten des bewegten Mu-
sters aufgetragen. Die durchgezogene Linie zeigt
eine der theoretischen Kurven, die offenen Kreise
die Reaktion der Kifer. Sie liegen der ausgewihlten
theoretischen Kurve mit einer fiir Verhaltensexperi-
mente auBerordentlichen Genauigkeit an. Damit war
zum ersten Mal gezeigt — und es hat sich in vielfiltigen
Experimenten immer wieder bestitigt —: Die gefun-
dene Multiplikation determiniert quantitativ die
Reaktionsstiarke. Daher ist sie keine Nebenerschei-
nung der Bewegungsauswertung, sondern ist selbst der
auswertende Prozef der Wechselwirkung der Meldungen
der zusammenwirkenden Sehelemente. — Dieser
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ProzeB ist nur sinnvoll, wenn viele Multiplikations-
ergebnisse zeitlich gemittelt werden (ndhere Erklarung
weiter unten). Dies geschieht beim Kifer durch die
Trégheit der Reaktion. Multiplikation und Mittelung
werden gemeinsam als ,,Korrelation'* bezeichnet.

Eigenschaften der Ubertragungsinstanzen

Durch das statistisch unregelmiBige Muster wurden wohl die
Eigenschaften der Korrelation spezifisch auf die Probe gestellt; zur
Bestimmung der Kinetik der anderen Ubertragungselemente war
aber eine groBe Anzahl weiterer Experimente nétig. Diese sowie
die theoretischen Untersuchungen zur Auswertung der experimen-
tellen Ergebnisse sind an anderer Stelle (HASSENSTEIN [4c¢], REI-
cuARDT und VARJG [6], Var$ [6]) ausfithrlich verdffentlicht worden
und sollen hier nur andeutungsweise erwidhnt werden : Fiir den Grund-
versuch wurde ein Streifenmuster mit flieBenden Ubergingen
zwischen weiBl und schwarz verwendet, bei dem die Helligkeit sinus-
formig zu- und abnahm. Fig. 10 zeigt die dabei gewonnene Re-
aktionskurve. Hier liegt das Maximum der Reaktion bei einer
dhnlichen Geschwindigkeit wie zuvor, aber die Kurve iiberstreicht
einen geringeren Geschwindigkeitsbereich. Drei weitere experi-
mentell bearbeitete Probleme und die gewonnenen Antworten waren
folgende: 1. Bis zu welchen Grenzen und unter welchen Umstanden
sind die Transformationen innerhalb des Reiz-Reaktions-Zusammen-
hanges linear? Dies ist bei hoher und mittlerer Reizfrequenz der
Fall, bei tieferen wird der Zusammenhang logarithmisch. 2. Welchen
Differentialgleichungen folgt die Kinetik der tiibertragenden In-
stanzen? Auf zwei ganz verschiedenen Wegen wurde iibereinstim-
mend gefunden, daB eine der Instanzen nach einer partiellen Diffe-
rentialgleichung reagiert, die iibrigen nach gewdhnlichen Differen-
tialgleichungen (s. Fig. 6). 3. Reagiert das System bei Mustern, die
sich aus mehreren periodischen Komponenten zusammensetzen,
nur auf deren Amplituden oder auch auf ihre Phasenbeziehungen ?
Ergebnis: Solche Musteridnderungen, die den Gehalt an periodischen
(Fourier-)Komponenten oder deren Amplituden beeinflussen, ver-
dndern die Reaktionen der Kifer; verschieben sich jedoch nur die
Phasenbeziehungen zwischen den Komponenten, so bleiben die
Reaktionen gleich, auch wenn sich das Erscheinungsbild des Mu-
sters fiir das menschliche Sehen stark wandelt.

Schiufbetrachtung

Auf Grund einer Fiille von Experimenten, die
trotz ihrer Verschiedenheit véllig kohirente Ergeb-
nisse lieferten, kénnen wir heute mit an Sicherheit
grenzender Wahrscheinlichkeit aussprechen: Das in
Fig. 6 gezeigte Blockschaltbild gibt funktionelle Zu-
sammenhinge wieder, die sich im informationsverarbei-
tenden System des Kifers wirklich vorfinden. Die
Bewegungsauswertung des optischen Systems des
Kifers zur Steuerung seiner optomotorischen Reak-
tionen verwendet als Form des Zusammenwirkens
benachbarter Sehelemente das mathematische Prin-
zip der Multiplikation nach Betrag und Vorzeichen.
Eine solche Aussage klingt nun fremdartig und unge-
wohnt. Die beiden Begriffe ,,Bewegung’ und ,,Multi-
plikation‘‘ scheinen gar nichts miteinander zu tun zu
haben, sie scheinen vielmehr aus ganz verschiedenen
Bereichen zu stammen. Ich will zu erkliren versuchen,
auf welcher Ebene der Zusammenhang zwischen ihnen
zu suchen ist: Ich setze an bei einem dritten Begriff,
dem des Korrelationskoeffizienten.

Der Korrelationskoeffizient ist ein MalB fiir den
linearen statistischen Zusammenhang zwischen zwei
Reihen von Daten beliebiger Art, z.B. GréBe und
Fiarbung von Samen, oder Unfallhdufigkeit im Stra-
Benverkehr und Luftdruck. Wenn beide Wertreihen
nichts miteinander zu tun haben und voéllig unab-
hingig voneinander variieren, ergibt sich ein Korrela-
tionskoeffizient von -=0. Sind die Werte streng linear
voneinander abhingig, so ist der Korrelationskoeffi-
zient =1. Die wichtigsten Operationen zur Gewinnung

eines Korrelationskoeffizienten sind nun stets die
Multiplikation zwischen denjenigen Werten der beiden
Reihen, die zusammengehoren (also dem gleichen
Objekt angehoren oder in die gleiche Zeit fielen), und
die Mittelwertbildung aus den einzelnen Multiplika-
tionsergebnissen. Die weiteren mathematischen Ope-
rationen, die noch zur Errechnung des Korrelations-
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Fig. 10. Reaktionsstirken bei variierender Geschwindigkeit eines
Musters mit flieBender sinusférmiger Variation der Helligkeit [4c].
Mit groBer werdender Periodizititskonstante des Musters verschiebt
sich die gesamte Kurve ohne Anderung ihrer Form lings der
Abszisse zu hoheren Geschwindigkeiten. In diesem Versuch war die
Wellenldnge einer Sinusschwankung, vom Zentrum des Zylinders aus
gesehen, 66°. — Aus Form und Lage dieser Kurve ergab sich mathe-
matisch zwingend die Kinetik der D-Instanzen, die sich dann nach-
tréiglich auch durch die negativen Reaktionen auf langsame Bewegung
sehr feiner statistisch unregelmiBiger Streifenmuster bestdtigte
(s. Legende zu Fig. 9)

koeffizienten gehoren, erfiillen Nebenfunktionen, z.B.
die der Normierung der Ergebnisse, so daB diese
zuletzt zwischen 0 und 1 liegen. :

Die Multiplikation hat somit fiir den Mathematiker
eine Fihigkeit, die die Summation nicht besitzt: In

1 1 00 00000

Fig. 11. Schematische Darstellung der Situation der visuellen
Bewegungswahrnehmung in freier Natur. Erklirung im Text

der durchschwittlichen Hohe von Multiplikationsergeb-
nissen vermag sich das Vorhandensein oder Fehlen
von statistischen Beziehungen auszudriicken. Die
Techniker haben ,,Korrelatoren gebaut, die auto-
matisch Korrelationskoeffizienten ermitteln und eben-
falls mit dem Mittel der Multiplikation und Mittelung
arbeiten. Diesen Gedanken wende ich nun auf unser
biologisches Beispiel an:

Ein Kifer fliege iiber einen unregelmiBig gefarbten
Untergrund (Fig. 11). Dabei nehmen seine Fazetten,
von denen zwei zur Verdeutlichung stark vergroBert
gezeichnet wurden, Helligkeitsschwankungen auf, die
schematisch oberhalb des Untergrundes angedeutet
sind. Jedes der beiden Ommatidien nimmt, wenn sie
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in Léingsrichtung hintereinander stehen, genau die
gleiche Helligkeitsvariation wahr, das zweite allerdings
jeweils etwas spiter als das erste. Nehmen wir nun
an, die Relativbewegung zwischen Auge und Umwelt
wire iiberaus langsam. Wenn das zweite Ommatidium
einen Seheindruck empfingt, so ist es schon lange Zeit
her, daB das erste Ommatidium den entsprechenden
Seheindruck hatte. Dieser Seheindruck sei darum
inzwischen — wollen wir annehmen — schon vollig
abgeklungen. Was daher an Meldungen von den bei-
den Ommatidien her in dem multiplizierenden Funk-
tionsglied zusammentrifft, rithrt von verschiedenen
Stellen der AuBenwelt her und hat normalerweise keine
statistischen Beziehungen zueinander. Der Korre-
lationskoeffizient ist daher null, desgleichen — im
zeitlichen Mittel — das Multiplikationsergebnis. Also:
Geringe Geschwindigkeit fithrt zum Xorrelations-
koeffizienten 4-0 zwischen den Meldungen benach-
barter Ommatidien, und dies entspricht dem durch-
schnittlichen Multiplikationsergebnis - 0.

Nun nehmen wir eine hohe Geschwindigkeit zwi-
schen Auge und Umwelt an: Wenn jetzt das zweite
Ommatidium eine Meldung empfingt, ist die identische
Meldung erst vor kurzer Zeit im ersten Ommatidium
gegenwirtig gewesen. Sie ist also noch frisch und
wenig abgeklungen. Wenn sich jetzt die Meldungen
beider Ommatidien in der multiplizierenden Instanz
treffen, so treffen die Meldungen des zweiten Omma-
tidiums auf die noch nachklingenden entsprechenden
Meldungen aus dem ersten Ommatidium. Es treffen
also dhnlichere Meldungsstréme aufeinander. Der Kor-
relationskoeffizient zwischen beiden ist gréBer, folglich
auch die Multiplikationsergebnisse. Hohere Geschwin-
digkeit bewirkt also bessere Korrelation zwischen den
gleichzeitigen Meldungsstromen benachbarter Omma-
tidien und damit ein hoéheres Durchschnittsergebnis
der Multiplikation.

Hier liegt der Zusammenhang zwischen Bewegung
und Multiplikation: Schnellere Bewegung erzeugt bei

trige iibertragenden Eingingen eine héhere Korrela-
tion, und Multiplikation und Mittelung sind f4hig, diese
auszuwerten und in Funktionswerten auszudriicken.

Somit offenbart sich uns das Bewegungssehen des
Kifers als ein typischer ProzeB der Informations-
verarbeitung: In der Richtung und der Stdrke der
optomotorischen Reaktion der Versuchstiere spiegelt
sich die in der AuBenwelt gesehene Richtung und
Geschwindigkeit von Bewegung wider. Die Informa-
tion hieriiber gelangt aber nicht als fertiger Wert ins
Innere des Tieres, sondern in der Form von zeitlichen
Beziehungen zwischen den Meldungen benachbarter
Sinneselemente. Die Information iiber die Bewegung
ist @ diesen Beziehungen enthalten — aber um sie in
fertiger Form als Funktionswert zu gewinnen, sind
mathematische Operationen notwendig. Sie werden
vom Sinnes- und Nervensystem des Organismus
durchgefithrt. Im Fall des Bewegungssehens des
Kifers handelt es sich um einen modifizierten Prozef
der Korrelation.

Auch das Bewegungssehen der Biene beruht auf dem Korre-
lationsprinzip (Kunze [7]).
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