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Some years ago 8 quaniitative analysis of the optomotor responses in the beetle Chlorophanus
was worked out. This analysis has led to the formulation of a model for the functional structure
of perception describing stimulus response relations. The model consists of linear filters with dif-
ferent tramsier characteristics and correlator units. The transler characteristics of the filters was
determined on the basis of experiments with rotating patterns ¢f sinuseidally dianging contrasts.
The model enabled us to predict responses to moving patterns of various contrast configurations.
In onc of the predictions the response curve to the movements of a “white noise’ contrast pattern
was calculated and compared witl},renctions of the beetle which were elicited by a rotating cylinder
carrying randomly distributed (vertically oriented) striped shades from white through black !. The
comparison showed rough agreement between theory and experiment. Recently Tuonsox has pointed
out that Equ. (38) in our 1959 paper?!, which gives the analytic expression for the response to a
moving “white noise” pattern, contains an algebraic error. Prompted by this finding, we have again
taken up this part of the investipation in the present paper. If the algebraic error is corrected and
the calculated response curve plotted, a misfit between the theoretically derived response and the
experimental data is found. If however, the actual Fourier spectrum of the pettern is used in
the caleulations instead of the hypothetical “white noise™, an acceptable fit is achieved. The ap-
proximation can be improved if the time constants 77 and tE of the low pass filters of the model
are slightly changed from the formerly obtained values. Furthermore it was investigated whether
8 reduced model, containing only one or two different filters lead to better approximations. The
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reported results favour the model originally suggested containing three different types of filters.

In einer 1959 erschienenen Arbeit® * haben wir
aus Experimenten von Hassewstemy 278 die [Uber-
tragungseigenschaften der Nachrichtenkanile in der
Funktionsstruktur fiir das Bewegungssehen des Riis-
selkifers Chlorophanus viridis bestimmt. Die Unter-
suchung fithrte zur Aufsiellung einer quanlitativen
Theorie fiir das Bewegungssehen, mit der'sich opto-
motorische Renkiionen, die von bewegten Helligkeits-
mustern ausgelost werden, berechnen lassen. Eine
Reihe von Voraussagen, die aus der Theorie folgen,
wurden experimentell geprift, Fine dieser Voraus-
sagen ist, dall optomotorische Reaktionen auf be-
wegte Helligkeitsmuster, die aus mehreren Fou-
rier-Komponenten verschiedener Amplituden und
Phasen zusammengesetzt sind, invariant gegeniiber
einer beliebigen Verschiebung ihrer relativen Phasen
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sein sollten!. Diese — besonders kritische — Vor-
aussage der Theorie wurde experimentell gepriift
und bestitigi 5 8. Eine weitere Aussage der Theorie
bezieht sich auf die Reaktionen, die durch Bewegung
von Mustern ausgelost werden, innerhalb deren die
einzelnen Grauwerte statistisch voneinander unab-
hiingig angeordnet sind & 4 7714, Bei der Berechnung
der optomotorischen Reaktionen auf die Bewegung
eines Musters dieses Typs wurde angenommen, daf}
die vom Kéferauge aufgenommene statistische Hel-
ligkeitsverieilung aus einem Kontinuum réumlicher
Wellenldngen konstanter Amplituden besteht (,,wei-
les* Amplitudenspektrum). In diesem Grenzfall 188t
gich ein geschlossener mathematischer Ausdruck fiir
die Reaktionsgleichung angeben. Im Experiment
konnte eine solche Helligkeitsverteilung jedoch nur
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approximativ verwirklicht werden, da die in statisti-
scher Folge angeordneten Grauwerte eine endliche
Winkelbreite hesallen und auf einem Zylinder ange-
bracht waren, Die lingste riumliche Wellenliinge 1,
des Zylindermusters betrdgt naturgemal} 360°; alle
welileren Wellenliingen sind nach dem Fourier-
Theorem 1, =4y, mit n=2, 3, 4,... . Die in der
Bl-Arbeit unter Annahme eines ,,weillen” Amplitu-
denspektrums abgeleitete Reaktionsgleichung (38)
beschrieb die experimentell gewonnenen Reaktions-
werte im Bereich niedriger Mustergeschwindigkeiten
gut. Im Bereich héherer Muslergeschwindigkeiten
wich der errechnete Reaktionsverlauf dagegen von
der gemessenen Reaktionskurve ab. Da diese — von
uns diskutierte! — Diskrepanz wegen des Iehlens
der langwelligen Komponenten im Fourierspekirum
des Musterzylinders au erfrarten war, wurde diese
Trage seinerzeit nicht weiter verfolgt. Die Wieder-
aufnahme dieses Teils der Untersuchung erwies sich
jedech als notwendig, nachdem Tuorsow 1% auf einen
algebraischen Fehler in Gl. (38) der BI-Arheit ! hin-
gewiesen hat. Da diese Gleichung die experimentell
ermittelten Werte zumindest im unteren Geschwin-
digkeitshereich gut wiedergibt, bestand der Verdacht,
dal sich bei der Berechnung dieses Reaktionsver-
laufs mehrere Einfliisse kompensiert haben.

In der vorliegenden Arbeit werden wir uns vor-
nehmlich mit dieser Frage befassen und die Theorie
im Zusammenhang mit dem wichtigsten Teil des ex-
perimentellen Materials diskutieren. Zum Verstiind-
nis ist zumindest die Kenninis der Bl-Arbeit?! erfor-
derlich.

Die Funktionsstruktur fiir das Bewegungssehen !
enthilt drei voneinander verschiedene Ubertragungs-
instanzen, die Filter D, F und H. Wenn wir uns in
der vorliegenden Arbeit auf sie bezichen, werden
wir von dem DFH-Modell sprechen. Nach Gl (23)
der BlI-Arbeit! liefert das DFH-Modell den nach-
stehend aufgefithrien Zusammenhang zwischen der
Muster-Winkelgeschwindigkelt w und der Reaktions-
stirke R

wer-x{ra ()75 () o (5) 1 (3] -

yl;(_‘i{’_) Y (_’i’_)‘ .S(_T;j_)e-i-iﬂn(dsjw)-(w/l) d (%)(1)

Hierin bezeichnen auflerdem: 2 die rdumliche Wel-
lenlinge einer Fourierkomponente; As {Abtastbasis)

15 J. 'Tnorson, personliche Mitteilung.
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den Winkel zwischen den optischen Achsen eines be-
nachbarten oder durch ein Ommatidium voneinander

_ getrennien Ommatidienpaares; S(w/4) die Spekiral-

dichte der Wechselkomponente des LichtAusses, der
bei bewegiem Muster von einem Ommatidum aufge-
nommen wird; ¥p, ¥Yp und Yy die Ubertragungs-
{unktionen der Filter D, I und H, ¥}, ¥ und ¥
deren konjugierte Komplexe. Die analytischen Aus-
driicke fiir die Ubertragungsfunktionen sind in den
Gln. (33 A), (34 A) und {36 B) der Bl-Arbeit ! ent-
halten. Die Zeitkonstanten der Iilter F und H wur-
den seinerzeit zu

r=1,6%t0,4sec; 7g=0,03%0,02 sec; % == 50 (2)

bestimmt.

Wir diskutieren hier zunéchst den Grenzfall eines
hypothetischen Musters mit statistisch aufeinander-
folgenden Grauwerien, dessen Amplitudenspekirum
»welll” ist. Da die Reaktion prinzipiell nur bis auf
eine Proportionalitits-Konstante bestimmt werden
kann, setzen wir die Spektraldichie

S{w/l) = const=1

und erhalten mit den Ubertragungsfunktionen ¥p,
Yy und ¥y aus Gl. (1) den Ausdruck
R(z) =N[a e-«fzﬂ(:—) —aetdE (~ i) (3)

z

{1 1.

—eWRE (T) +etrE (— T,‘]

wobei z=w'Tp/ds, a=75/tg sind und N ein Pro-

portionalitdtsfaktor ist. Die Funktionen Ei und ki
sind tabelliert und in der BI-Arbeit angegeben.

Gl {3) gibt die mathematisch korrekte Reaktions-
abhingigkeit dieses Falles wieder. Die entsprechende
Gl (38) in der Bl-Arbeit! unterscheidet sich von
Gl. (3) um den Faktor 1/z, der dort als Folge des
von TuorsoN bemerkien algebraischen Fehlers auf-
tritt. Zur Ermittlung des korrekten Reaktionsver-
lanfs, den die Theorie fiir ein hewegtes Muster mit
»weiflem® Amplitudenspektrum voraussagt, miissen
deshalb die Ordinatenwerte der nach GI. (38) der

BI-Arbeit! berechneten Reaktionskurve mit z —%

multipliziert werden, Fithrt man diese Korrektur
durch, so ergibt sich der in Abb.1 gestrichelt ge-
zeichnete Reaktionsverlauf. Er ist gegeniiber der sei-
nerzeit berechneten Reaktionskurve (Abb.4 in der
Bl-Arheit!) — von Formunterschieden abgesehen —
um etwa eine Zehnerpotenz zu hoheren w-Werten
verschoben. Abb. 1 enthilt auch die MeBwerte, die
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mit einem Musterzylinder aus etwa 1° breiten, sta-
tistisch angeordneten Graustreifen (zehn verschiede-
ner Grauwerte) gewonnen wurden. Der korrigierte

T 1 T | T 1 T T T
L]
10 <
a |
- I
\
f . .
R(w) \
\\
a5 '-\
\,
/ N L
/
y , . .
Y, /’ \\
Ry e ~d
0 J \
— "
1 [} ! 1 )l ) | { 1
10° 10! 102 103 04
w [Grad/sec] —>

Abb. 1. Reaktion R (normiert) als FFunktion der Winkelge-
schwindigkeit w bewegter (vertikal orientierter) Streifenmu-
ster innerhalb deren zehn linear abgestufte Grauwerte in sta-
tistischer Folge angeordnet sind. Mefpunkte: Erhalten mit
einem Zylinder, bestchend aus etwa 1° breiten Graustreifen.
Zwischen bewegtem Musterzylinder und Kéfer befand sich ein
stationirer Schlitzzylinder. Der Schlitzabstand betrug 7°, die
Breite der vertikal orientierten Schlitze 1,7°. Reaktionskurve
(—— —) : Berechnet auf der Basis des DI'H-Modells mit den
Parameterwerten 7 =1,6 sec, a=>50, Dic Berechnung wurde
unter der Annahme eincs statistischen Musters mit ,,weilem*
Amplitudenspektrum durchgefiihrt. Abtastbasis As = 14°.
Reaktionskurven (—:~-<—): Berechnet auf der Basis des
DFH-Modells mit den Parameterwerten tr=1,6 sec, a=350
als Summe der Partialreaktionen Rgs=7e-~RAs=146. Ras=To
=Partialreaktion, erzeugt iiber der Abtnsthasis As=7°;
Rs=14o="Partinlreaktion, erzeugt iiber der Abtastbasis 4s
=14°. Den Berechnungen liegt das Fourier-Spektrum des
Zylindermusters zugrunde, mit dem die in der Abbildung ein-
getragenen MeBpunkte crhalten wurden. Das Amplituden-
spektrum dieses Zylindermusters ist in Abb. 2 wiedergegeben.
Verlauf ( ) erhalten mit Schlitzéffnungen von 1,7° Aus.
dehnung; Verlauf (—+—+—) erhalten mit Schlitzéfinungen
von 1,2° Ausdehnung (Einzelheiten im Text).

theoretische Reaktionsverlauf stimmt mit den Mef-
daten nicht iiberein. Diese Diskrepanz kann folgende
Ursachen haben: 1. Der im Experiment verwandte
Musterzylinder stellt eine schlechte Approximation
an den der Rechnung zugrunde gelegten Fall einer
»weilen“ Amplitudenverteilung dar. 2. Im Experi-
ment befand sich zwischen dem rotierenden Muster-
zylinder und dem in der Zylinderachse gehaltenen
Kifer ein undurchsichtiger stationiirer Zylinder mit
1,7° breiten vertikalen Schlitzen, die unter einem
Winkalabstand von 7° zueinander angeordnet wa-
ren® *¥_ Dies hat zur Folge, daB im Experiment so-
wohl Ommatidienpaare mit der Abtastbasis ds="7°

#* In der Bl-Arbeit! wurde irrtiimlich angegeben, dall die
Experimente mit freiem Auge ausgefiihrt wurden.
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{benachbarte Ommatidien), als auch Ommatidien-
paare mit der Abtasthasis 4ds= 14° (,,iiberndchste
Ommatidien) zur Reakton beitragen. Die Reaktion
muf} daher als Summe der Partialreaktionen R ;_7°
und Rus.1 errechnet werden® Der gestrichelt ge-
zeichnete Reaktionsverlauf in Abb. 1 stellt dagegen
nur die Partialreaktion R ;.14 dar. 3. Die Berech-
nung des Reaktionsverlaufs nach Gl. (3) basiert auf
der Annahme einer ,,punktformigen® Abtastung des
bewegten Musters und beriicksichtigt nicht die Aper-
tur bzw. die durch die Schlitze von 1,7° Breite még-
licherweise eingeschrinkte Apertur der Ommatidien.

Zunéchst soll untersucht werden, welcher Reak-
tionsverlauf sich ergibt, wenn bei der Berechnung
die Punkte eins bis drei beriicksichtigt werden. Die
unter 1. beschriebene mogliche Fehlerquelle 1d8t sich
beseitigen, wenn an Stelle der theoretisch angenom-
menen Helligkeitsverteilung mit ,,weilem® Amplitu-
denspektrum das dem Experiment zugrunde liegende
Spektrum des Musterzylinders beriicksichtigt wird.

Das Spektrum des Musterzylinders wurde experi-
mentell wie folgt bestimmt: Der mit konstanter Ge-
schwindigkeit (1125°/sec) rotierende Musterzylinder
wurde von innen beleuchtet und mit einem Photo-
multiplier (RCA 1P 28) abgetastet. Die vom rotie-
renden Zylindermuster reflektierte Strahlung fiel
durch ein hintereinander angeordnetes, vertikal
orientiertes Doppelschlitzsystem auf die Photo-
kathode des Multipliers. Die Offnung des Schlitz-
systems betrug 0,54°. Nach Impedanzwandlung
wurde die Ausgangsspannung des Photomultipliers
dem Eingang eines Klirrfaktor-Analysators *** (Fa.
Wandel & Goltermann) zugefiihrt und die Ampli-
tuden der im Muster enthaltenen Fourier-Kom-
ponenten gemessep. Die Anordnung gestattete eine
sichere Bestimmung der Amplituden a, bis zur Ord-
nungszahl n= 120 (Ordnungszahl der Grundfre-
quenz n=1}. Im Ordnungszahlbereich n>>120 (bis
zu n=195 wurde gemessen) war die Auflgsung
nicht mehr so gut, daf} eine sichere Zuordnung jedes
gemessenen Amplitudenwertes zu seinem n-Wert
moglich gewesen wiire.

Das Ergebnis dieser Messungen ist in Abb. 2 wie-
dergegeben. Die Abbildung enthilt die Amplituden
der Fourier-Komponenten in Abhiingigkeit von
der Ordnungszahl n. Die Spitzenwerte a, der einzel-
nen Balken (weill +schwarz) geben die MeBwerte
wieder. Die Spitzenwerte a,” des weillen Anteils der

#¥%* Vom Institut fiir Schwingungsforschung, Tibingen, freund-
licherweise zur Verfiigung gestellt.
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Abb. 2. Amplitudenspekirum des*Zylindermusters, besiehend ans etwa 1° breiten (vertikal orientierten) Streifen, die in stati-

stischer Folge angeordnet sind. Das Muster enthiilt zehn linear abgestufte Grauwerte. an:
Schlitzofinung von 0,54°. ap®: (’Amphtudeu, berechnet aus der ep-Verteilung fiir eine SchlitzdInung von 1,7

Amplituden, gemessen mit einer
2, n: Ordnungszahl

der Spektralkomponenten, n=1 entspricht der Grundwellenlinge 1,=360°.

Balken stellen Werte dar, die man erhilt, wenn das
Muster mit einem Schlitz von 1,7° Breite abgetastet
wird. Der 1,7° breite Schlitz bewirkt, daf} die Am-
plituden der Spekiralverteilung mit wachsender Ord-
nungszahl gegeniiber den mit 0,54° Schlitzbreite ge-
messener: absinken,

Die Kenntnis dieser Spektralverteilung erlaubt die
numerische Berechnung der Reaktion aunf der Basis
des DFH-Modells. Der Berechnung kann jedoch Gl.
(1) nicht unmittelbar zugrunde gelegt werden, weil
sie von der Annahme eines kontinulerlichen Spek-
trums des bewegten Musters ausgeht. Da das gemes-
sene Spektrum (wegen der 360°-Periodizitit des
Musters) jedoch aus sinzelnen Spektrallinien besteht,
ist eine zu Gl. (1) Hquivalente Reaktionsgleichung
fiir die numerische Berechnung 2zu verwenden, in
der an Stelle der Integration [nach GI. (1)] die
Summation iiber die Teilreaktionen auftritt, Diese
Gleichung wurde in einer fritheren Arbeit? abgelei-
tet und sei hier nochmals wiedergegeben.

n )sin(z @ Asnfdy), (4 A} mit

T S S
‘0

Y (-f{’—‘n) Yr( v )Y]E[ (f— n I] (4B)

@ '|'|

Die analytischen Ausdriicke der Ubertragungsfunk-
tionen der Filter D, I und H sind in den Gln.
(33 A}, (34 A), (36B) der Bl-Arbeit! angegeben.
Unter Beriicksichtigung der weiter oben aufgefiihr-

ten Punkte 1 —3 erhidlt man aus Gl (4 A) die der
nuemerischen Rechnung zugrunde liegende Gleichung

tee w
Ri{w) = ngl ayt F T

R(w) =Rys=7 + Ras=14°0 = Zﬂ'zF(gﬁoo n)

n=2}
[sin(2 7+ 7% n/360°) J-sin (2 2x-14°-1/360°)] . (4 C)
Die numerische Auswertung von Gl. (4 C), die mit
einem Rechner IBM 7090 ausgefiihrt wurde, erfolgte
mit den Parameter-Werten tp=1,0sec; a=53,3.
Zwei Fille wurden ausgewertet. Fall a: Es wurde
angenommen, daf} der Offnungswinkel der Omma-
tidien groll gegeniiber dem durch die Schlitze frei-
gegebenen Reizeinzugsbereich von 1,7° ist. Unter
diesen Bedingungen ist die Schlitzt{Inung der fiir
das Sehfeld des Ommatidiums begrenzende Faktor,
so dall den Rechnungen die in Abb. 2 dargestellte
Spekiralverteilung a,* zugrunde zu legen ist. Fall b:
Ist der Ofinungswinkel der Ommatidien dagegen
[deiner als die Sehlitzéffnung von 1,7°, so begrenzt
er das Sehfeld. Wir hehandeln diesen Fall approxi-
mativ. Die Rechnungen wurden mit einer Spektral-
verteilung vorgenommen, die man entsprechend einer
fritheren Abschitzung des moglichen, physiologisch
wirksamen, Ommatidium-@ﬁnungswinkels §  mit
einem 1,2° ausgedehnten Abtastschlitz erhilt. Die
Ergebnisse der numerischen Berechnungen beider
Fille sind ebenfalls in Abb. 1 dargestellt. Das Maxi-
mum der berechneten Reaktionskurven hat sich um
fast eine Zehnerpotenz zu kleineren Geschwindigkel-
ten verlagert, wihrend sich die Halbwertshreiten ver-
grofiert haben. Die Ubereinstimmung zwischen den
MeBpunkten und den auf der Basis des DIFH-Modells
unter Beriicksichtigung der Punkte 1 — 3 berechneten
Reaktionsverldufen kann noch nicht als gut, aber in
den wesentlichen Punkten als erfiillt angesehen wer-
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den”. Die angenommenen Unterschiede im Reiz-
einzugsbereich (Félle a und b) @ufern sich in gerin-
gen Abweichungen der Reaktionsverliufe unterhalb
von w=10 Grad/Sekunde. Bei einem Reizeinzugs-
bereich von 1,7° ist die Gegenreaktion bei niedrigen
Mustergeschwindigkeiten stirker ausgepriigt als bei
1,2° und entspricht eher dem experimentellen Be-
fund.

An dieser Stelle ergibt sich die Irage, ob die
Ubereinstimmung zwischen Experiment und Theorie
weiter verbessert werden kann. Zwei Wege sind hier
von besonderem Interesse: 1. Man kénnte im DFH-
Modell die Parameter 77 und « variieren und nach
einer besseren Anpassung an die MeBlwerte suchen.
2. Das DFH-Modell konnte durch Einfithren anderer
linearer Filterkombinationen modifiziert werden.
Insbesondere bieten sich vereinfachte Modelle an,
die nur eine F-Filterkombination (I-Modell) oder
eine FH-Filterkombination (FH-Modell) enthalten
(vgl. Trorson 16). Das Modell braucht nicht aufge-
geben zu werden, da Experimente vorliegen, die
die Korrelation linear transformierten Reizdalen
im ZNS von Chlorophanus belegen. Wird das
Modell in dieser Weise abgedndert, so miissen wir
prinzipiell alle Experimente des Bewegungssehens
von Chlorophanus heranziehen und untersuchen,
welche Filterkombination und welche Parameter-
Werte eine moglichst gute Approximation an alle
experimentell erhobenen Befunde liefern. Beide Wege
wurden eingeschlagen und eine Reihe von numeri-
schen Berechnungen durchgefiihrt, deren Ergebnisse
nachsiehend wiedergegeben und kurz besprochen
werden sollen. Wir beschrianken uns jedoch auf vier
Experimente mit den nachstehend aufgefihrten Mu-
stern, die wir als Schliisselexperimente ansehen:

a) Sinusformige Kontrastverlaufe der rdumlichen
Wellenlinge 1=72°. Die MeBpunkte!5 sind in
Abb. 4. wiedergegeben.

b) Zwei Muster 5 *, bestehend aus weiflen, mittel-
grauen und schwarzen Streifen, die durch Uberlage-
rung zweier midanderformiger Kontrastverldufe der

* Im Zusammenhang mit der Bestimmung des in Abb. 2 wie-
dergegchenen Spektrums wurde darauf hingewiesen, dal
im Ordnungszahlbereich n > 120 keine sichere Zuordnung
der gemessenen Amplitudenwerte za ihren n-Werlen mebr
mdglich ist. Bei der Berechnung der stark ausgezogenen
Reaktionskurve in Abb. 1 wurde daher untersucht, ob die
Zuordnung der Spektralamplituden zu ihren Ordnungszah-
len einen Einflul auf den Verlau{ der Reaktion besitzt. Die
numerischen Berechnungen wurden durchgefiihrt: 1. Mit
dem in AbD. 2 angegebenen Spektrum. 2. Unter statistischer
Vertauschung der Spektralumplituden im Bereich n > 120.

1347

Grundwellenlingen 1,=90° und },=22,5° erzeugt
wurden, sowie ein Muster5 #* in dem nach Uber-
lagerung je ein benachbartes schwarz-weifles Strei-
fenpaar pro Periode gegeneinander ausgetauscht
wurde. Die MeBwerte 5 0 *** gind in Abb. 5 wieder-
gegeben.

¢) Mehrere Muster 5 **#** hestehend aus weillen,
mittelgrauen und schwarzen Streifen, in denen das
Verhiltnis % von mittelgrau zu weifl und schwarz
variliert. Die MeBwerte 5 & **#*¥* gind in Abb. 6
wiedergegeben.

d) Das schon besprochene Muster, bestehend aus
zehn verschiedenen Grauwerten, die in statistischer
Reihenfolge angeordnet waren. Die Mefpunkte® 5
sind in den Abb. 1 und 3 enthalten.

Zuniichst wurde untersucht, ob sich auf der Basis
des DFH-Modells eine Parameterkombination von
7p und a angeben lift, die eine gute Approximation
der Mefldaten der Schliisselexperimente gewdhrlei-

R(w}

05

\.
0
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Abb. 3. MeBpunkte: Wic in Abb. 1. Reaktionskurven (—*—=):
Berechnet auf der Basis des DFH-Modells mit den Parameter-
Werten 7 =1,09 sec, =30 als Summe der Partialreaktionen
Rias=10+Rs=140. Dxc Berechnungen wurden mit dem in
Abb. 2 medergeg,ebenen Musterspektrum durchgefiihrt. Ver-
lauf ( ) erhalten mit Schlilzéfinungen von 1,7° Ausdeh-
nung; Verlauf (—:—— ) erhalien mit Schlitzéfinungen von
1,2° Ausdehnung. Reaktionskurve ( ) : Berechnet auf
der Basis des F-Modells mit dem Parameter-Wert 71=0,218
sec als Summe der Partinlreaktionen Rgg- 7+ Rjs=140 . Be-
rechnungen durchgefiihrt mit dem in Abb. 2 abgebildeten
Musterspektrum bei einer Schlitzéffnung von 1,7°.

3. Nach Austausch der zehn groBten Spektralamplituden
mit den zehn kleinsten. In allen drei Fallen erhilt man
den in Abb. 3 wiedergegebenen stark ausgezogenen Reak-
tionsverlauf,

1 J Tuonson, Kybernetik 3, 53 [1966].

In 5: Abbn.11a bls 11d.
wE In 5: Abb, 1le.
#%%  In 5: Abb.12; In6: Abb. 5.
#¥¥% In 5: Abb. 6.
##%¥#% In 5: Abb. 8; In 6: Abb. 6.
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stet. Wir haben zunichst die optimalen Werte der
Parameter 7r, a mit den Reaktionswerten bestimmt,
die mit dem sinusformigen Kontrastverlauf (Muster
a) der rdumlichen Wellenlinge 1= 72° ergaben. Es
liegen in diesem Fall besonders einfache Reizbedin-
gungen vor, weil 360° ein ganzzahliges Vielfaches von
72° ist und dementsprechend das Musterspektrum
nur aus einer Fourier-Komponente besteht®.
Beriicksichtigt man, dal die Experimente mit einem
Schlitzzylinder durchgefiihrt wurden, bei dem die
Schlitze unter 14° Abstand zueinander angeordnet
waren, so 1Bt sich der Reaktionsverlauf dieses Fal-
les aus Gl. (4C) unter alleiniger Beriicksichtigung
der Partialreakiion R ;.4 berechnen, Das Ergebnis
dieser Berechnung ist der stark ausgezogene Verlauf
in Abb. 4. Die optimale’ Anpassung an die MeSR-
punkte wurde mit den Parameter-Werten ¢ =1,09
sec, o =30 erreicht ™,

10 | ]

T

Riw)

05 1
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1072 10!

109 10*!
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Abb. 4. Reaktion (normiert) als Funktion des Verhiltnisses
Winkelgeschwindigkeit zu Wellenlinge /2 eines Zylinder-
musters mit sinusformigem Kontrastverlauf. Meflpunkte:
Reaktion gemessen mit sinusférmigem Kontrastverlauf der
Wellenliinge 1,=72°. In diesem Fall bestelit das Musterspek-
trum aus einer Linie. Wihrend der Messung befand sich zwi-
schen dem Musterzylinder und dem Versuchstier ein stationd-
rer Schlitzzylinder mit 1,7° breiten Schlitzen. Der Schlitz-
abstand betrng 14°. Reaktionskurve ( ) : Berechnet auf
der Basis des DFFH-Modells mit den Parameter-Werten 1=
1,09 sec, =30 als Partialreaktion iiber der Abtastbasis As
=149, Reaktionskurve ( ) : Berechnet auf der Basis des
I-Modells mit dem Parameter-Wert 77=0,218 sec als Partial-
reaktion iiber der Abtastbasis 4s=14°.

0

Mit diesen neu bestimmten Parametern wurden
die Reaktionsverldufe zu den Experimenten b, ¢ und
d errechnet und mit den experimentell gewonnenen
Daten verglichen. Auch bei den Versuchen mit dem

* MeRpunkte aus 5, Abb. 7. Die Meflpunkte in Abb. 3 der
BI-Arbeit wurden mit einem sinusiormigen Kontrastver-
lauf der Wellenlinge 1=66° gewonnen, Das Spektrum
cines Musters dieser Wellenlinge besteht aus mehreren
Linien, de 360° kein ganzzahliges Vielfaches von 66° ist.
Die Experimente wurden nicht zuletzt aus diesem Grunde
mit dem Muster der Wellenlinge A=72° wiederholt. Die
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Muster b befand sich zwischen Musterzylinder und
Kifer ein stationirer Schlitzzylinder mit 1,7° brei-
ten Schlitzen in Abstinden von 14° zueinander.
Dementsprechend ist in Gl. (4 C) nur die Partial-
reaktion R,s.q4e zu beriicksichtigen. Das Ergebnis
der Berechnungen sind die in Abb. 5 wiedergegebe-
nen stark ausgezogenen Reaktionsverlaufe. Aus der
Abbildung erkennt man, daf} die theoretische Vor-

aussage dem Verlauf der Mefipunkte in allen wesent-

10

/

Ri(w)

| | ] 1 { ( {
10° 0! 102 10?
w [Grad/sec] —>

Abb. 5. Reaktion R (normiert) als Funktion der Winkelge-

schwindigkeit w Dbewegter (vertikal orientierter) Streifen-
muster, bestehend aus weiflen, mittelgrouen und schwarzen
Streifen, die in gesetzmifBliger Reihenfolge angeordnet sind.
Zwei Muster & * wurden durch Uberlagerung zweier miander-
formiger Kontrastverldule der Grundwellenlinge 1,=90° und
25=22,5° crzeugt. In einem weiteren Muster 3 ** wurde nach
Uberlagerung je ein benachbartes schwarz-weiles Streifenpaar
pro Periode gegeneinander ausgetauscht. Punkte und offene
Kreise: Reaktion gemessen mit den beiden durch Uberlage-
rung erzeugten Mustern. Die relative Phase der Komponenten
war in den beiden Mustern unterschiedlich. Kreuze: Reaktion
gemessen mit einem durch Uberlagerung erzeugten Muster in
dem je zwei benachbarte Streifen pro Periode vertauscht sind.
In allen drei Messungen befand sich zwischen Musterzylinder
und Kifer cin stationiirer Schlitzzylinder. Der Schlitzabstand
betrug 14°, die Breite der vertikal orientierten Schlitze 1,7°.
Reaktionskurven ( ) : Berechnet mit dem DTH-Modell
und den Parameter-Werten zp=1,09 sec, a=30 als Partial.
reaktion iiber der Abtastbasis As=14°. Dic Berechnungen
wurden mit den Musterspektren bis zur Ordnungszahl n=200
durchgefiithrt, Reaktionskurven ( ) : Berechnet mit dem
F-Modell und dem Parameterwert t7=0,218 sec als Partial-
reaktion iiber der Abtastbasis 4s=14°. Der Berechnung lie-
gen dic Musterspektren bis zur Ordnungszahl n=200 zu-
grunde. * In 5: Abbn. 11 ¢ und 11d. ** In 5: Abb, 1le.

Ergebnisse konnten in der BI-Arbeit jedoch nicht mehr be-
riicksichtigt werden.

+ Unter optimaler oder bestmdglicher Anpassung verstehen
wir in dieser Arbeit stets eine Anpassung ,nach Augen-
maB*. Objektive mathematische Anpassungskriterien wur-
den nicht herangezogen.
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lichen Punkten (Lage der Maxima und Minima,
Nulldurchgiinge) entspricht. Die Ubereinstimmung
zwischen den gemessenen und vorausberechneten
Reaktionsverlaufen ist noch etwas besser als die,
die mit den Parameter-Werten 7p:=1,6 sec, =50
erzielt worden war & **,

Im Gegensatz zu den bisher besprochenen Resk-
tionsverldufen, die als Funktion der Winkelgeschwin-
digkeit w gemessen bzw. berechnet wurden, wurde
die Reaktion auf das Muster ¢ in Abhingigkeit vom
Verhillinis % des Grauflichenanteils zum Weili- bzw.
Schwarz-Flachenanteil bei der Winkelgeschwindig-
keit w =34 Grad/sec bestimmt. Zwischen dem Mu-
sterzylinder und dem Versuchstier befand sich wie-
derum ein Schlitzzylinder. Der Winkelabstand der
Schlitze betrug 14°. Berechnet wurde daher die Par-
tialreaktion R 4.4 nach Gl. (4 C) unter Beriicksich-
tigung der entsprechenden Musterspektren & *, Als
Ergebnis der numerischen Berechinungen erhielten
wir die in Abb. 6 wiedergegebene stark ausgezogene

109 T T | I S —
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Abb. 6. Reaktion R (normiert) als Funktion der relativen
Winkelbreite k& mittelgrauer Streifenanteile, in Mustern aus
weiflen, mittelgranen und schwarzen Streifen, die in gesetz-
miifliger Reihenfolge angeordnet sind 8 *, Die Versuche wur-
den mit der Winkelgeschwindigkeit =234 Grad/sec durchge-
{iihrt, MeBpunkte: Reaktion gemessen mit den oben angege-
benen Mustern 5 0 *%, Wihrend der Messungen befand sich
zwischen dem rotierenden Musterzylinder und dem Kiifer ein
stationdrer Schlitzzylinder. Der Schlitzabstand betrug 14°, die
Breite der vertikal orientierten Schlitze 1,7°. Je ein McfApunkt
wurde mit einem Muster erhalten. Reaktionskurve ( )
Berechnet mit dem DFH-Modell und den ParameterWerten
77=1,09 sec, =30 als Partialreaktion iiber der Abtastbasis
As=14°, Die Berechnung wurde mit den entsprechenden Mu-
sterspektren & ansgefiihrt. Reaktionskurve ( } : Berech-
net mit dem F-Modell und dem Parameter-Wert 73 =0,218 sec
als Partinlreaktion iiber der Abtastbasis As=14°, Die Berech-
nung wurde mit den entsprechenden Musterspektren durchge-
fithrt. * In 5: Abb. 6. ** In 5: Abb. 8; in 6: Abb. 6 b.

Reaktionskurve. Auch in diesem Fall ergibt sich eine
verbesserte Ubereinstimmung zwischen den Me8-
punkten und dem berechneten Reaktionsverlauf.

= In 6: Gl. (23).
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Wir stellen {fest, dafl die Wertekombination
T = 1,00 see, a =30 im Fall des Musters a zu einer
sehr guten, in den Fillen der Muster b und ¢ zu
einer guten Ubereinstimmung zwischen Theorie und
Experiment fihrt. Zu den Experimenten mit dem
Muster d wurden nach Gl. (4 C) zwei Reaktionsver-
l3ufe errechnet, die in Abb. 3 wiedergegeben sind.
Die stark ausgezogene Reaktionskurve beruht auf
der Annahme eines Reizeinzugsgebiets von 1,7°,
die strichpunktiert dargestellte auf der Annahme
eines Reizeinzugsgebiets von 1,2°. Die berechneten
Reaktionsverldufe unterscheiden sich nur im Ge:
schwindigkeitsbereich w < 2-10%! Grad/Sekunde.
Vergleicht man die Reaktionskurven mit den Mef-
punkten und den in Abb. 1 wiedergegebenen Reak-
tionsverldufen, die mit der Wertekombination 7y =
1,6 sec, a=50 berechnet wurden, so zeigt sich, daf}
die Ubereinstimmung zwischen Theorie und Experi-
ment verbessert ist. Die beste Approximation ergibt
sich bei einem Reizeinzugsgebiet von 1,7°. Das mitt-
lere Sehfeld des Ommatidiums 143t sich daher offen-
bar besser durch eine Schlitzoffnung von 1,7° als
durch eine Offnung von 1,2° ersetzen.

Die in der angegebenen Weise bestimmten Reak-
tionsverldufe stellen die beste Approximation dar,
die wir auf der Basis des DFH-Modells angeben kdn-
nen. Weitere Berechnungen, die zum Ziel hatten, eine
optimale Parameterkombination fiir die mit dem
Muster d gewonnenen Meflpunkte zu finden, haben
zu keinen besseren Resultaten gefiihrt. Eine gering-
liigige Verbeserung der Approximation dieses I'alles
zieht eine Verschlechterung der Anpassung an die
Reaktionswerte der anderen Experimente nach sich.

Um die zweite Moglichkeit zu einer Verbesserung
der Theorie zu priifen, 4rsetzen wir das DFH-Modell
versuchsweise durch FH- bzw. F-Modelle, in denen
nur noch die Filterkombinationen FH uzw. F auf-
treten. Die numerische Berechnung der Reaktions-
verldufe 1aBt sich wieder nach Gl. (4 C) ausfiihren.
Dabei ist jedoch zu beachten, daf} sich die Funktion

F(;—Un)nach Gl. (4B) vereinfacht: Im Fall eines

FH-I\?Iodells sind die Ubertragungsfunktionen der D-
Filter Yp=1, im Fall eines F-Modells die Ubertra-
gungsfunktionen der D- und H-Filter Yp=1, Yg=1
zu setzen.

Zuniichst wurde wieder die beste Approximation
an die mit dem Muster a erhaltenen Meflpunkte ge-

*#Tn 6: Abb. 5.
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sucht. Mit dem F-Modell ergibt sich der in Abb. 4
eingetragene — schwach ausgezogene — Reaktions-
verlauf, wenn 7p = 0,218 sec gesetzt wird. Mit dem
Parameter 7p 1afit sich nur die Lage des Reaktions-
verlaufs auf der Abszisse 1/2 beeinflussen; die Halb-
wertsbreite ist dagegen nicht beeinflulbar. Ein Ver-
eleich zwischen Theorie und Experiment zeigt, dafl
die Halbwertsbreite der berechneten Reaktion offen-
sichtlich zu klein ist. Diese Approximation lafit sich
mit dem I'H-Modell nicht verbessern, da die Halb-
wertsbreite auch in diesem Fall nicht vergréflert wer-
den kann, obwohl zwei Parameter (zp, a) zur Ver-
fiigung stehen.

Bezeichnen wir in Abb. 4 die zum Reaktionswert
‘ll)n

R=0,5 gehorenden Absmssenwerte mit —— l und
LW vy . wafd wﬁ
wobei 1< ). w /A w,

die Halbwertsbreite des Reaktionsverlaufs. Berechnet
man die Halbwertsbreiten der Reaktionsverliufe, die
sich in diesem Fall aus den Modellen ¥, FH und
DFH als Funktion von a ergeben, so erhilt man die
in Abb. 7 dargestellten Zusammenhiinge. Im einzel-
nen ergehen sich fiir das F-Modell: Eine Halbwerts-

brmte —— 13,8 (Parallel zur Abszissenachse beim

Ordlnatenwert 13,8), die unabhingig vom Para-
meter 7 ist. Fiir das FH-Modell: Eine ausschliel-
lich vom Parameter a abhiingige Halbwerisbreite,

100 T T T T
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Abb. 7. Halbwertsbreite ,/10, berechneter Reaklionen auf die
Bewegung eines Musters mit sinusférmigem Kontrastverlauf,
Die Halbwertsbreite der Reaktionen hingt nicht vom Para-
meter 7 ab. F-Modell: Die Halbwertsbreite betriigt w,/w,=
13,8. (Parallele zur Abszisse mit dem Ordinatenwert 13,8.)
T'H-Modell: Die Halbwerisbreite hiingt vom Parameter a ab
und nihert sich mit wachsendem a dem Grenzwert 1w./w,=
13,8 (gestrichelte Kurve). DFH-Modell: Die Halbwertsbreitce
hiingt vom Parameter a ab und {iberschreitet mit wachsendem
a den Wert ./, =13,8 (ausgezogene Kurve). Die punktierte
Linje bezeichnet den durch die Werte w»/1w, =34,6, a=30 aus.
gezeichneten Kurvenpunkt.
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die mit wachsendem a ansteigt (gestrichelt dargestell-
= 13,8 nihert.

Reaktonsverlidufe, die mit dem FH Modell berechnet
werden, konnen daher nur Halbwerisbreiten aufwei-
sen, die kleiner oder hochstens gleich der Halbwerts-
breite sind, die man mit einem F-Modell erhilt. Fur
das DFH-Modell: Auch in diesem TFall hingt die
Halbwertsbreite des Reaktionsverlanfs ausschlieBlich
von a ab. Mit wachsendem a iiberschreitet die Halb-

wertsbreite jedoch den Wert%- =13,8 (ausgezogene
1

Kurve). Damit ist nachgewiesen, dafi der mit dem
F-Modell berechnete Reaktionsverlauf in Abb. 4
(schwach ausgezogene Kurve) mit dem FH-Modell
nicht verbessert werden kann. Er stellt die bestmdg-
liche Approximation dar, die mit dem F- bzw, FH-
Modell erzielt werden kann.

Im weiteren Verlauf der Berechnungen wurde un-
tersucht, welche Reaktionsverlaufe sich fiir die ande-
ren Schliisselexperimente ergeben, wenn man den
Berechnungen das F-Modell mit 7y = 0,218 bzw. das
FH-Modell mit 7y = 0,218 und a > 1 zugrunde legt.
Fir den Fall der Muster b erhielten wir die in Abb.
5 dargestellten (schwach ausgezogenen) Reaktions-
kurven, die offensichtlich eine schlechtere Approxi-
mation an die Mefipunkte darstellen als die mit dem
DI'H-Modell berechneten. Der Fall der Muster ¢ ist
in Abb. 6 dargestellt (schwach ausgezogene Kurve).
Von einer Verbesserung oder Verschlechterung der
Anpassung an die Meflpunkte kann kaum gespro-
chen werden. Das Ergebnis im Fall des statistischen
Musters d ist in Abb. 3 dargestellt (schwach ausge-
zogene Kurve). Die Berechnung wurde mit einem
Reizeinzugsgebiet von 1,7° durchgefiihrt. Aus dem
Verlauf der berechneten Reaktion erkennt man, daB}
die Anpassung an die MeBpunkte dieses Experiments
wesentlich verbessert werden konnte.

Die Ergebnisse dieser Untersuchung lassen fol-
gende SchluBfolgerung zu: Die Modelle fiir das Be-
wegungssehen, die hier diskutiert werden, basieren
tibereinstimmend auf der Korrelation transformier-
ter Reizdaten. Die Transformation erfolgt in linearen
Ubertragungsinstanzen (Filter). Die Modelle unter-
scheiden sich in der Zahl der verschiedenen Uber-
tragungsinstanzen. Die Anwendung des DFH-Modells
auf die in dieser Arbeit besprochenen Schliissel-
experimente an Chlorophanus fihrt zu dem Ergeb-
nis, daBl eine befriedigende bis sehr gute ‘Uberein-
stimmung zwischen Experiment und Theorie erzielt
werden kann, wenn die Berechnung der Reaktions-
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verldufe mit den Parameter-Werten 7 = 1,09, 2 =30
vorgenommen wird. Im einzelnen ergibt sich, daf§
die Ubereinstimmung um so besser ist, je weniger
Spektralkomponenten (hoher Amplituden) im Ver-
suchsmuster auftreten. Sie ist also am besten fiir die
Reaktion auf den bewegten Musterzylinder mit sinus-
[6rmigem Kontrast (Abb.4) und am schlechtesten
fitr den Musterzylinder mit statistischer Grauwert-
folge (Abb. 3). Bei Anwendung des F-Modells zeigte
sich, dal man mit dem Parameter-Wert 7p = 0,218
sec zu Ergebnisesn gelangt, die sich auch mit einem
FFH-Modell ergeben, wenn a > 1 gewihlt wird. Die
Ubereinstimmung zwischen Experiment und Theorie
kann auch in diesem Fall als befriedigend bis sehr
gut bezeichnet werden. Befriedigende Ubereinstim-
mung konnte in den Versuchen nach Abb. 4 und 5,
gute Ubereinstimmung in dem Versuch nach Abb. 6
und sehr gute Ubereinstimmung in den Versuchen
nach Abb. 3 erzielt werden. Die hohere Zahl der
Spektralkomponenten (hoher Amplitude) in den Ver-
suchsmuslern verschlechtert also in diesem Fall offen-
bar nicht die Giite der Approximation. Wiirde man
noch beriicksichtigen, dafl die mit dem Spangen-
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globus gemessenen Reaktionsstirken im Maximum
(Rpax=1) der Reaktionsverlaufe um maximal etwa
17% bei zu tiefen Werten liegen kénnen %, so wiirde sich
eine bessere Anpassung der in Abb. 4 aufgetragenen
(schwach ausgezogenen) Reaktionskurve an die MeB-
werte ergeben. Auch in Abb. 5 wiirde diese Korrek-
tur die 'Ubereinstimmung zwischen dem Verlauf der
MeBpunkte und der (schwach ausgezogenen) Reak-
tionskurve mit dem Maximum R, ;<=1 verbessern;
dagegen ist diese Korrektur bei dem (schwach aus-
gezogenen) Reaktionsverlauf, der sein Vorzeichen
wechselt, praktisch ohne Bedeutung. Die Diskrepanz
zwischen dem berechneten Verlauf und den Mef-
punkten, die besonders im Maximum auftritt, bleibt
bestehen. Wir sind daher der Auffassung, daf} das
DFH-Modell eine bessere Ubereinstimmung zwischen
Experiment und Theorie liefert.

Herrn Dr. J. Tnorson danken wir fiir zahlreiche an-
regende Diskussioen. Dr. J. Tmorson und Frau Dr. M.
Tuonson-Breperman  schrieben die Fortran-Pro-
gramme fiir die numerischen Berechnungen, wofiir auch
an dieser Stelle besonders gedankt sei.
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