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Einleitung
oder die Wiiste lebt — in der Nacht

Der Sandskorpion Paruroctonus mesaensis ist ein Bewohner der Mojave-
Wiiste in Kalifornien, einer der trockensten und heiflesten Landschaften Nord-
amerikas, die nahezu ausschlielich von weiteren Arthropoden (Gliederfiifiern)
bevolkert wird, welche an die extremen klimatischen Verhéltnisse optimal an-
gepasst sind.

Infolge der hohen Temperaturen am Tag von bis zu 70°C auf der Sand-
oberfliche verbringt der Skorpion diesen, wie fast alle Lebewesen, eingegra-
ben im Sand, wo bereits in 10cm Tiefe fiir diese Tiere ertriigliche 40°C
herrschen und die Luftfeuchtigkeit etwa 90% betragt (Brownell 1984). Im
Ruhezustand ist sein Stoffwechsel auf das Notwendigste beschrankt und er-
reicht den niedrigsten Wert aller Arthropoden vergleichbarer Grofle.

Erst wenn nach Sonnenuntergang mit etwa 6-stiindiger Verzogerung die
Temperatur in seiner Hohle ihren Hohepunkt erreicht und damit die inzwi-
schen gefallene Auflentemperatur tibertrifft, wird Paruroctonus aktiv und
begibt sich auf seine néchtliche ,,Jagd“ (Brownell 1998). Hierbei wartet er
oft stundenlang bewegungslos in der Nidhe seiner Behausung auf geeignete
Beute.

Aufgrund seiner Grofe von bis zu 8 cm inklusive Schwanz, die er im Laufe
seiner Lebenszeit von etwa 5 — 6 Jahren erreicht, befindet er sich am Ende der
Nahrungskette in der Mojave-Wiiste und frisst nahezu alles, was er mit sei-
nen Greifarmen, den Pedipalpen, festhalten und mit seinem Stachel betduben
kann — auch kleinere Artgenossen. Fiir Menschen ist der Stich von Paru-
roctonus mesaensis ungefahrlich und weniger schmerzhaft als ein Bienenstich
(Brownell, private Mitteilung).

Sein geringer Energieumsatz ermoglicht es ihm, mehrere Wochen und
Monate ohne Nahrung zu iiberleben. Sobald sich jedoch ein fremdes Tier
nédhert, dndert sich sein triges Verhalten radikal: Die Pedipalpen werden
geoffnet und der Korper angehoben, so dafl er den Sand nicht mehr beriihrt
(Abbildung 1). Jede weitere Regung der Beute ruft seitens des Skorpions eine
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8 EINLEITUNG

Abbildung 1: Sobald sich eine geeignete Beute im Abstand von wenigen Dezi-
metern befindet, hebt Paruroctonus seinen Korper an, so dafl nur noch die ,, Fiifle*
den Sand beriihren (aus Brownell 1984).

schnelle Drehung und anschliefende Bewegung von mehreren Zentimetern in
die entsprechende Richtung hervor. Ist es dabei nicht gelungen das Tier zu
ergreifen, wartet er bewegungslos auf eine erneute Aktivitit der Beute.

Eine weitere Besonderheit ist seine Fahigkeit, Schaben der Art Arenivaga
investigata, welche sich von Wurzeln ernédhren und sich direkt unterhalb der
Sandoberfliche bewegen, zu orten und, nachdem er sich unmittelbar dariiber
in Position gebracht hat, mit den Pedipalpen auszugraben.



Kapitel 1

Grundlagen

Infolge des eigenartigen Jagdverhaltens stellt sich die Frage, mit welchen
Sinnesorganen Paruroctonus seine Beute wahrnimmt. Optische Reize konnen
nach obiger Beschreibung hochstens von untergeordneter Bedeutung sein, zu-
mal der Beutefang in der Nacht stattfindet. Auch zeigen Skorpione, denen
mittels schwarzer Farbe die Augen iibermalt worden sind, keine Verénderung
beim Jagdverhalten und -erfolg (Brownell 1984). Da Paruroctonus auf flie-
gende Insekten in unmittelbarer Néhe erst reagiert, wenn diese sich auf dem
Sand niederlassen, spielen Schallwellen in Luft offenbar keine Rolle. Ebenso
scheiden Geriiche infolge zu geringer Reichweite und Ausbreitungsgeschwin-
digkeit als zuverlissige Informationsquelle fiir die Beuteortung aus.

Als letzte und plausibelste Moglichkeit bieten sich Wellen an, die sich
im Sand mit méafliger Geschwindigkeit ausbreiten, und vom Skorpion mittels
hoch sensitiver Sinnesorgane an den Tarsen (den , Fiilen“) detektiert werden
konnen.

1.1 Ausbreitung von Wellen im Sand

Aufgrund von Reibungsverlusten fiir tiefe Frequenzen (= 100 Hz) und Streu-
ung von Frequenzen oberhalb von etwa 1000 Hz durch die im Mittel 150 pm
grofien Korner des Wiistensandes, bleibt nur ein relativ schmaler Frequenzbe-
reich, in welchem sich Wellen mehrere Dezimeter ausbreiten konnen. Genaue
Messungen von Aicher und Tautz (1990) ergaben fiir (Meeres-)Sand eine Be-
reich von etwa 100-800 Hz mit einem ausgeprégten Intensitdtsmaximum in

der Néhe von 350 Hz (Abbildung 1.1).
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Abbildung 1.1: Frequenzspektrum von Rayleighwellen im trockenen Sand:

Die Wellen wurden durch 6.3 g schwere, aus 15 cm Hohe in den Sand fallende Me-
tallkugeln erzeugt und in den Absténden von 21.5cm (oben) und 81.5 cm (unten)
mit einem Beschleunigungsmesser aufgenommen (Skalenstrich 1 m/s?). In den Fou-
rierspektren ist ein deutlicher Peak bei ca. 350 Hz erkennbar. Man beachte dabei
die logarithmische Skalierung in dB auf der Ordinate (aus Aicher und Tautz 1990).

Prinzipiell gibt es an der Grenzfliche Sand/Luft 4 verschiedene Wellentypen
(siche Abbildung 1.2):

1. longitudinale Volumen- bzw. Kompressions-(P-)Wellen
2. transversale Volumen- bzw. Scher-(S-)Wellen

3. Rayleigh-(R-)Oberflichenwellen, bei denen die Teilchenbewegung eine
Ellipse mit Hauptachsen senkrecht zur Grenzflache und Ausbreitungs-
richtung beschreibt, was zu einer transversalen Auslenkung der Ober-
flache fiihrt.

4. Love-(L-)Oberflichenwellen; hierbei bewegen sich die Teilchen in der
Grenzflache senkrecht zur Ausbreitungsrichtung.

Im Gegensatz zu Festkérpern mit hohen Wellengeschwindigkeiten von meh-
reren 1000m/s liegen diese im Sand bei wesentlich niedrigeren Werten von
etwa 100-200m/s fiir P-Volumenwellen und ungfihr 40-70m/s fiir Ober-
flachenwellen. Wichtige Parameter sind dabei Feuchtigkeit, Teilchengrofie
und Packungsdichte.
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Abbildung 1.2:
Wellentypen an der Grenzfla-
che eines 3-dimensionalen elas-
tischen Mediums:
(1) Kompressionswelle, -

(2) Scherwelle, 3 = = =
(3) Rayleighwelle und I
(4) Lovewelle. —

Pfeile zeigen die Ausbreitungs-
richtung (aus Aicher und Tautz
1990).

Pyt
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Da sich Volumenwellen sphérisch ausbreiten und L- bzw. R-Wellen nur
entlang der 2-dimensionalen Grenzflache propagieren, folgt hieraus ein we-
sentlich stérkerer Intensitiatsverlust fiir P- und S-Wellen mit zunehmendem
Abstand r von der Quelle — zusétzlich zu Absorption und Streuung. Mes-
sungen haben ergeben, dass Rayleigh-Wellen etwa 70% der Wellenenergie
transportieren und die weitaus grofiten Auslenkungen aufweisen, so dass —
vor allem mit zunehmender Distanz — dieser Wellentyp die hochste Auf-
merksamkeit des Skorpions genieflen diirfte.

1.2 Sinnesorgane fiir Sandwellen

Wie Abbildung 1.3 zeigt, befindet sich in unmittelbarer Umgebung des Uber-
gangs vom Tarsus zum Basitarsus das basitarsale Spaltsinnesorgan (BCSS:
Basitarsal Compound Slit Sensillum). Dieses ist auch bei vielen anderen Ar-
thropoden, z.B. der sehr gut untersuchten amerikanischen Laufspinne Cu-
piennius salei, anzuftreffen. Es besteht bei Paruroctonus mesaensis aus 6-8
Spalten, die nebeneinander auf einer Fldche von ungefahr 300 pm x 200 pm
facherartig so angeordnet sind, dass die beiden ldngsten senkrecht zur Bein-
achse zu liegen kommen (Brownell und Farley 1979 a). Die einzelnen Spalte
haben eine Lénge von etwa 50-250 ym und eine Breite von wenigen pm.

Die Auslenkung des Tarsus durch eine ankommende Rayleighwelle be-
wirkt eine Kompression der Spalte senkrecht zur Léngsachse, die durch einen



12 KAPITEL 1. GRUNDLAGEN

Abbildung 1.3: Vergroferung des rechteckigen Ausschnitts aus Bild :

Am unteren Ende des Basitarsus (BT) befindet sich das Spaltsinnesorgan (BCSS);
T: Tarsus, H: Tarsushaare, LC und MC: seitliche und mittlere Klaue, PS: Fuf}-
sporen, B kleine und grofie Borstenhaare (aus Brownell und Farley 1979 a).

mechano-elektrischen Wandler in Spikes umgesetzt wird (siche Abbildung
1.4b). Uber den sogenannten Kopplungszylinder wird dabei die Deformati-
on auf einen in diesem befindlichen Dendriten iibertragen (Abbildung 1.5a
und 1.7b), was eine Offnung von Ionenkanilen bewirkt. Die genauen phy-
siologischen Vorgange sind Gegenstand aktueller Forschung (z.B. Seyfarth
und French 1994, Hoger et al. 1997) und sollen hier nicht weiter beschrieben
werden.

Beachtung verdient jedoch die Tatsache, dass nur eine Kompression der
Spalte zu Aktionspotentialen fiithrt und somit bei Sinus-féormiger Stimulation
nur die positive Halbwelle erfasst wird (sieche Abbildung 1.5b). Messungen
(Bild 1.6a) ergeben eine Schwellenempfindlichkeit von ca. 1 A!

Auch sei erwdhnt, dass zahlreiche Spaltsinnesorgane iiber alle Extre-
mitiaten verteilt als sogenannte Propriorezeptoren verwendet werden, d.h.
Information iiber Bewegung und Stellung der einzelnen Korperteile bereit-
stellen und somit nicht nur der Wahrnehmung duflerer Reize dienen.

Longitudinale P-Wellen konnen vom Skorpion ebenfalls wahrgenommen
werden und zwar mittels der Tarsushaare (Bild 1.4). Die durch die Kom-
pressionswelle verursachte Auslenkung wird gleichfalls in Aktionspotentiale
gewandelt, welche allerdings erst bei Amplituden von etwa 10 A auftreten. In
extrazelluldren Ableitungen an sensorischen Nervenfasern des Skorpionbei-
nes konnen die Signale der beiden Rezeptoren gut unterschieden werden, da
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Abbildung 1.4: Infolge ihrer hoheren Geschwindigkeiten treffen Kompressions-
wellen, durch welche die Tarsushaare eine Auslenkung in Ausbreitungsrichtung
erfahren, vor den Rayleighwellen ein, die von Paruroctonus mit Hilfe der BCSS
wahrgenommen werden (aus Brownell 1984).
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Abbildung 1.5: a Eine Kompression des Spalts (Pfeile) senkrecht zur Lingsach-
se bewirkt eine Deformation der Dendritenspitze (DE), welche iiber den Kopp-
lungszylinder (KZ) mit der Aulenmembran (MA) in Kontakt steht (aus Barth
1985b). b Nur die positive Halbwelle des monofrequenten Stimulus (f = 0.38 Hz)
verursacht eine Kompression der Spalte und 16st Aktionspotentiale aus (aus Boh-
nenberger 1981).

P-Wellen infolge ihrer hoheren Ausbreitungsgeschwindigkeit deutlich frither
eintreffen und eine iiberschwellige Auslenkung der Tarsushaare erkennbar
grofere Aktionspotentiale hervorruft (Abbildung 1.6b). Bei geringer Ampli-
tude, z.B. verursacht durch die Bewegung einer Grille in 20 cm Entfernung
oder durch den ,,Aufprall“ eines einzelnen Sandkorns, sind nur die , kleinen*
Spikes der BCSS zu beobachten.
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Abbildung 1.6: Empfindlichkeit der mechano-elektrischen Wandlung im BCSS
und an den Tarsushaaren: a Stimulierung durch Pulse von 0.1 ms Dauer mit Hilfe
eines Piezowandlers. Aufgetragen ist der Prozentsatz von Versuchen, die innerhalb
von 20 ms ein Aktionspotential bewirkt haben. Die Spaltsinnesorgane (e) reagieren
schon auf eine Stimulusamplitude von ca. 1 A, die Tarsushaare (o) hingegen erst
ab etwa 10 A. b Extrazelluléire Ableitungen an den Postionen 1-4 des Tarsus (T)
bzw. Basitarsus (BT) (links). Die entsprechenden Spannungsverldufe zeigen R1-
R4. Die Aktionspotentiale der BCSS (makiert durch e) unterscheiden sich deutlich
von den groBeren der Sinneszellen an den Tarsushaaren (V) (aus Brownell und
Farley 1979 a).

Jeder Spalt des BCSS wird, wie bei den Spaltsinnesorganen der Lauf-
spinne Cupiennius salei, von einem Paar spindelformiger, bipolarer Zellen
innerviert, deren Soma eine Durchmesser von 20-30 um und eine Lange von
40-50 pm aufweisen (Brownell 1979 a, vgl. Abbildung 1.7). In physiologischen
Studien am lyraférmigen Spaltsinnesorgan VS3 (Bezeichnung nach Barth
und Libera 1970) von Cupiennius, das sich in einer Vertiefung des mittleren
(Patella-) Beinsegments befindet, konnten Seyfarth und French (1994) zeigen,
dass die beiden Neuronen unterschiedliche Eigenschaften aufweisen. Wie in
Abbildung 1.8 dargestellt, antwortet Zelltyp a auf Injektion eines Stromes
mit stufenformigen Verlauf mit einem einzelnen Aktionspotential, wohinge-
gen Typ b (Bezeichnung gemif Seyfarth und French 1994) einen langsam
adaptierenden Spike-Burst zeigt. Phasenkopplung zu einem sinusférmigen
Strom konnte fiir beide nachgewiesen werden.

Die elektrischen Signale des BCSS gelangen iiber die Beinnerven in das
zentrale Nervensystem des Skorpions, wo eine Auswertung der codierten In-
formation stattfindet.
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Abbildung 1.7: a Schematische Zeichnung des Spaltsinnesorgans VS3 von Cu-
piennius; jeder einzelne der 8 Spalte (Pfeil) wird von 2 spindelférmigen Zellen
innerviert (aus Seyfarth und French 1994, Skalierungsbalken 20 pm), von denen
allerdings nur eine in direktem dendritischen Kontakt mit dem Kopplungszylinder
(Kz) steht (b). Dies ist typisch fiir Spaltsinnesorgane von Spinnen und Skorpionen.
De Dendrit, DeA mitochondrienreiche Anschwellung des Dendriten, Ex Exocu-
ticula, Sp Spalt, V vertieftes Areal der Deckmembran (nach Barth 1972)

100 mV -100

50 ms

.2
-2
. 1 ) 1 I 1 J
0 Time (ms) 100

Abbildung 1.8: Unterschiedliches Verhalten der beiden, zu jedem Spalt gehéren-
den, spindelférmigen Zellen: Links: Auf einen intrazellulér injizierten Strompuls
mit einer Amplitude von 5nA reagiert Typ a mit einem einzelnen Aktionspotenti-
al, wihrend Typ b eine Serie adaptierender Spikes erzeugt. Bei einem periodischen
Stromverlauf von f = 100Hz zeigen allerdings beide Typen phasengekoppelte
Aktivitdt. Rechts ist dies fiir ein Neuron vom Typ a dargestellt (oben: Membran-
spanung in mV, unten: injizierter Strom in nA; aus Seyfarth und French 1994).
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1.3 Neuroanatomie der Arachniden

Einen Uberblick iiber die Nervensysteme der Skorpione und Spinnen, die bei-
de zur Gruppe der Arachniden (Spinnentiere) gehoren, geben Abbildungen
1.9a und b. Trotz der engen Verwandtschaft erinnert nur noch das des Skor-
pions deutlich an das sogenannte Strickleiter-Nervensystem, wie man es z.B.
bei Wiirmern vorfindet. Im vordersten Segment des Skorpions, dem Prosoma,

b 0.5cm

Abbildung 1.9: Nervensystem der
Arachniden: a Skorpion (Heterometrus):
An das Oberschlundganglion (Gehirn
BR) und das darunter gelegene, wesent-
lich gréBere Unterschlundganglion (SOG)
schlieit eine Kette aus 7 Ganglienpaaren
an. Weiterhin sind Féchertracheen BL,
7. abdominales Ganglion ABDG 7, Sta-
chel ST und die ventrale Nervenkette VIN
im Bild bezeichnet. b Spinne (Poecilothe-
ria): Alle Ganglienpaare sind hier zu einer
zentralen Nervenmasse verschmolzen (aus

Babu 1985).
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Abbildung 1.10: Sensorische Nervenfasern aus dem Metatarsalen Spaltsinnes-
organ der Laufspinne Cupiennius: a (oben ist das 1. Segment aus dem unter-
nen Teilbilds vergrofiert dargstellt) Die Axone weisen Verzweigungen im jeweiligen
Beinganglion auf (Pfeilspitzen) und enden im SLT (aus Gronenberg 1989). b Die
U-férmige Struktur des SLT 3 (punktiert) erhilt neuronalen Input aus den Spalt-
sinnesorganen aller 8 Beine (im Bild sind allerdings nur Fasern aus 5 Spaltsinnesor-
ganen eingefirbt, aus Anton und Barth 1993). A1-A4 Ort des Beinganglions 1-4,
FVG Ort des verschmolzenen Ventralganglions, P Ort des Pedipalpenganglions,
SCT sensorisches Nervenfaserbiindel, SLT sensorischer Longitudinaltrakt.

befindet sich im ventralen Bereich das Unterschlundganglion (SOG SubOeso-
phageal Ganglion), das durch Nervenstriange, welche den Schlund umgeben,

mit dem sogenannten Gehirn bzw. Oberschlundganglion verbunden ist (Babu
1985).

Da kaum etwas iiber die Informationsverarbeitung der Signale aus den
BCSS im SOG von Paruroctonus bzw. der Skorpione allgemein bekannt
ist, beziehen sich die folgenden Daten auf die weit besser untersuchte, etwa
Handteller-grofle Laufspinne Cupiennius salei. Diese hat dhnliche Lokalisie-
rungsaufgaben zu bewéltigen. So spinnt Cupiennius kein Netz, sondern fangt
ihre Beute durch einen gezielten Drehsprung hauptséchlich nachts.

Die von dem metatarsalen lyraférmigen Spaltsinnesorgan (vergleichbar
dem BCSS des Skorpions) ausgehenden Nervenimpulse gelangen iiber den
Beinnerv in das Unterschlundganglion, das von ca. 49000 Neuronen gebildet
wird (Babu und Barth 1984). Die sensorischen Fasern weisen kurze Verzwei-
gungen im jeweiligen Beinganglion auf und enden im sensorischen longitu-
dinalen Trakt 3 (SLT 3, Bezeichnung nach Babu und Barth 1984), der eine
ringférmige Struktur bildet (Abbildung 1.10). Somit konvergieren bereits im
SLT 3 die Informationen aus den metatarsalen Spaltsinnesorganen aller 8
Beine.
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Genaue neurophysiologische Kenntnisse iiber die weitere Signalverarbei-
tung liegen jedoch auch fiir Cupiennius nicht vor. Allerdings konnten im SOG
mehrere Interneuronen identifiziert werden, die auf Stimulation der Spaltsin-
nesorgane einzelner oder mehrerer Beine reagieren (Gronenberg 1989, Friedel
und Barth 1995).

Desweiteren ist die Tatsache erwidhnenswert, dass in den SLTs auch Ner-
venbiindel von anderen Sinnesorganen enden. Hierbei ist vor allem die so-
matotopische Anordnung bemerkenswert. Die sensorischen Fasern von Sin-
nesorganen, die sich an den analogen Stellen auf allen 8 Beinen befinden,
konvergiern im selben Trakt (Anton und Barth 1993). Auch verlaufen in un-
mittelbarer Nachbarschaft der SLTs eine grofie Zahl von Motorfaserbiindeln,
was bei geeigneten synaptischen Kontakten eine schnelle motorische Antwort
ermoglicht.

1.4 Verhaltensexperimente im Labor

Da Paruroctonus mesaensis nur bei Dunkelheit aktiv wird, ist es ein gliickli-
cher Umstand, dass seine Oberhaut bei Bestrahlung mit UV-Licht deutlich
griin (A &~ 500nm, Absorptionsmaximum bei A ~ 400nm) fluoresziert, oh-
ne das Verhalten entscheidend zu beeintrachtigen (Brownell 1984, Brownell
1998). (Die Frage, ob und welche biologische Funktion die UV-Floureszenz
hat, ist noch unbeantwortet).

Obwohl Skorpione im Terrarium kein natiirliches Beutefang-Vehalten (wie
oben beschrieben) zeigen, ist es dennoch moglich, ihre Fahigkeit zu unter-
suchen, einen Stimulus zu orten. Denn bei ausreichend starkem Reiz nimmt
Paruroctonus eine Verteidigungsstellung ein, wobei er sich mit einer schnellen
Drehung in Richtung des ,,Feindes* orientiert (siche Abbildung 1.11).
Brownell (1979, 1984) verwendete hierzu haufig einen etwa 1 mm dicken Holz-
stab, der in einer ca. 0.5s dauernden Bewegung 1cm in den Boden gesteckt
wurde. In mehreren Experimenten konnte er zeigen, dass die untersuchten
Tiere fahig waren, den Winkel des Stimulus unterhalb einer Entfernung von
ca. 50 cm und seinen Abstand unterhalb von ca. 15 cm zu bestimmen (Abbil-
dung 1.12). Da diese Ergebnisse nur auf Beobachtungen des Verhaltens beru-
hen, ist nicht auszuschliessen, dass Paruroctonus auch gréssere Abstéande rich-
tig abschétzt, er aber die volle Distanz nicht auf einmal zuriicklegen méchte.
Ein moglicher Grund hierfiir konnte sein, dass der Skorpion wéhrend seiner
Bewegungen, welche eine relativ starke Stimulation der Sinnesorgane bewir-
ken diirften, die Beute bzw. den Angreifer nicht mehr , hort«.
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Abbildung 1.11: Abfolge von Bewegungen bei einer Drehung von Paruroctonus.
Angegeben ist die Zeit in ms seit Beginn der Rotation; der Punkt symbolisiert den
Ort des Stimulus; die Pfeile zeigen auf die Beine, deren Position sich &ndert (aus
Brownell und Farley 1979 c).
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Abbildung 1.12: Stimuluslokalisation: Links: Der Drehwinkel des Skorpions
entspricht ziemlich genau dem Winkel des Stimulus — ein in 8 — 10 cm Entfernung
in den Boden gesteckter Stab. Rechts: Fiir Abstdnde unter 15cm bewegt sich
Paruroctonus bis zum Ort des Stimulus (aus Brownell 1984).
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Abbildung 1.13: Links: Durch 2 Piezowandler, mit deren Hilfe Schwingungen
auf die beiden akustisch entkoppelten Bodenplatten iibertragen werden, kénnen
die BCSS an den linken und rechten Beinen unabhéngig voneinander stimuliert
werden (aus Brownell 1984). Rechts: Paruroctonus kann Zeitdifferenzen ab etwa
0.2 ms wahrnehmen und dreht sich in Richtung der zuerst stimulierten Seite. Im
Experiment wurde eine Serie von Rechteckimpulsen von 0.5 ms Breite und 8 ms
Abstand zeitversetzt um At auf die Wandler gegeben (aus Brownell und Farley
1979D).

Von besonderer Wichtigkeit ist schliefilich die Tatsache, dass zur Win-
kelbestimmung Laufzeitdifferenzen der Sandwellen zwischen den Beinen des
Skorpions entscheidender sind als Intensitétsdifferenzen. Dies wurde durch
Experimente belegt, in welchen die 4 Beine der linken und rechten Kérperhélf-
te auf 2 verschiedenen, durch einen Luftspalt akustisch voneinander isolierten
Bodenplatten standen, die somit einzeln zu Schwingungen angeregt werden
konnten (Abbildung 1.13).

Paruroctonus orientiert sich ndmlich immer in Richtung der zuerst sti-
mulierten Platte — selbst bei geringerer Amplitude als auf der gegeniiber-
liegenden Seite. Der von Paruroctonus sehr gut zu bestimmende Unterschied
von At = 1ms entspricht ziemlich genau der Zeit, die eine Rayleighwelle
von 50m/s bendtigt, um von einem Bein zu dem etwa 5cm entfernten, ge-
geniiberliegenden zu gelangen.

Vor dem Hintergrund dieser Kenntnisse wird im néchsten Kapitel ein
neuronales Modell entwickelt, das zur Klarung der Verhaltensleistungen von
Paruroctonus beitragen soll.



Kapitel 2

Modell zur Beuteortung

In diesem Kapitel werden wir zeigen, wie es Paruroctonus gelingen kann, aus
Laufzeitdifferenzen der Rayleighwellen zwischen seinen 8 Beinen den Winkel
der Beute zu bestimmen. Hierfiir wird ein neuronales Modell vorgeschlagen,
das durch Zusammenwirken von Inhibition und Exzitation die Zeitcodierung
des Stimuluswinkels in einen robusten Ratencode iibertrégt.

2.1 Vereinfachungen und Niherungen

Um die wesentlichen Aspekte der Modellbildung klarer darstellen zu kénnen,
werden im Folgenden verschiedene Vereinfachungen vorgenommen.

Anordnung der Beine

In der typischen ,Lauerstellung” bilden die Tarsen einen Kreis mit Durch-
messer von ca. 5 cm, wobei sie den Boden bei den Winkeln +18°, +54°, +£90°
und +140° (relativ zu Korperachse und -zentrum) beriihren (siche Abbildung
2.1 und Fotografie auf Seite 3). Diese Anordnung der Beine approximieren
wir fiir unser Modell durch eine Gleichverteilung, d.h. die 8 Tarsen kommen
an den Winkeln

e =22.5°+k45°,  k=0,1,...,7 (2.1)

zu liegen. In Abschnitt 3 werden wir diese Ndherung aufgeben.

Die geringe Variation der Beinposition von etwa 5 mm selbst zwischen un-
terschiedlichen Individuen lédsst vermuten, dafl diese fiir eine genaue Stimu-
luslokalisation von Bedeutung ist. Fiir die Modellbildung gehen wir deshalb
davon aus, dass die Beine sich immer in der beschriebenen (idealisierten)
Standardposition befinden. Riickmeldungen iiber eine eventuell abweichende
Stellung und damit verbundene Korrekturen finden keine Beriicksichtigung.

21
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Abbildung 2.1: Die mittleren Positionen (e) der 8 Tarsen L1-L4 und R1-R4
liegen in etwa auf einem Kreis von ca. 5 cm Durchmesser mit Zentrum (o) auf der
Korperachse (vertikale gestrichelte Linie). Horizontale und vertikale Balken kenn-
zeichnen die Standardabweichung in den entsprechenden Richtungen. Die Werte
wurden aus Photographien von 15 erwachsenen Tieren ermittelt. Der Ort der Beute

bzw. des Stimulus wird durch Abstand r und Winkel ¢ g beschrieben (aus Brownell
und Farley 1979 b, modifiziert).

eabdomen

Laufzeitdifferenzen zwischen den Tarsen

Wir betrachten das Beutetier als punktférmige Quelle einer Rayleighwelle
mit Abstand r vom Korperzentrum und Winkel ¢g bzgl. der Kérperachse
des Skorpions (Abbildung 2.1). Mit Hilfe des Cosinussatzes ergibt sich fiir die
Differenz der Zeiten, an denen eine Wellenfront die Beine mit den Winkeln
Y bzw. 7, erreicht,

r R R\
At(ﬁ ©s, Vi, 71) = — [\/1 - 2? COS(SOS - %) + (7)

UR

—\/1 - 2? cos(ps — ) + (?)2} ; (2.2)

R ~ 2.5cm sei der Radius des von den Beinen gebildeten Kreises und vg
die Ausbreitungsgeschwindigkeit der Rayleighwelle. Falls % < 1 kann (2.2)
gendhert werden als

R

At(ps, Y, M) ~ o [COS(@S — ) — cos(ps — %)} (2.3)

= —Atp sin(% —g R gpg) sin(%) , (2.4)
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wobei wir Aty = 3—1; gesetzt haben. Dies entspricht einer Approximation
der vom Ort (r, ¢g) ausgehenden Kugelwelle durch eine ebene Welle mit
Einfallswinkel ¢g.

Bei einer Geschwindigkeit von vg ~ 50m/s = 5cm/ms trifft eine Wel-
lenfront maximal Atg &~ 1ms frither oder spéiter an einem Bein relativ zum
etwa 5 cm entfernten, gegeniiberliegenden ein, d.h.

At € [—Aty, Atg] = [-1ms, 1ms| . (2.5)

Spaltsinnesorgane

In diesem einfachen Modell lassen wir die Komplexitidt des BCSS, das aus
mehreren Spalten unterschiedlicher Orientierung, Lange und Empfindlichkeit
besteht, unberiicksichtigt. Wir betrachten es lediglich als einen mechano-
elektrischen Wandler, der transversale Auslenkungen des Tarsus in Aktions-
potentiale umsetzt.

2.2 Auswertung von Laufzeitdifferenzen

Wie anhand von Gleichung (2.4) deutlich wird, ermdéglicht eine Bestimmung
der Laufzeitdifferenzen die Ermittlung des Stimuluswinkels ¢g.

Fiir eine neuronale Realisierung schlagen wir in Anlehnung an Brownell
und Farley (1979b) eine einfache Verschaltung im SOG des Skorpions vor,
wie sie in Abbildung 2.2 dargestellt ist: Jedem Bein wird eine Nervenzel-
le zugeordnet, welche von dessen BCSS mit exzitatorischem Input versorgt
wird, wahrend sie durch die Aktivitédt der sensorischen Neuronen im Spaltsin-
nesorgan des gegeniiberliegenden Beines inhibiert wird. Durch die gewé&hlte
Anordnung wird der grotmégliche Bereich fiir Laufzeitdifferenzen (2.5) einer
neuronalen Auswertung zugénglich.

Um zu verstehen, wie die beschriebene ,, Verdrahtung® zu einer stimulus-
abhéngigen neuronalen Aktivitdt fithren kann, betrachten wir exemplarisch
die Nervenzelle, die vom BCSS des 2. linken Beines erregt werden kann. At ist
dann die Zeit, welche ein einzelnes Amplitudenmaximum der Rayleighwelle
benotigt, um vom gegeniiberliegenden Bein R3 mit Winkel v, = 112.5° zur
Position L2 (v = —67.5°) zu gelangen. Fiir den Extremfall At = —At,
d.h. Stimuluswinkel g = 75, nehmen wir an, dass die friihzeitige Inhibition
die Wahrscheinlichkeit eines Aktionspotentials auf ein Minimum reduziert.
Im Gegensatz dazu soll fiir At = Aty (ps = 76) das Neuron aufgrund der
zuerst erfolgenden Exzitation mit maximaler Wahrscheinlichkeit feuern. Fiir
die ,,Feuerwahrscheinlichkeit je Amplitudenmaximum® Pp setzen wir — auch
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r = —22.5°

vomBCSS

Abbildung 2.2: Schematisches Schaltbild zur Auswertung von Laufzeitdiffe-
renzen im SOG von Paruroctonus: Jedes der winkelcodierenden Neuronen (grofle
schwarze Kreisflachen) erhilt exzitatorischen Input aus dem zugeordneten BCSS
und wird durch Signale vom gegeniiberliegenden BCSS inhibiert (der Ubersicht
wegen ist dies nur fiir die beiden dem 2. linken bzw. 3. rechten Bein zugeord-
neten Nervenzellen eingezeichnet; graue Kreisflichen symbolisieren inhibitorische
Interneuronen, e kennzeichnet eine exzitatorische Synapse, o eine inhibitorische
Synapse).

um eine einfache analytische Beschreibung zu erméglichen — eine lineare
Abhéngigkeit von At zwischen den beschriebenen Grenzfillen an (siehe Ab-
bildung 2.3):

Pmax - Pmin
Pr(Af) = Po = =250 (At 4 Aty) (2.6)
Pmax"'Pmin PmaX_Pmin
= — At 2.7
2 2At, (27)

Weitergehende Uberlegungen zu einem realistischen Verlauf von der Feuer-
wahrscheinlichkeit — unter Beriicksichtigung der Einfliilsse von Stimulusei-
genschaften und verschiedenen neuronalen Parametern — werden in Kapitel
5 angestellt. Die wesentlichen Resultate sind jedoch davon unabhéngig.
Entscheidend fiir die neuronale Codierung der Laufzeitdifferenz und da-
mit des Stimuluswinkels ist die Zahl der Spikes einer Nervenzelle in einem
Zeitintervall . Dieses steht stellvertretend fiir die Stimulusdauer bzw. das
Zeitintervall, das Paruroctonus benétigt, um den Ort der Beute zu bestim-
men, und sollte daher in einem biologisch sinnvollen Bereich von etwa 50 —
500 ms liegen. Fiir die erwartete Zahl der Aktionspotentiale in x schreiben
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Pr(At) | (n)(At)

Pmax i <n>max

Pmin i

—Aty Aty At

Abbildung 2.3: Feuerwahrscheinlichkeit Pp(At) bzw. erwartete Zahl der Spikes
(n)(At) des Modells: Wir postulieren eine lineare Abhingigkeit von der Laufzeit-

differenz At € [—Atg, Atg] der Rayleighwelle zwischen gegeniiberliegenden Beinen

(At := i—f ~ 1ms).

wir analog zu Gleichung (2.7),

2 2At,

(NYmax = (n)(—=Atg) bzw. (n)min = (n)(Atg) ist dabei die maximale bzw.
minimale (mittlere) Spikezahl. Da die Feuerrate v durch (n) = x v unmit-
telbar mit der erwarteten Zahl der Spikes verkniipft ist, bezeichnen wir im
Folgenden auch den Verlauf von (n) in Abhéngigkeit von At bzw. g (siche
ndchster Abschnitt) als Tuningkurve. Diese gibt also die Aktivitdt der Neu-
ronen als Funktion von At bzw. ¢g an. Desweiteren fithren wir die relative
Grofle n ein,

(my(Ar) = e i e = oy g

n PF T+ Tmin 11— T)min
= - - - At min 1 ; 29
D e Pox 2 2ag, 2 € [, 1 (2.9)
wobel (M) P
min = T = 2.10
77 <n>max Pmax ( )

fiir das Verhaltnis von minimalem zu maximalem Wert der neuronalen Ak-
tivitdt und damit der Tuningkurve steht.

Bemerkungen

1. Damit die Zeitdifferenzen, mit denen Amplitudenmaxima der Ray-
leighwelle gegeniiberliegende Tarsen auslenken, geméafl dem beschriebe-
nen Modell ausgewertet werden kénnen, miissen die ,,neuronalen Lauf-
zeiten” entsprechend angepasst sein. Dies konnte z.B. durch eine ge-
eignete Variation der Myelinhiille, welche die Axone umgibt, erreicht
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werden, so dass ldngere Signalwege durch eine schnellere Leitungsge-
schwindigkeit kompensiert werden, und/oder durch eine entsprechen-
de Lernregel, die im Laufe der Entwicklung des Skorpions aus einer
Vielzahl von synaptischen Kontakten die passenden ausselektiert (siehe
Gerstner et al. 1996). Auch eine bereits genetisch festgelegte, optimale
,, Verdrahtung® ist nicht auszuschliefen. Auf diese Problematik soll hier
jedoch nicht weiter eingegangen werden, zumal keinerlei experimentelle
Daten vorliegen.

2. Die Tatsache, dass die Tarsen auf einem Kreis liegen, ist keine notwen-
dige Voraussetzung fiir die vorgeschlagene Auswertung von Laufzeitdif-
ferenzen, erleichtert jedoch die mathematische Beschreibung.

3. Die Zahl von 8 winkelcodierenden Neuronen stellt lediglich eine untere
Grenze dar. Es ist natiirlich gut moglich, dass jedes Spaltsinnesorgan
eine Vielzahl gleichartiger Nervenzellen mit Input versorgt. Z.B. wére
eine Verschaltung nach Abbildung 2.2 fiir jeden einzelnen Spalt der
BCSS denkbar.

2.3 Codierung des Stimuluswinkels

Setzen wir At aus (2.4) in (2.7) bzw. (2.8) ein, so erhalten wir die Aktivitét

des k-ten Neurons (k =0, 1, ..., 7) in Abhéngigkeit vom Stimuluswinkel,
(i) (ps) = <n>(At(¢s7 Vks Ve + 180°)) =a+beos(y —ws)  (211)
Melps) = i Dblps, v, e +180°)) = o+ feos( — ps)  (212)
L e Py (PR
1+ nmir? 1 - nmif
o = 5= — (2.14)

Hierbei haben wir gleichartige Nervenzellen vorausgesetzt, die folglich iden-
tische Tuningkurven (n)(At) besitzen. Abbildung 2.4 zeigt den Graph von
(n2)(ps).

Der Stimuluswinkel ist also nach Gleichung (2.11) in der neuronalen Ak-
tivitdat einer (kleinen) Population von 8 Nervenzellen codiert. Im Folgenden
bezeichnen wir diese deshalb als winkelcodierende Neuronen. Nervenzellen,
deren Aktivitét, wie durch Gleichung (2.11) bzw. (2.12) beschrieben, cosinus-
formig vom Stimuluswinkel abhéngt, sind z.B. bei der Grille (Miller et al.
1991) oder dem Blutegel (Lewis und Kristan 1998) gefunden worden.
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(n2)(#s)

(1) max

<72 >min

-180 -90 90 72 180 ¢s in Grad

Abbildung 2.4: Tuningkurve (n2)(ps) des zum 3. rechten Bein gehorigen Neu-
rons nach (2.11); die gestrichelte Kurve zeigt (n)(At(r =b5cm, pg, Y2, ’72+1800)>,
wobei fiir At die ,,Kugelwellen“-Gleichung (2.2) verwendet wurde. Wie man sieht,
ist die Ndherung durch eine ebene Welle unproblematisch (fiir 7 = 8 cm sind die
Graphen in der gegebenen Auflosung bereits nicht mehr zu unterscheiden). Die
mittlere Zahl der Spikes hat ihr Maximum fiir g = v = 112.5°.

2.4 Modellierung defekter BCSS

Durch geeignete Manipulation der BCSS, z.B. durch Setzen einer diinnen
Nadel, ist es moglich, einzelne Beine gezielt ,auszuschalten®, so dafl dem
ZNS des Skorpions keine Information iiber die entsprechenden Winkelbe-
reiche vorliegt. In diesem Fall zeigt Paruroctonus (mit der Zahl zerstorter
Spaltsinnesorgane zunehmende) Probleme bei der Stimulusortung,.

Die Auswirkungen eines defekten BCSS beriicksichtigen wir in unserem
Modellansatz folgendermaflen:

1. Falls ein BCSS defekt ist, erhélt die zugehorige winkelcodierende Ner-
venzelle keinen exzitatorischen Input und feuert somit mit minimaler
Rate (= spontane Aktivitdt). Um keine weitere Grofie einfiihren zu
miissen, setzen wir in diesem Fall fiir den Erwartungswert der Zahl der

Spikes (ng)(ps) = (N)min = a — b bzw. N;(Ys) = Nmin = @ — [ an.

2. Falls nur das einer Nervenzelle gegeniiberliegende Spaltsinnesorgan zer-
stort ist und deshalb inhibitorische postsynaptische Potentiale ausblei-
ben, feuert das Neuron bei jeder Auslenkung des Tarsus, unabhéngig
vom Stimuluswinkel. Dies beschreiben wir deshalb durch (n;)(ps) =
(NYmax = a + b bzw. ni(ps) =a+ = 1.
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2.5 Populationsvektormethode

Um Aussagen des Modells mit dem Verhalten von Paruroctonus vergleichen
zu konnen, ist es notig, die in der Neuronenpopulation enthaltenen Informa-
tion zu extrahieren.

Ein bewihrtes und biologisch plausibles Verfahren ist hierbei die Berech-
nung codierter Groflen mit Hilfe des Populationsvektors (z.B. Georgopoulos
et al. 1986, Salinas und Abbot 1994). Im Anhang A werden wir alternativ die
Maximum-Likelihood-Methode untersuchen, deren Anwendung jedoch einige
Schwierigkeiten mit sich bringt.

2.5.1 Decodierung des Stimuluswinkels

Beim Populationsvektor-Verfahren nimmt man an, dass jedes der beteiligten
Neuronen mit seiner Spikezahl ny, fiir seinen Vorzugsstimulus ,,stimmt* (z.B.
eine bestimmte Entfernung, Bewegungsrichtung, Orientierung etc.).

Im Falle der Winkelbestimmung beim Sandskorpion soll nun jede der N =
8 postulierten Nervenzellen fiir den Winkel ¢ = 7k, genauer, die Richtung
votieren, die durch die Position des Beines bestimmt wird, von dessen BCSS
sie exzitatorischen Input erhilt. Der in der Population codierte Winkel ¢
ergibt sich durch Summation iiber alle Neuronen:

N-1 N-1
nev = Z ni e bzw. @ =arg (Z Nk e“"’“) . (2.15)
k=0

k=0

Die komplexe Grofie n e wird dabei als Populationsvektor bezeichnet. Ab-
bildung 2.5 veranschaulicht die Bestimmung von ¢ in der komplexen Ebene.

2.5.2 Erwartungswert des Winkels

Als zu erwartenden decodierten Winkel (@) bei gegebenen Stimuluswinkel
¢ definieren wir (siehe auch B.2)

(p)(ps) = arg(imw(@s)ew’“) : (2.16)

k=0

wobei (ny) der Mittelwert der Zahl der Spikes gemidfl Gleichung (2.11) ist.
Aus (2.16) folgt, dass der Wert von (¢) nur von der relativen GroBe n = 2

<77»> max
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Abbildung 2.5: In der
komplexen Ebene werden die
Vorzugswinkel ¢ bzw. die
durch ¢y gegebenen Vorzugs-
richtungen der Neuronen mit
der Spikezahl nj gewichtet
und vektoriell aufaddiert; ¢
ist dann der Winkel des Sum-
men (= Populations)-vektors.

abhéngt, die in (2.9) definiert worden ist, und wir somit

(p) = arg<<n>maxz_77k(905) ei“”’“) (2.17)

k=0

= arg (Z_ e(ps) ei“”’“) (2.18)

k=0
schreiben konnen.

Fiir gleichverteilte Winkel wie in Gleichung (2.1) und cosinusférmige Tu-
ningkurven wie in (2.11) ist es moglich, den Erwartungswert (¢) explizit zu
berechnen:

(@)lps) 2 arg(Z (a+beos(y —¢s)) ) (2.19)

N
= arg (O + bE(COS s + isin (pg)) (2.20)
= s (2.21)

Wie fiir eine sinnvolle Codierung erwartet, entspricht also (p) dem Stimulus-
winkel pg. Wegen (2.11) und ¢y = v, ist die erwartete Spikezahl des k-ten
Neurons genau dann maximal, wenn ¢g = ¢y gilt (siehe Abbildung 2.4).
Die {¢x, k = 0,1, ..., N — 1} werden deshalb auch als Vorzugswinkel der
Neuronen bezeichnet.
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2.6 Vergleich mit Experimenten I

Nach diesen Betrachtungen ist es jetzt moglich, in Abhéngigkeit vom Sti-
muluswinkel pg den in der Neuronenpopulation codierten und mittels Glei-
chung (2.16) bzw. (2.18) extrahierten Winkel (¢) mit dem Rotationswinkel

von Paruroctonus zu vergleichen.

In (Brownell und Farley 1979 a,b,c) und (Brownell 1984) wird letzterer
folgendermaflen bestimmt (siche Abbildung 2.6 B): Nach der Drehung des
Skorpions wird eine Gerade ermittelt, die durch die Mitte der Spitzen der
Pedipalpen, welche fiir das Ergreifen der Beute bzw. Attackieren des Feindes
entscheidend sind, und durch das Korperzentrum verlduft. Der Winkel zwi-
schen dieser und der Korperachse im Ausgangszustand ergibt dann den Ro-
tationswinkel. Allerdings soll darauf hingewiesen werden, dass Paruroctonus
keine reine Rotationsbewegung vollzieht, wie in Abbildung 1.11 z.B. durch

Abbildung 2.6: Links: Bestimmung von Stimu-
luswinkel ¢ g und Rotationswinkel ¢ p von Paruroc-
tonus nach Brownell und Farley (1979a,b): A Der
Winkel des Stimulus (e) wird beziiglich Kérperach-
se und -zentrum vor der Drehung des Skorpions ge-
messen. B Fiir die Bestimmung des Rotationswin-
kels wird nach der Rotation eine Gerade durch die
Mitte der Pedipalpen und dem Kérperzentrum er-

Rotationswinkel in Grad

. ':"./ ‘[ a.l

—90 [ 90 BRL:
Stimuluswinkel pg in Grad
s

Decodierter Winkel () in Grad

a2

-184%5

90 90 180
imuluswinkel ¢g in Grac
Stimul inkel g in Grad

mittelt. Deren Winkel mit der Koérperachse im Ausgangszustand ergibt ¢p.

Rechts: Vergleich des beobachteten Rotationswinkels von Paruroctonus (oben,
aus Brownell 1984) mit dem nach Gleichung (2.16) bzw. (2.18) ermittelten Erwar-
tungswert (¢) (unten) in Abhéngigkeit vom Stimuluswinkel pg. Im Gegensatz zu
den Abbildungen 2.7 und 2.8 sind die BCSS an allen Beinen intakt, so dass der

Drehwinkel dem Stimuluswinkel entspricht.
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Abbildung 2.7: Vergleich des beobachteten Rotationswinkels von Paruroctonus
(b1-d1, aus Brownell 1984) mit dem Erwartungswert des decodierten Winkels
(p) (b2-d2) fiir verschiedene Kombinationen zerstérter BCSS. Diese sind in den
schematischen Skorpiondarstellungen durch Punkte markiert. Intakte Spaltsinnes-
organe sind folglich an den Beinen L1,R1-R4 (b); L1,L2,R1-R4 (c) und R1,R2
(d). Fiir die jeweils diinn gestrichelte Linie gilt () = ¢s.

Vergleich der Korperpositionen relativ zum Stimulus bei O0ms und 133 ms
erkennbar ist.

Vergleiche mit Experimenten, bei denen die Reaktion von Paruroctonus
fiir verschiedene Kombinationen intakter Spaltsinnesorgane untersucht wird,
zeigen die Abbildungen 2.6 a, 2.7 und 2.8.

Diskussion

In den Abbildungen 2.6a, 2.7b,d und 2.8f ist eine qualitativ gute Uberein-
stimmung von Experiment und Theorie erkennbar.

Fiir den Fall der Zerstorung aller linksseitigen Spaltsinnesorgane (Abbil-
dung 2.8 g) zeigen jedoch die Modellberechnungen im Gegensatz zum beob-
achteten Drehwinkel des Skorpions keine Abhéingigkeit vom Stimuluswinkel.
Dies liegt darin begriindet, dass die winkelcodierenden Neuronen der rechten
Korperhélfte zwar von ,ihren“ BCSS exzitatorischen Input erhalten, sie je-
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Abbildung 2.8: Wie Abbildung 2.7, jedoch mit intakten Spaltsinnesorganen
an den Beinen L3,L4,R1-R4 (e, aus Brownell und Farley 1979c¢); R3,R4 (f, aus
Brownell und Farley 1979c¢); R1-R4 (g, die Kreise und Dreiecke kennzeichnen
unterschiedliche Versuchstiere, die Punkte entsprechen dem Zustand vollig intakter
BCSS, siche Bild 2.6; aus Brownell und Farley 1979b). Zerstorte BCSS sind durch

Kreuze markiert.

doch nicht inhibiert werden und folglich nach Abschnitt 2.4 Punkt 2 immer
mit maximaler Rate feuern. Die noch deutlichere Abweichung in Abbildung
2.8 e fiir negative Stimuluswinkel ist ebenfalls mit eine Folge fehlender Inhibi-
tion der den defekten BCSS gegeniiberliegenden Nervenzellen an den Beinen
R3 und RA4. Diese Neuronen ,,stimmen“ unabhingig von g fiir die Winkel
112.5° bzw. 157.5°.

Wir versuchen deshalb im néchsten Abschnitt durch eine Erweiterung des
»Schaltplans® (Bild 2.2) das Modell zu verbessern.
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2.7 Modellerweiterung: Dreifache Inhibition

Bereits in (Brownell und Farley 1979b) wurde vorgeschlagen, dass ein BCSS
inhibitorische Signale an 3 gegeniiberliegende Beinsegmente sendet. In unse-
rem Modell beriicksichtigen wir das dadurch, dass nun jedes Neuron von 3
Spaltsinnesorganen inhibiert werden kann, wie in Abbildung 2.9 gezeigt.

Um die Beschreibung des Modells trotz der dreifachen Inhibition moglichst
einfach zu halten, lassen wir Gleichungen (2.12) und (2.11) unveréndert. Der
Zeitpunkt der Inhibition wird also im Modell weiterhin durch das genau ge-
geniiberliegende und somit durch das mittlere der 3 ,inhibierenden® Beine
bestimmt. Ebenso lassen wir eine eventuell unterschiedliche Stérke der Inhibi-
tion infolge 1, 2 oder 3 funktionsfahiger Spaltsinnesorgane auf der Gegenseite
unberiicksichtigt.

Fiir den Fall vollstéindig intakter BCSS (Abbildung 2.6 rechts) ergibt
sich folglich keine Verdnderung. Bei den , Ausschaltexperimenten® wird je-
doch diesmal ein Neuron nur dann keine Inhibition erfahren, wenn alle 3 ge-
geniiberliegenden Spaltsinnesorgane defekt sind. Deshalb &ndern wir Punkt
2 in Abschnitt 2.4 ab:

’

2. (ng) = (Mymax = a+ b baw. np(ps) = a + [ = 1, falls das zugehorige
k-te BCSS intakt ist, aber keines der 3 gegeniiberliegenden.

Abbildung 2.9: Erweitertes Schaltbild: Im Vergleich zu Bild 2.2 kann jetzt
jedes der winkelcodierenden Neuronen durch Signale von den 3 gegeniiberliegenden
BCSS inhibiert werden. (der Ubersicht wegen ist dies wiederum nur fiir die beiden
dem 2. linken bzw. 3. rechten Bein zugeordneten Nervenzellen eingezeichnet).
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Abbildung 2.10: Veriinderte Tuningkurven durch dreifache Inhibition: Fiir den
Fall intakter BCSS an den Beinen R1-R4 sind die Tuningkurven (ng)(ps) (links)
bzw. (n3)(ps) (rechts) der dem 1. bzw. 4. rechten Bein zugeordneten Neuronen
geplottet. Fiir eine Verschaltung wie in Abbildung 2.2 erfahren die Neuronen keine
Inhibition, da die gegeniiberliegenden Spaltsinnesorgane an den Beinen 1.4 bzw. L1
defekt sind, und feuern demzufolge nach Abschnitt 2.4 Punkt 2 unabhéngig vom
Stimuluswinkel mit maximaler Rate (gepunktete Kurve links und rechts). Bei drei-
facher Inhibition (Abbildung 2.9) hingegen erhalten die Neuronen inhibitorischen
Input von den (intakten) BCSS an den Beinen R4 bzw. R1. Die durchgezogenen
Kurven zeigen die daraus resultierenden, vom Stimuluswinkel abhingigen Tuning-
kurven.

2.8 Vergleich mit Experimenten II

Auch nach Beriicksichtigung dreifacher Inhibition bleiben die Ergebnisse der
Modellrechnungen fiir lediglich 2 funktionsfihige Spaltsinnesorgane an den
Beinen R1,R2 bzw. R3,R4 (Abbildungen 2.7d und 2.8f) unverindert. Da
die beiden zugeordneten Neuronen weiterhin nicht inhibiert werden, weisen
sie eine vom Stimuluswinkel unabhéngige Aktivitat auf.

Wie Abbildung 2.11 zeigt, sind in den iibrigen Féllen zum Teil deutli-
che Unterschiede auszumachen. Die Verdnderungen in 2.11 g im Vergleich zu
2.8 g sind darauf zuriickzufiihren, dass jetzt die Neuronen des 1. und 4. rech-
ten Beins Inhibition erfahren und damit eine vom Stimuluswinkel abhéngige
Aktivitdt zeigen: Fiir kleine Stimuluswinkel ¢g wird das dem Bein R1 zuge-
ordnete Neuron, das fiir v = 22.5° ,stimmt“, eine gréfere Zahl an Spikes
produzieren als das zu Bein R4 (157.5°) gehorige, und umgekehrt fiir grofie
Stimuluswinkel (siche Abbildung 2.10). Dies fithrt nach Gleichung (2.16) zu
kleineren Werten von (p) fir [ps| < 90° und zu groferen fir |pg| > 90°.
Auch die deutlich bessere Ubereinstimmung in Abbildung 2.11 e ist eine Fol-
ge zusétzlicher Inhibition, die nun im Gegensatz zu Abbildung 2.8 e alle win-
kelcodierenden Nervenzellen betrifft.
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Im Rahmen dieses einfachen Modells entspricht der decodierte Winkel
(p) dem Rotationswinkel von Paruroctonus erstaunlich gut — sofern wir
einmal von Abbildung 2.11 ¢ absehen. Wie sich im néchsten Kapitel heraus-
stellen wird, konnen wir, indem wir die tatsdchliche Anordnung der Beine
beriicksichtigen, auch fiir diesen Fall eine gute Ubereinstimmung mit dem
Experiment erreichen.
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Kapitel 3

Realistische Anordnung der
Beine

Bisher haben wir die Winkel, an denen die 8 Tarsen den Boden beriihren, als
dquidistant betrachtet, siehe Gleichung (2.1), was die Beschreibung der we-
sentlichen Aspekte des Modells erleichtert hat. In diesem Abschnitt werden
wir die Bestimmung von (p) mit der realistischen, ungleichméfigen Vertei-
lung der Beinwinkel (siche Abbildung 2.1), d.h. vy = 18°, y = 54°, 7y =
90°, v3 = 140°, v4 = —140°, 75 = —90°, 764 = —54° und 7 = —18°, untersu-
chen. Fiir die mittlere Zahl der Spikes bzw. der Feuerwahrscheinlichkeit gilt
in diesem Fall

(m)es) = () Atlps, s ) (3.1)
R bsin(@ ~ ¢s) sin(@) (3.2)

= at g (costu — ps) — cos(ii — ) (33)

M(ips) = n(At(ws, Vi, %)) (3.4)
= a—i—ﬁsin(%;% —gpg) sin<7’f;7’“) (3.5)

= ot D (costu—ps) —eos(iu—ps)) . (36)

Hierbei ist Jx := Y(k14)mods der Winkel des mittleren der 3 Beine, von de-
ren BCSS das k-te winkelcodierende Neuron inhibiert wird (nur fiir die in
Kapitel 2 verwendeten Anordnung der Beine mit konstantem Winkelabstand
gilt 4, = v, + 180°). a, b bzw. «, ( sind die in (2.13) bzw. (2.14) definierten
Groflen.

37
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Wihrend es bei einer regelméfiigen Anordnung natiirlich schien, fiir die
Berechnung des Populationsvektors die Vorzugswinkel der Neuronen gleich
den Winkeln der Beine zu setzen, also ¢ = 7, ist diese Eindeutigkeit nun
nicht mehr gegeben.

3.1 Wahl der Vorzugswinkel

Weiterhin wollen wir davon ausgehen, dass die {¢y}, fiir welche die winkelco-
dierenden Neuronen ,,votieren“, den Winkeln der zugehorigen Beine entspre-
chen. Allerdings ist unklar, wie der Bezugspunkt zu legen ist, von welchem
aus die Vorzugswinkel zu bestimmen sind.

3.1.1 Korperzentrum als Koordinatenursprung

Zunéchst bietet sich natiirlich die Moglichkeit an, wie bisher das Korperzen-
trum (siche Abbildungen 2.1 und 3.1) als Koordinatenursprung und damit
vr = v, zu wihlen. Die Vorzugswinkel sind jedoch dann nicht mehr gleich-
verteilt, sondern liegen im vorderen Bereich (|| < 90°) dichter. Dies fiihrt
bei der Berechnung von (¢) nach Gleichung (2.16) bzw. (2.18) zu deutlichen
Abweichungen von (¢) = ¢g fiir Stimuluswinkel |¢pg| 2 90°.

Wie im Abschnitt 3.2.1 gezeigt wird, kann dies durch eine stirkere Ge-
wichtung der beiden Hinterbeine (R4, L4) kompensiert werden. Da jene einen
etwa doppelt so groflen Winkelbereich abdecken wie die vorderen 6 Beine, die
im konstanten Abstand von 36° stehen, ist intuitiv verstédndlich, dass dies
durch eine 2-fache Gewichtung erreicht werden kann.

3.1.2 Alternativer Koordinatenursprung

Jedes Bein soll zunédchst gleich gewichtet werden. Um den Effekt der nicht-
gleichverteilten Beinwinkel abzumildern und eine gleichméfligere Verteilung
der Vorzugswinkel zu erreichen, verschieben wir den Bezugspunkt in Richtung
Prosoma. Aus Symmetriegriinden muss dieser weiterhin auf der Kérperachse
liegen. Wihlen wir diese als Abszisse des Koordinatensystems, so erhélt ein
Punkt, der im urspriinglichen System durch

r\ _ (pcosy (37)
Y psin -y '
gegeben ist, die neuen Koordinaten
p cos _ (pcosy — d (3.8)
p sin psiny ' '
Dabei sei d die Verschiebung des Koordinatenursprungs in (positive) z-Rich-
tung.
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Abbildung 3.1: Links: Durch Minimieren der Funktion f(d), die ein Ma$ fiir die
Abweichung der Vorzugswinkel von der Gleichverteilung ¢, = 22.5° 4+ k 45° dar-
stellt, erhalten wir eine Verschiebung des Koordinatenursprungs gegeniiber dem
Korperzentrum (o) um d* ~ 0.81 cm. Rechts: Die mittels Gleichung (3.9) berech-
neten Vorzugswinkel {¢y(d*)} weichen deutlich von den Winkeln der zugehérigen
Beine {7x} ab. Der neue Koordinatenursprung entspricht auflerdem in etwa dem
Punkt auf der Korperachse, von welchem aus das mittlere der 3 ,inhibierenden
Beine“ und das einer winkelcodierenden Nervenzelle zugeordnete Bein genau ge-
geniiberliegen (¢ (k14)mods ~ ¥k + 180°).

Wir eliminieren p aus (3.8) und setzen p = R. Fiir die Vorzugswinkel
folgt dann bei gegebenem d,

COS Vg — %

\/(cos Y — %)2 + sin27k

cos pp(d) = ) (3.9)

wobei R = 2.5 cm den Radius des Kreises angibt, auf dem die Tarsen im Mit-
tel liegen. Um eine moglichst gleichméBige Verteilung der {¢x} zu erhalten,
minimieren wir den quadratischen Abstand von der idealen Anordnung mit
konstantem Winkelabstand, Gleichung (2.1). Das Minimum der Funktion

2

(3.10)

7
f(d) — Z ‘ei or(d) ei(22.5°+k45°)
k=0

liegt bei d* ~ 0.81cm mit f(d*) ~ 0.07. Wie man durch Vergleich der Ab-
bildungen 3.1 und 1.9 a erkennt, befindet sich die entsprechende Stelle im
SOG des Skorpions. Da gerade dort die Auswertung der Laufzeitdifferenzen
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stattfinden soll, ist diese Wahl des Bezugspunkts fiir die Bestimmung der
Vorzugswinkel auch aus neurobiologischer Sicht sinnvoll. Die entsprechenden
Vorzugswinkel erhalten wir mit Hilfe von Gleichung (3.9),

o =26.2°, oy =T19°, oy =108.0°, (5= 149.5°, (3.11)
o) = —149.5°, 05 = —108.0°, w5 = —T1.9°, 7 = —26.2° ‘
Desweiteren liegen relativ zum neuen Koordinatenursprung (d*,0) das ei-
nem winkelcodierenden Neuron zugehorige Bein und das mittlere der 3 ,in-
hibierenden Beine* ziemlich genau gegeniiber (Abbildung 3.1). Dies hat zur
Folge, dass die Vorzugswinkel (3.11) zusétzlich ndherungsweise den Stimulus-
winkeln @™ € {£29°, £72°, £108°, £151°} entsprechen, fiir welche nach
Gleichung (3.2) die Aktivitdt der Neuronen ihren Maximalwert erreicht.

Bemerkung:

Bei der Wahl der {¢;} # {7x} miisste genau genommen der Stimuluswinkel
auf ein um d verschobenes Koordinatensystem analog zu Gleichung (3.9)
umgerechnet werden. Der anschlieend berechnete mittlere Winkel () sollte
dann wiederum in das von Brownell und Farley gewéhlte Koordinatensystem
riicktransformiert werden, mit dem Korperzentrum, das ndherungsweise der
Rotationsachse bei einer Drehung von Paruroctonus entspricht, als Ursprung.
Fiir eine ebene Welle (r > d) ist dies allerdings ohne Belang und bleibt daher
im Folgenden in den dargestellten Berechnungen unberiicksichtigt.

3.2 Erginzungen zum Populationsvektor

3.2.1 Gewichtung der Neuronen

Eine Ermittlung des neuronal codierten Winkels mit Hilfe der Populationsvek-
tor-Methode kann bei einer ungleichméfligen Verteilung der Vorzugswinkel
{¢r} zu einer deutlichen Abweichung vom Stimuluswinkel fiihren.

Im Folgenden schlagen wir eine Korrekturmoglichkeit fiir cosinusférmige
Tuningkurven vor. Wir erweitern dazu Gleichung (2.15) um die Gewichtungs-
faktoren {gy} und schreiben

nev¥ = Z gk ny et (3.12)
k

Sei € = (Z:’j%) der Einheitsvektor in Vorzugsrichtung des k-ten Neurons
ek
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cos ¢
sin ¢

und 7 := n($*%) der Populationsvektor, so lisst sich (3.12) darstellen als

n= ng N 5k . (313)
k

Die Bestimmung der {g;} wird nun fiir den speziellen Fall des Skorpions
durchgefiihrt. Die einzelnen Schritte sind jedoch leicht auf andere neuronale
Systeme zu iibertragen.

Nach Gleichung (3.3) gilt fiir den Erwartungswert der Zahl der Spikes des
k-ten Neurons

b

(ni)(ps) ~ a+ 5((}08(% — @gs) — cos(Jx — g05)> . (3.14)

Infolge der cosinusférmigen Winkelabhéngigkeit konnen wir dies umformen
in

b - =T,
(nd(es) ~ a+ g (des—aes) (3.15)
wobel wir ¢, := (zﬁfz”j) bzw. &), = (‘;ﬁfz:) gesetzt haben und € der Ein-

heitsvektor in Richtung des Stimulus ist. Fiir den Mittelwert des decodierten
Vektors erhalten wir damit

(i) = D gelni)é (3.16)

b RN =T R
= ng <a+§(cf 5 = Cp, s)) €k (3.17)
k
- ange*mé S gael —a))es (3.18)
k 2 k

Bei einer optimalen Winkelcodierung sollte (77) ein Vielfaches des Stimu-
lusvektors € sein. Somit folgen aus (3.18) die Bedingungen fir die {gx},

ng & = 0 , (3.19)
k
- (a7 = ~
ngz €k <Ck - Ck> = A . (3.20)
k
Komponentenweise bedeutet dies
7
ng cospr, = 0 (3.21)
k=0

7
D gesing, = 0, (3.22)
k=0
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7
Z gk COS g (cosy, —cosFg) = A, (3.23)
k=0
7
Z gr COS g (siny, —sinq,) = 0 (3.24)
k=0
7
Z grsin g (cosyg —cosq,) = 0 (3.25)
k=0
7
Z grsin gy (sinyg —sind,) = A . (3.26)
k=0

Infolge der Symmetrie zur Korperachse (pr = —@7_, 76 = —Y7—) gilt

Ve+4 = —V3—k ke {07 17 27 3}

Ve = V(k+4) mod8 = { Yot ke {4,567 (3.27)

und die Gewichtungsfaktoren miissen g, = g;_x geniigen. Damit sind Glei-
chungen (3.22), (3.24) und (3.25) bereits erfiillt. Die restlichen Bedingungen
reduzieren sich auf

3
D grcosp =0 (3.28)
k=0

3
Z 9k ( cos P (COS Y — €OS Y3_) — sin @y (sin 7y, + sin 73—k)> =0. (3.29)
F—0

Dies sind lediglich 2 Bedingungen fiir 4 Unbekannte (go, g1, g2, g3)-

Wir wollen fiir die in 3.1.1 beschriebene Moglichkeit, die Vorzugswinkel
gleich den Winkeln der Beine und folglich ¢, = v, zu setzen, die Gewich-
tungsfaktoren explizit bestimmen. Da die vorderen 6 Beine in konstantem
Winkelabstand von 36° stehen, fordern wir zusétzlich zu den Gleichungen
(3.28) und (3.29) eine annéhernd gleichstarke Gewichtung — 0.B.d.A. g =~ 1
fir k£ € {0,1,2}. Aus Gleichung (3.28) bzw. (3.29) erhalten wir dann fiir den
Gewichtungsfaktor der Hinterbeine g3 ~ 2.0 bzw. g3 ~ 2.3.

Da die Berechnung des codierten Winkels nicht sehr sensibel auf kleine
Variationen der Gewichtung reagiert, kann in guter Ndherung

Go=01=G2=05=0gs=9gr=1 und g3 =94 =2 (3.30)

verwendet werden.
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Interpretation

Es stellt sich natiirlich die Frage nach der neuronalen Realisierung der Ge-
wichtungsfaktoren.

Eine Moglichkeit ist, dass die mittlere Zahl der Spikes in Abhéngigkeit
von der Zeitdifferenz (n)(At) nicht fiir alle Neuronen gleich ist, sondern um
die konstanten Faktoren {g;} differiert. In diesem Fall setzen wir anstelle
von (3.1) (ng)(ws) := gr (n)(At(vs, V&, 7)), und Gleichung (2.15) gilt un-
verdndert.

Im Falle identischer Nervenzellen, kann eine unterschiedliche Gewichtung
der Spikezahlen z.B. durch eine variable Stérke der synaptischen Koppelung
an die nachfolgende Neuronenschicht erreicht werden bzw. auch erst in spéte-
ren Verarbeitungsstufen erfolgen.

Die speziell fiir Paruroctonus ermittelten Werte (3.30) konnen allerdings
auch direkt durch je ein zuséatzliches Neuron an den beiden Hinterbeinen
verwirklicht werden.

3.2.2 Konstanter Offset der Spikezahlen

Bei der Berechnung codierter Groflen ist es durchaus iiblich, von der mitt-
leren Spikezahl (n;) einen Wert ny abzuziehen, der z.B. einem konstanten
Offset oder einer spontanen Aktivitéit entspricht und somit keine relevante
Information enthélt (Abbot und Salinas 1994). Im vorliegenden Modell kann
offensichtlich ng = (n)min gewéhlt werden. In Gleichung (2.16) ist in diesem
Fall (ny) durch (ng) — (n)mi zu ersetzten bzw. in Gleichung (2.18) 7, durch

Nk — MNmin, d. h.

0 = arg( X (1))~ (o)) (331

k
— arg( 32 (o) ) ()
k
Fiir ndherungsweise gleichverteilte Winkel ¢ ~ ¢+ %k, k=0,..., N—1

ist dies jedoch ohne Bedeutung, da
e (3.33)
k

Gleiches gilt, falls, wie im vorangegangenen Abschnitt beschrieben, bei der
Berechnung von () eine ungleichméflige Verteilung der {¢x} durch Gewich-
tungsfaktoren kompensiert wird. Diese werden nach Gleichung (3.19) gerade
so gewihlt, dass > gp et = 0.
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3.3 Vergleich mit Experimenten II1

Nach diesen Uberlegungen kénnen wir nun auch fiir eine realistische Anord-
nung der Beine den Drehwinkel des Skorpions in Abhéngigkeit vom Stimulus-
winkel pg mit dem mittels Gleichung (2.16) bzw. (2.18) berechneten Winkel
() vergleichen. Hierbei werden im Folgenden 4 Varianten beriicksichtigt:

I Die Winkel {p,} werden beziiglich des in Abbildung 2.1 dargestell-
ten Kreismittelpunkts bestimmt, d.h. ¢, = v € {£18°, £54°, £90°,
+140°}. Da somit die Winkel ungleichméBig verteilt sind, kommt es
auch fiir vollstdndig intakte BCSS zu Abweichungen des decodierten
Winkels (¢) vom Stimuluswinkel ¢g.

IT Wie I, jedoch werden die den beiden Hinterbeinen (L4, R4) zugeord-
neten Neuronen doppelt gewichtet, d.h. wir ersetzen (n) — 2(ny) fiir
k = 3, 4. Damit wird, wie in Abschnitt 3.2.1 begriindet, eine Korrek-
tur ermdglicht, so dass nun fiir voll funktionsfihige Spaltsinnesorgane

(@) =~ g gilt.

IIT Verschiebung des Koordinatenursprungs um d* = 0.81 cm. Wie in Ab-
schnitt 3.1.2 beschrieben, erhalten wir damit die Vorzugswinkel ¢ €
{£26.2°, £71.9°, £108.0°, £149.5°}. Dadurch wird eine deutlich gleich-
méBigere Winkelverteilung als in I erreicht.

IV Wahl der {p} entsprechend Gleichung (3.9) fiir eine Verschiebung
um d = 0.4cm, d.h. ¢ € {£22.4°, £64.4°, £101.3°, £146.4°}. Dies
ermoglicht einen Einblick in das Verhalten (d.h. den Verlauf) von (¢)(¢s)
im ,, Ubergangsbereich“ zwischen I (d = 0cm) und III (d = 0.81 cm);
siehe vor allem Abbildung 3.3 unten.

Desweiteren sind in den folgenden Graphiken (Abbildungen 3.2 — 3.5) jeweils
fett gestrichelt die Berechnungen fiir den um 7,;, = 0.2 verminderten Wert
von 7, Gleichung (3.32), eingezeichnet. Dies sollte nur fiir I und IV eine
erkennbare Verdnderung bewirken (fiir IT wird die ungleichméfige Verteilung
der {py} durch die doppelte Gewichtung ausgeglichen; ITI hingegen besitzt
ndaherungsweise gleichverteilte Vorzugswinkel, so dass Gleichung (3.33) gilt).
Unter al-gl und a2-g2 sind zum Vergleich nochmals die Ergebnisse der
Experimente und der Berechnungen aus 2.6 mit ¢ = v, = 22.5° 4+ k45°
dargestellt.
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Abbildung 3.2: Vergleich des Rotationswinkels von Paruroctonus mit dem
geméfl Gleichung (2.16) ermittelten Verlauf von (¢)(pg) bei realistischer Vertei-
lung der Bein- und Vorzugswinkel fiir funktionsfihige BCSS an allen 8 Beinen.
Gezeigt sind die Ergebnisse der verschiedenen Modellvarianten: I keine Verschie-
bung des Koordinatenursprungs, d.h. d = 0; somit entsprechen die Vorzugswin-
kel den Winkel der Tarsen, ¢ = vy, € {£18°, £54°, +90°, £140°}. Diese un-
gleichméBige Verteilung fiihrt zu deutlichen Abweichungen von (¢) = ¢g (diinn
gestrichelte Linie). IT doppelte Gewichtung der Neuronen an den Hinterbeinen
((ng) — 2(ng) fir & = 3,4), {¥x = Yk} III Bestimmung der Vorzugswin-
kel beziiglich des um d = d* =~ 0.81cm verschobenen Koordinatenursprungs,
or(d*) =€ {£26.2°, £71.9°, £108.0°, £149.5°}. IV ¢i(d = 0.4cm) =€ {£22.4°,
+64.4°, £101.3°, £146.4°}. Fett gestrichelt sind jeweils Berechnungen nach Glei-
chung (3.32) eingezeichnet (nur erkennbar fiir die Varianten I und IV). Das expe-
rimentelle Ergebnis (aus Brownell 1984) ist in al dargestellt, a2 zeigt nochmals
das Resultat fiir die idealisierte Verteilung ¢ = 22.5° + k 45°.
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Abbildung 3.3: Vergleich des beobachteten Drehwinkels (b1 bzw. c1, aus Brow-
nell 1984) mit dem Erwartungswert des decodierten Winkels () fiir die Modellva-
rianten I-IV, wie in Abbildung 3.2 beschrieben; jedoch befinden sich nur noch an
den Beinen L1,R1-R4 (oben, bl - bIV) bzw. L1,L2,R1-R4 (unten, c1 - cIV)
funktionsfahige BCSS. Die Berechnungen cI, c¢II und cIV zeigen eine deutliche
Abweichung von ¢2 bzw. cIII mit exakt bzw. ndherungsweise gleichverteilten Vor-
zugswinkeln und stimmen besser mit dem Experiment (cl, aus Brownell 1984)
iiberein.
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Abbildung 3.4: Intakte Spaltsinnesorgane an den Beinen L.3,1.4, R1-R4 (oben,
dl - dIV) bzw. L1,12,R1-R4 (unten, el - eIV). Die experimentellen Resultate
d1 und el sind (Brownell 1984) bzw. (Brownell und Farley 1979b) entnommen.
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Abbildung 3.5: Intakte Spaltsinnesorgane an den Beinen R3,R4 (oben, f1 -
fIV) bzw. R1-R4 (unten, g1 - gI'V). Experimentelle Ergebnisse f1 (aus Brownell
und Farley 1979b) und g1 (aus Brownell und Farley 1979 a, hier sind wieder nur
die durch Kreise und Dreiecke gekennzeichneten Werte zu beachten).
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Abbildung 3.6: Abweichungen
-20 des Drehwinkels des Skorpions vom
N 2 1 A L n Stimulswinkel (aus Brownell und
0-30° 31-60° 61-90° 91-120° 121-150°151-180° Farley 1979 ¢).
Target Angle

3.3.1 Diskussion

Wie in Abbildung 3.6 dargestellt und auch in Abbildung 3.2 erkennbar, zeigt
Paruroctonus die Tendenz, sich fiir grofle Stimuluswinkel nicht genau bis
s zu orientieren. Allerdings ist unklar, ob dies mit der komplexeren Be-
wegungsabfolge oder mit einer falschen Bestimmung des Stimuluswinkels zu
begriinden ist. Letzteres kann mit den Abweichungen bei den Varianten I
und IV verglichen werden.

Variante III reproduziert infolge der relativ gleichméfligen Verteilung der
Beinwinkel im Wesentlichen die Ergebnisse des idealisierten Modells aus Ka-
pitel 2 — auch das ungiinstige Resultat fiir Fall ¢ (Abbildung 3.3 unten).
Die iibrigen Varianten (I, IT und IV) zeigen hier in Bezug auf das Experi-
ment einen deutlich besseren Verlauf. Dies ist darauf zuriickzufiihren, dass die
den Beinen L3,L4,R3, R4 zugeordneten Neuronen fiir betragsméflig kleine-
re Winkel , stimmen®. Der Betrag des Populationsvektors |>, (ny) exp(igy)|
nimmt jedoch fiir c1 und cIII bei pg ~ —135° seinen minimalen Wert an, so
dass eine kleine Variation seines Realteils ein ,, Umklappen® von (p) ~ £180°
auf (p) ~ 0° bewirken kann. Der stark unterschiedliche Verlauf ist also auch
eine Folge der gewdhlten Darstellung, welche nur den Winkel des Populati-
onsvektors beriicksichtigt. Eine genaue Analyse dieses Sachverhalts und der
Auswirkung auf die Préazision der Winkelcodierung wird im nachfolgenden
Kapitel vorgenommen. In Hinblick auf das Verhalten von Paruroctonus be-
steht die durchaus plausible Moglichkeit, dass der Skorpion, falls der Betrag
des resultierenden Summenvektors einen gewissen Wert unterschreitet, keine
oder nur eine geringfiigige Rotation ausfiihrt.
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3.3.2 Resiimee

Eine besonders gute Ubereinstimmung mit den experimentellen Ergebnissen
zeigen vor allem Modellvariante IV und die gestrichelten Kurven von I. Dass
der aus den Spike-Zahlen der postulierten Neuronenpopulation, also auf ei-
ner relativ niedrigen Verarbeitungsstufe decodierte Winkel ziemlich genau
dem Drehwinkel des Skorpions, d.h. einer motorischen Antwort entspricht,
ist erstaunlich. Dies ist nicht nur ein Hinweis auf die zumindest prinzipielle
Richtigkeit des postulierten Modells, sondern zeigt auch die Ausschliellich-
keit mit der Paruroctonus auf die Auswertung ,akustischer” Information,
speziell von Laufzeitdifferenzen, mit Hilfe der BCSS vertraut.

An dieser Stelle soll allerdings darauf hingewiesen werden, dass im SOG
von Paruroctonus der Stimuluswinkel wohl nicht gemafl Gleichung (2.16) be-
stimmt wird. Es wurde vielmehr nur gezeigt, wie die gesuchte Information
in der Aktivitdt einer Population von Neuronen codiert sein konnte. Diese
sollten féhig sein, {iber eine geeignete Verschaltung die verschiedenen Mus-
keln so zu steuern, dass eine (¢) entsprechende Reaktion erfolgt. Die gute
Beschreibung durch das Modell legt dabei nahe, dass hierfiir nur eine sehr
geringe Zahl von weiteren neuronalen Verarbeitungsstufen nétig ist.

Es ist vorstellbar, dass die hier postulierten ,, Winkel-Neuronen“ im Be-
reich der SLTs lokalisiert sind, in deren Nachbarschaft eine grole Anzahl von
Motorfaserbiindeln verlaufen, so dass aufgrund kurzer Signalwege eine rasche
motorische Reaktion erfolgen kann.



Kapitel 4

Genauigkeit der
Winkelbestimmung

Bis zu diesem Abschnitt wurde fiir die Berechnung des in der Neuronenpo-
pulation codierten Winkels ¢ nur der Erwartungswert der Zahl der Spikes
(ng) eines Neurons beriicksichtigt. Die tatséchliche Zahl n; wird allerdings
infolge verschiedener Einfliisse Schwankungen um diesen aufweisen, wodurch
auch ¢ nach Gleichung (2.15) um den Mittelwert () mit Varianz o, streuen
wird.

In Anhang B wird explizit die Wahrscheinlichkeitsdichte des Populations-
vektors und des codierten Winkels ¢ fiir Gau3-verteilte nj; berechnet. Damit
kann o, mittels numerischer Integration exakt bestimmt werden.

Durch einfache Uberlegungen ist es jedoch maglich, eine Nidherungslosung
zu erhalten.

4.1 Né&aherung fiir unabhingige Spikezahlen

Wir gehen hierbei davon aus, dass die nicht notwendig Gauf3-verteilten Zu-
fallsgroBen {ny} mit Erwartungswerten {(n;,)} und Varianzen {Var[n;] = o7}
voneinander unabhéngig sind. Dies sollte auch bei der fiir Paruroctonus vor-
geschlagenen neuronalen Verschaltung eine realistische Annahme sein. So ver-
sorgt zwar ein Spaltsinnesorgan das zugehorige Neuron mit exzitatorischem
und die 3 gegeniiberliegenden mit inhibitorischem Input, jedoch tragen je-
weils zwei weitere BCSS zur Inhibition bei. Desweiteren wirken EPSPs und
IPSPs in unterschiedlicher Weise auf die Aktivitdt der winkelcodierenden
Nervenzellen ein, so dass die Spikezahlen nicht stark korreliert sein diirften.

o1
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Im

Abbildung 4.1: Das Koordinatensystem wird um (p) gedreht, so dass der Er-
wartungswert des Imaginérteils des Populationsvektors in den neuen Koordinaten
verschwindet. o, ist die im Text berechnete Standardabweichung des decodierten
Winkels ¢ vom Mittelwert (). Die grau unterlegten Fléchen deuten Bereiche an,
in denen der Populationsvektor mit hoher Wahrscheinlichkeit zu liegen kommt.

Fiir die Erwartungswerte des Real- bzw. Imaginérteils des Populationsvek-
tors gilt

(x) = Re[i(nk>ei¢] = 7<nk> cos(px) (4.1)
W) = (S ] = S (m) sin(or) (42)

wodurch wir Gleichung (2.16) als

(p) = arg((z) +1i{y)) (4.3)

schreiben konnen.
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Durch eine Rotation des Koordinatensystems um () (siche Abbildung 4.1)
erhalten wir

()= > () cos(pr —(p)) und  (y)=0 |, (4.4)

so dass (z') dem (mittleren) Betrag des Populationsvektors entspricht. Fiir
die Varianz in 7 -Richtung gilt

ol = var[y’]:Var[zz_;nksin(sok—w» (4.5)
_ :vmnksinm—<so>>} (46)
_ ]:_:sin2<sok—<so>>Var[nk] (47)
- ]:__:sm%ok—waz - (48)

Hierzu haben wir die Unabhiingigkeit der {n;} und Var[aX] = a*Var[X]
verwendet.

Wie in Abbildung 4.1 dargestellt und in Anhang B eingehender begriindet
wird, kann die Streuung o, des decodierten Winkels durch

2 (0_y>)2 _ [ >4 0k sin’ (pr — ()

o~ : 5 (4.9)
(@ Sl cos(px — ()

abgeschétzt werden. Dies ist vor allem dann eine sehr gute Ndherung, wenn
die Breite der Verteilung und damit o, deutlich geringer ausfillt als die
erwartete Linge des Populationsvektors ().

Fiir den Fall, dass bei der Winkeldecodierung von der Zahl der Spikes ein
konstanter Wert ny abgezogen wird (siche Abschnitt 3.2.2), ist im Nenner
(ny) durch (ng) — ng zu ersetzen, die Varianz o7 bleibt jedoch unveréindert.

4.2 Anwendung auf das Modell

Fiir die im Folgenden beschriebenen Berechnungen verwenden wir Poisson-
verteilte Spikezahlen {n;}, so dass gilt,

. A Ve —
o2 (ps) = () (ps) 32) a -+ bsm(% 5 e _ @S) sm(% 5 %) . (4.10)
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Abbildung 4.2: Einfluss des Betrags des Populationsvektors auf die Prizision
der Stimulusortung, gezeigt fiir den Fall intakter BCSS an den Beinen L1, L2, R1-
R4. Links: Der Betrag des Populationsvektors weist fiir die Modellvariante 111
(Verschiebung des Koordinatenursprungs gegeniiber dem Kreismittelpunkt um d =
0.81 cm) ein ausgeprigtes Minimum bei einem Stimuluswinkel von etwa —135° auf.
Dieses ist, wie im mittleren Bild gezeigt, nach Gleichung (4.9) korreliert mit einer
starken Streuung des decodierten Winkels. Geplottet sind (¢)(¢s) (durchgezogene
Linie) sowie (¢)(¢g) £ 0,(¢s) (dick gestrichelte Kurven). Zum Vergleich sind die
entsprechenden Berechnungen fiir Variante IV (d = 0.4cm) dargestellt (diinne
Kurve links und rechtes Bild).

Wie in Kapitel 3.3 setzen wir 7n,;,, = 0.2. Im Unterschied zur Ermittlung von
(©)(ps) gemaB Gleichung (2.18) ist zur Bestimmung der Standardabweichung
o,(pg) die absolute Zahl der Spikes erforderlich. Als realistische Werte fiir
ein Zeitintervall von x = O(100 ms) verwenden wir (n)max = 30 und (n) i =
Nmin (") max = 6. Aus Gleichung (2.14) erhalten wir somit a = 18 und b = 12.

Gleichung (4.9) verdeutlicht die in Abschnitt 3.3.1 erwihnte Tatsache,
dass ein kleiner Betrag des Populationsvektors eine grofie Streuung des Win-
kels zur Folge hat. In Abbildung 4.2 ist fiir die Modellvarianten III (Verschie-
bung des Koordinatenursprungs um d = 0.81cm) und IV (d = 0.4cm) fiir
den Fall defekter Spaltsinnesorgane an den Beinen L3 und L4 (vgl. Abbildung
3.3 ¢) die Genauigkeit der Winkelortung und der Betrag des Populationsvek-
tors dargestellt.

In den Abbildungen 4.3 und 4.4 werden Resultate des Modells, die mit
Hilfe von Gleichung (4.9) fiir Modellvariante I (Vorzugswinkel der winkelco-
dierenden Neuronen entsprechen den Winkeln der Beine) berechnet wurden,
mit den Experimenten (jeweils links) verglichen. Da hierbei ng = (n)min
gewihlt wurde, entsprechen diese den gestrichelten Kurven in den Abbil-
dungen 3.2 — 3.51. Zusétzlich ist jeweils rechts die im Anhang B bestimmte
Wahrscheinlichkeitsdichte p,(¢|¢g) des decodierten Winkels in Abhéngig-
keit vom Stimuluswinkel fiir GauB-verteilte {n;} mit Varianz gemafl (4.10)
dargestellt.
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Abbildung 4.3: Links: Experimentell ermittelter Drehwinkel ¢p von Pa-
ruroctonus (aus Brownell 1984). Mitte: Mittelwert und Standardabweichung
des decodierten Winkels ¢ in Abhéngigkeit vom Stimuluswinkel ¢g fiir Mo-
dellvariante I; angetragen ist jeweils (¢)(pg) (durchgezogene Kurven), sowie
(o) (ps) + 0,(ps) und (p)(ps) — o,(ps) (gestrichelte Kurven). Die Stan-
dardabweichung o, (¢g) wurde dabei nach Gleichung (4.9) ermittelt. Rechts:
Grauwertcodierte Hohenprofile der im Anhang berechneten Wahrscheinlich-
keitsdichte p,(¢| pg) des decodierten Winkels ¢ in Abhéngigkeit vom Stimu-
luswinkel ¢g fiir Gau-verteilte {n;}. a: Vollsténdig intakte BCSS, b: Intakte
BCSS an den Beinen L1, R1-R4, c: Intakte BCSS an den Beinen L1, L2, R1-
R4. (Fiir die Berechnungen wurde 0(ps) = (ng)(¢s), (n)max = 30 gesetzt
und von den Spikezahlen der Offset ng = (N)min = 0.2 (N)max abgezogen).
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Abbildung 4.4: Wie Abbildung 4.3, jedoch fiir intakte BCSS an den Beinen
R1,R2 (d), L3,L4,R1-R4 (e), R3,R4 (f) und R1-R4 (g).
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4.3 Gleichverteilte Winkel

Im idealisierten Fall gleichverteilter Bein- und Vorzugswinkel, d.h. v, = ¢ =
gt %k, k=0,1,...N — 1 ist es moglich, das Ergebnis (4.9) kompakter
zu schreiben, so dass eine direkte Interpretation erleichtert wird. Wéhlen wir
zusatzlich die {n;} Poisson-verteilt, so gilt fiir den Fall vollsténdig intakter
Spaltsinnesorgane,

(2.11)
Wegen
Ze’m@k =" ———— = 0 fir m#0, N, ... (4.12)
pre l—e"w~

folgt > sin(a+meg) = Im(emZeim‘P’“) = 0 (4.13)
k k

und Z cos( +myy) = Re <ei°‘ Z eim“”“> =0 (4.14)
k k
fiir m#0, £N, ... . (4.15)

Mit Hilfe von (4.13) und (4.14) lassen sich die Summen in Gleichung (4.9)
berechnen,

(@) = Sleoslps—{e) = o (4.16)
ol = % , (4.17)

wobei wir in (4.16) beriicksichtigt haben, dass fiir gleichverteilte Bein- und
Vorzugswinkel nach Gleichung (2.21) (p) = ¢g gilt. Fiir die Varianz des
decodierten Winkels erhalten wir damit

2 % 2a
0'90 ~ (N_b)2 = Nb2 (418)
2
4 max min
N ((n)max — () min)
. 4 1 min
(210 ] . (4.20)

N (n)max (1 = Nmin)?

Dieses Ergebnis gilt, sofern die Zahl der Spikes Poisson-verteilt ist, allge-
mein fiir Neuronenpopulationen mit Cosinus-férmigen Tuningkurven und
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annahernd gleichverteilten Vorzugswinkeln. Neben einer grofien Neuronen-
zahl N und einem mdglichst kleinen Verhéltnis ny,, = {Mmin {5t also eine

<n>max

hohe maximale Aktivitéit fiir eine genaue Winkelbestimmung von Vorteil.

Bemerkung:
Falls die Varianzen unabhéngig vom Stimuluswinkel fiir alle Neuronen den
gleichen Wert annehmen, d.h. 6} = 0§ = const., gilt anstelle von (4.17)
o2 = NQU & und damit
y
208 8og
o a 200 % (4.21)

PN N () max — (M)min)?

Dauer der Stimulusortung

Die maximale Feuerrate der sensorischen Nervenzellen der Spaltsinnesorgane
liegt bei 355 ~ 200 Hz (Brownell, private Mitteilung; siehe auch Kapitel 5).
Dies konnte auch fiir die postulierten winkelcodierenden Neuronen ein reali-
stischer Wert sein, so dass wir

<n>max = Vang(SS X (4‘22)

ansetzen. x ist dabei die , Integrationszeit*, in welcher die Zahl der Aktions-
potentiale zur Stimulusbestimmung beitrédgt, und sollte in etwa dem Zeitab-
schnitt entsprechen, in welchem Paruroctonus bewegungslos verharrt, bevor
eine Drehung erfolgt. Setzen wir (4.22) in Gleichung (4.20) ein und losen
nach y auf, so erhalten wir

4 1 + Tlmin

NE NS 02 (1= o)

(4.23)

In Abbildung 4.5 ist fiir N = 8, 16, 32, 64 in Abhangigkeit von 7., das
Zeitintervall y aufgetragen, das bendttigt wird, um eine Prézision der Win-
kelbestimmung von 10° (o, ~ 0.175) zu erreichen. Wie man erkennt, liegt
dieses, sofern wir — wie in den Berechnungen von Abschnitt 4.2 — 1, = 0.2
annehmen wollen, fiir N = 8 bei etwa 150 ms. Da dies ein biologisch verniinf-
tiger, d.h ausreichend kleiner Wert ist, wire folglich eine sinnvolle Winkelco-
dierung bereits mit 8 Neuronen moglich.
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Abbildung 4.5: Zeitintervall x, das fiir eine Genauigkeit der Winkelbestim-
mung von 10° benotigt wird, fiir eine unterschiedliche Zahl N winkelcodieren-
der Neuronen. Deutlich ist die durch Gleichung (4.23) gegebene, empfindliche

Abhéngigkeit von nyi, = % zu erkennen (man beachte die logarithmische

Skalierung der Ordinate).
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Kapitel 5

Realistische Tuningkurven

In den vorangegangenen Kapiteln wurde der Stimuluswinkel aus der Akti-
vitét einer Gruppe von Neuronen bestimmt. Fin wesentliches Element des zu-
grundeliegenden Modells war hierfiir die Tuningkurve der einzelnen Nerven-
zellen, welche die Feuerrate in Abhéngigkeit des Stimuluswinkels beschreibt.
Da wir vorausgesetzt haben, dass jedes winkelcodierende Neuron Input von
den Spaltsinnesorganen gegeniiberliegender Beinen erhélt, lasst sich die Tu-
ningkurve auch als Funktion der Zeitdifferenz At der Ankunftszeiten der
Rayleighwellen an den entsprechenden Tarsen darstellen. Bisher wurde eine
lineare Abhéngigkeit angenommen; vgl. Abbildung 2.3. Im Folgenden sollen
realistischere Tuningkurven betrachtet und Auswirkungen auf die Winkelco-
dierung untersucht werden.

5.1 Analytische Betrachtungen

Um das Verhalten eines winkelcodierenden Neurons zu beschreiben, betrach-
ten wir zunéchst die Wirkung von genau zwei Input-Spikes mit zeitlichem
Abstand dt. Einer der beiden bewirke ein exzitatorisches postsynaptisches Po-
tential (EPSP) der andere ein inhibitorisches (IPSP). Eine Nervenzelle zeigt
gewoOhnlich bei der Ausbildung eines Aktionspotentials ein starkes Schwel-
lenverhalten. Im betrachteten Modell gehen wir deshalb davon aus, dass ein
winkelcodierendes Neuron nur feuern wird, wenn der Zeitpunkt der Exzita-
tion nicht in den Bereich der Inhibition féllt. Wir setzen dabei voraus, dass
ein einzelnes EPSP zum Auslésen eines Spikes geniigt und ein rechtzeitig
auftretendes IPSP dies verhindern kann. Dies kénnen wir durch eine Feuer-
wahrscheinlichkeit in Abhéngigkeit der Zeitdifferenz 0t := ¢t — t; ausdriicken
(tg bezeichne den Beginn des EPSPs, t; den des IPSPs):

61
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/ fét(5t7 <5t>)

(5t) 5t

DPSpike (5t)

—Trise Tinh =t —1t1

Abbildung 5.1: Anschauliche Darstellung des Faltungsintegrals (5.3): Je nach
(0t) tragen nur die Teile von ps; bei, fiir die 6¢ im ,, Feuerbereich® (pspike = 1) liegt.

1 fir ot < — Trise
pSpike(ét) - 0 fiir —Trise S ot S Tinh (51)
1 fir ot > Tinh

Trse lasst sich als Zeitkonstante fiir den Anstieg des EPSPs auf ein iiber-
schwelliges Membranpotential interpretieren, wohingegen 7, die effektive
Breite des IPSPs beschreibe.

Vor allem infolge der mechano-elektrischen Wandlung in den Spaltsinnes-
organen werden die Zeitpunkte der postsynaptischen Potentiale Streuungen
aufweisen. Nehmen wir diese Gaufl-verteilt an, so folgt fiir die Verteilungs-
dichte der Zeitdifferenz

2% (5.2)

fst(3t, (0t)) = N e ,

wobei der Parameter (0t) := (tg) — (¢;) fiir den mittleren Abstand zwischen
EPSP und IPSP steht und oj, := 07, + 07, sich aus der Summe der einzelnen
Varianzen ergibt.

Die Feuerwahrscheinlichkeit in Abhéngigkeit von der mittleren neurona-
len Zeitdifferenz (0t) berechnet sich dann, wie in Abbildung 5.1 veranschau-
licht, durch Faltung von (5.1) mit (5.2),

Popie((6)) = / " P (80) fa (0, (58)) d(61) (5.3)

—00

wobei wir die Fehlerfunktion verwendet haben,

m%%%fﬁ%. (5.5)

1 _(5t—(5t))2
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-3 -1 1 3 ) At in ms

Abbildung 5.2: Pgpike(At) fiir Aty = 0.25ms, Aty = 3ms und o5z = 1.0 ms nach
(5.7); geméB Gleichungen (5.11) und (5.12) entspricht damit die Linearisierung
(5.9) der Geraden Pp(At) in Gleichung (2.7) mit Ppi, = 0.2 und Ppax = 1.

Zu beachten ist, dass die neuronale GroBe (0t) nicht unbedingt mit der
Laufzeitdifferenz At der Rayleighwelle zwischen den entsprechenden Beinen
iibereinstimmen muss. So kann z.B. die axonale Verzogerung A; des inhibi-
torischen Signalwegs die des exzitatorischen (Ag) iibertreffen. Die mittlere
neuronale Zeitdifferenz (0t) zwischen der Ankunft der Spikes tiber den exzi-
tatorischen und den inhibitorischen Signalweg ergibt sich aus der Laufzeit-
differenz At der Rayleighwelle und der Differenz A := Ag — A der axonalen
Verzogerungen:

(0t) = At + A (5.6)
Mit (5.6) gilt dann fiir die Feuerwahrscheinlichkeit in Abhéngigkeit von At,
PSpike(At) = Pspike(At + A)

1 Aty — At Aty — At
_ g4l (erf [—} - erf{i}) .6
2 V2 051 V2 051
mit Aty := —Tree — A und Aty := 7, — A. Abbildung 5.2 zeigt einen ty-

pischen Verlauf von Pspike und der linearen Ndherung um At = 0, die im
Folgenden berechnet wird. Das Minimum liegt, infolge der Symmetrie der
Fehlerfunktionen in (5.7), bei %(Atl + Aty) = %(—Trise + Tinn) — A

Die obigen Betrachtungen sind unter der Voraussetzung durchgefiihrt
worden, dass Wechselwirkungen zwischen postsynaptischen Potentialen un-
terschiedlicher Stimulusperioden vernachléssigt werden kénnen. Dies ist nur
dann gegeben, falls die zeitliche Breite der EPSPs und IPSPs deutlich kleiner
als die Periodendauer ist.
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05 Abbildung 5.3: Die Fehlerfunk-
tion lésst sich fiir kleine = durch
erflz] ~ %aj und fiir z > 1.5 durch
erflx] ~ 1 néhern.
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Linearisierung

Die Fehlerfunktion erf[z] und ihre N&herungen sind in Abbildung 5.3 geplot-
tet. Falls die Differenz aus der effektiven Breite der IPSPs und der neurona-
len Verzogerung, Aty = 7 — A, die Streuung der Zeitdifferenz og; deutlich

7A\t[2*m] ~ 1 im Bereich At < Aty nihern. Eine
2 05t

Taylor-Entwicklung von (5.7) um At = 0 ergibt dann

1 Aty Aty At
Poie(At) = 1—0——(erf{ }—erf/{ ] —1)
pie( 1) 2 V205 V205 V205

iibertrifft, kénnen wir erf [

1 1 Aty Aty )2 At
= —+ —erf|——| —exp|— 5.8
22" {\/5 Uét:| P (\@0& V21 os; (5:8)

Fiir At; < o5 konnen wir (5.8) auch noch bis zur 1. Ordnung in At; ent-
wickeln und es folgt

At At
PSpike (At) ~ !

=+ - )
V2mos: V2T og;

wobei erf[z]| ~ \%x fiir z < § verwendet worden ist (siehe Abbildung 5.2).

(5.9)

DN | —

Vergleichen wir die Ndherung (5.9) mit dem linearen Modellansatz aus

Gleichung (2.7), Pp(At) = Pnaxtlnn _ I mz"&f min At, so erhalten wir

Prax — 14+ Pain 2 Aty

At ~ —2 Aty , o5 =

' Prax — Prin ’ o V2w (Pmax - Pmin)

Wie in Anschluss an Gleichung (2.4) definiert, ist dabei Aty := % ~ lms
die maximale Laufzeitdifferenz einer Rayleighwelle zwischen zwei gegeniiber-
liegenden Beinen. Falls zusétzlich Py.x &~ 1 gilt, folgt mit Gleichung (2.10),

,’7 — Prnin ~ .
min Poax min A A N Minin Ato
tl =  —Trise — ~ 0
1— Tmin

2 Aty
V271 (1 — Nin)
Gleichungen (5.11) und (5.12) stellen eine Beziehung her zwischen der Grofie

Nmin, die das Verhéltnis von minimalem zu maximalem Wert der Tuningkurve
angibt, und den neuronalen Parametern 7., A und oy;.

(5.10)

(5.11)

Q

und st (5.12)
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5.2 Phasenkopplung

Messungen von Aicher und Tautz (1990) im Meeressand ergaben, dafl die
maximale Intensitdt der Welle in einem schmalen Frequenzbereich um ca.
350 Hz angesiedelt ist (Abbildung 1.1). Fiir trockenen Wiistensand gilt dies
analog, allerdings bei etwas niedrigeren Frequenzen um 300 Hz (Brownell,
private Mitteilung). Da zudem die Spaltsinnesorgane von Paruroctonus ihre
hochste Sensitivitét bei 250 - 700 Hz aufweisen (Abbildung 5.4), sollen nun
Uberlegungen zu Stimuli in diesem Frequenzbereich angestellt werden.

Von Phasenkopplung spricht man, wenn die Spikezeitpunkte einer Ner-
venzelle mit ausgezeichneten Positionen des Stimulus, z.B. den Amplituden-
maxima, korreliert sind. Dies ist eine wichtige Voraussetzung fiir die Co-
dierung zeitlicher Information. Bei einem monofrequentes Signal feuert das
Neuron dann bevorzugt zu einer festen Phase, aber nicht notwendigerweise
in jeder Periode. Aus Vibrationsexperimenten ist bekannt, dafl Phasenkopp-
lung in den sensorischen Zellen der BCSS bis zu Frequenzen von ungeféhr
500 Hz auftritt. Daraus lédsst sich eine grobe Abschétzung fiir die zeitliche
Prézision der Spikeerzeugung ableiten. Um Phasenkopplung bis etwa 500 Hz
zu erreichen, miissen die einzelnen Aktionspotentiale mit einer Genauigkeit,
die mindestens der halben Periodendauer entspricht, auftreten. Die zeitliche
Prézision ist also hoher als 1 ms.

Allerdings wird nur bis maximal 200 Hz in jeder Stimulusperiode ein Spike
erzeugt, wohingegen bei 500 Hz nur jedes 2-tes bis 3-tes Amplitudenmaxi-
mum eine Antwort hervorruft (Brownell, private Mitteilung). Das Neuron
feuert dann offensichtlich mit seiner maximalen Feuerrate, der durch Re-
fraktarprozesse Grenzen gesetzt sind. Fiir die Auswertung von Laufzeitdif-
ferenzen bringt dies eine gewisse Problematik mit sich, denn es gibt folglich
Perioden, in denen keine EPSPs auftreten und andere, in denen die winkelco-
dierenden Neuronen infolge fehlender IPSPs nicht inhibiert werden. Dadurch
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(n)(A)

SAtinms 3A1‘inms

Abbildung 5.5: Nur bis f = 250Hz, T = 4ms ist es bei einer Tuningkurve
mit symmetrischen Abfall und Anstieg moglich, dass (n)(—1ms) = (n)max und
(n)(1ms) = (n)min gilt (links), aber auch fiir 300 Hz ist dies noch néherungsweise
erreichbar (rechts).

wird sich die Differenz zwischen maximaler und minimaler Spikezahl verrin-
gern, was, wie wir in Kapitel 4 gesehen haben, eine reduzierte Genauigkeit
der Winkelbestimmung zur Folge hat.

Ein weiterer Punkt erfordert ebenfalls Beachtung. Da bei den betrachte-
ten Frequenzen die Periodendauer mit ca. 3 ms die Gréflenordnung der Lauf-
zeitdifferenzen zwischen gegeniiberliegenden Beinen erreicht, kann es hier zu
Wechselwirkung von EPSP und IPSP aus benachbarten Stimulus-Perioden
kommen, was sich auf die Auswertung der Zeitdifferenzen stérend auswirkt.
Geringe Breiten der EPSPs und IPSPs sind folglich vorteilhaft.

Auch sollte die mittlere Zahl der Spikes (n) eines winkelcodierenden Neu-
rons iiber einen Bereich von At = —1ms bis At = +1ms abfallen, um zu
ermoglichen, dass (ng)(vs) = (N)max und (ng)(ps + 7) = () min gilt. Bei ei-
nem symmetrischen Verlauf von (n)(At) bzw. Pspie(At), wie z.B. durch Glei-
chung 5.7 gegeben, ist dies nur bis 250 Hz moglich (siche Abbildung 5.5). Im
Falle eines flachen Ubergangs von Bereichen positiver zu negativer Steigung
wird sich jedoch eine leichte Verschiebung des Maximums nur unwesentlich
auf die Winkelcodierung auswirken.

Allerdings zeigt sich deutlich, dass das betrachtete Modell dem Abstand
gegeniiberliegender Beine Schranken setzt: Nach Gleichung (4.19) ist fiir eine
hohe Prézision der Winkelbestimmung ein moglichst grofier Wert fiir (n)pax
und ein moglichst kleiner fiir (1), n6tig. Da sowohl die Streuung der Zeitdif-
ferenz der postsynaptischen Potentiale oy, sieche Gleichung (5.2), als auch de-
ren Breite in der Gréflenordnung von 1 ms liegen diirften, kann die Tuningkur-
ve (n)(At) nicht beliebig steil von (n)max = (n)(—Atg) auf (n)mim = (n)(Atp)
abfallen. Ein maoglichst groBer ,, Ubergangsbereich® 2 At ist deshalb vorteil-
haft, darf jedoch bei einer dominanten Stimulusfrequenz von etwa 300 Hz
einen Wert von 2 ms nicht wesentlich iibersteigen. Andernfalls fiihrt die be-
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reits erwidhnte Wechselwirkung von postsynaptischen Potentialen, die ver-
schiedenen Stimulusperioden zuzuordnen sind, zu einem deutlich geringeren
HHUb“ (n)ax — (N)min der Tuningkurve und damit zu einer ungenaueren
Winkelbestimmung. Die Distanz gegeniiberliegender Tarsen von etwa 5cm
bei Paruroctonus, die einer maximalen Laufzeitdifferenz der Rayleighwelle
von Aty = 1 ms entspricht, kénnte somit als optimaler Kompromiss gedeutet
werden. Grofere Tiere hiitten allerdings (bei gleichen sonstigen Vorausset-
zungen) die Moglichkeit, Laufzeitdifferenzen zwischen benachbarten Beinen
auszuwerten.

Im néchsten Abschnitt sollen Simulationen Aufschluf iiber die genannten
Punkte und deren Auswirkung auf die Tuningkurve (n)(At) bringen.

5.3 Hodgkin-Huxley Modell

Fiir die numerischen Berechnungen verwenden wir ein bekanntes Neuronen-
Modell, die Hodgkin-Huxley-Gleichungen (Hodgkin und Huxley 1952). Diese
bestehen aus 4 nichtlinear gekoppelten Differentialgleichungen, die das zeit-
liche Verhalten des Membranpotentials V' und der Ionenkanile (Parameter
n, m, h) beschreiben,

CLV = gngmPh (Ve —V)+ggn*(Vg = V)
+9r(V = V) +1(V, 1)
dn = (1) (V)1 =n) = B(V)n)

) (5.13)

dm = () (an(V)(1 = m) = BulV)m)

Eho = (D) (V)1 = h) = BV h)
(V) = 001 kil B(V) = 012%5e sV
an(V) = 0.1 2 BuV) =  40e 1Y

1 5.14

aV) = 0.07e 2V BrV) = WM ; (5.14)
T) = e o (T—63) (T Temperatur in °C)
Membrankapazitit: C = 1[uF/cm?|
Leitfahigkeiten:
gna = 115[mS/cm?]  gx = 36 [mS/cm?] gr, = 0.3 [mS/cm? (5.15)
Nernstpotentiale:

Vaw = 120 [mV] Vi =—12[mV]  V; =10.6[mV]
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V ist hierbei die Membranspannung relativ zum Ruhepotential (= —65mV).
Das Gleichungssytem (5.13) hat daher fiir I(V, t) = 0 den stabilen Fixpunkt

a,(0)
a(0) + 3.(0)

wobei x fiir n, m und h steht, welche die Ionenkanéle beschreiben.

Um das Verhalten des Neurons in Abhéngigkeit von Inhibition und Exzi-
tation untersuchen zu konnen, schreiben wir (siehe Anton et al. 1992, Segev
1995) den synaptischen Inputstrom als

V=0, 7= (5.16)

[(V, t) :gEC‘é<t—tE, TE)<VE—V>—|—g[C¥(t—t[, T[)(‘/[—V) . (517)
Dabei ist
0 firt <0
L, Tsyn) = - . 5.18
a(t, Topm) - (25) R0 (5.18)

die sogennante Alphafunktion, deren Verlauf mit experimentell gemessenen,
postsynaptischen Strémen gut iibereinstimmt.

Fiir die Zeitkonstanten der postsynaptischen Strome setzen wir 7y, =
Tg = 71 = 1 ms an. Wie bereits oben gefordert, ist dies ein kleiner, aber fiir
zeitcodierende Neuronen realistischer Wert. Das Umkehrpotential der exzita-
torischen Synapse wird mit Vy = +40mV betragsméfig deutlich grofler als
Vi = —5mV gewihlt. Dies wird durch die im Normalfall wesentlich gréflere
inhibitorische Leitfdhigkeit kompensiert. Die synaptische Kopplung soll so
stark sein, dass ein einzelner exzitatorischer Input ein Aktionspotential des
Neurons auslésen kann, was durch die Wahl von g = 1 mS/cm? erreicht wird.

Numerische Integration des Systems (5.13) bei einer den Hodgkin-Huxley-
Gleichungen angepassten Temperatur von 7" = 18°C (¢ ~ 3.6) mit g; =
4 gp = 4mS/cm? ergibt, dass bei je einem einzelnen inhibitorischen und ex-
zitatorischen Puls — siehe Gleichung (5.17) — das Neuron nur feuert, falls
tg —t; < —Tige & —0.518ms oder tg — t; > T ~ 1.108 ms gilt (Ab-
bildung 5.6). Dieses bereits hier deutlich sichtbare Schwellenverhalten wird
im realen Neuron zusétzlich durch die aktive Leitung des Aktionspotentials
entlang dem Axon verstiarkt — ein Effekt, der durch die ortsunabhéngigen
Gleichungen (5.13) natiirlich nicht beschrieben wird.
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Abbildung 5.6: Schwellenverhalten des Hodgkin-Huxley-Neurons:

Oben links: Wihrend bei einer Zeitdifferenz zwischen EPSP und IPSP von
0t =ty —t;r = —0.518 ms noch ein Aktionspotential auftritt (durchgezogene Kur-
ve), ist bereits fiir 6t = —0.517 ms nur unterschwelliges Verhalten erkennbar (ge-
strichelt). Oben rechts: Umgekehrtes Verhalten zeigt sich bei einem Ubergang
von 0t = +1.107ms (gestrichelt) nach ¢ = +1.108 ms. Zusammen bedeutet dies,
dass das Neuron fiir -0.517ms< tg — t; <1.107 ms nicht feuert. Unten ist jeweils
der zeitliche Verlauf des synaptischen Stroms dargestellt.

5.4 Modellierung des Outputs der BCSS

In den Simulationen soll die Rayleighwelle durch ein realistisches Spektrum
modelliert werden. Dazu verwenden wir eine Gauf-férmige Frequenzvertei-
lung mit Schwerpunkt bei 300 Hz und einer Standardabweichung von 50 Hz.
Um Einschalteffekte zu vermeiden und verschiedene realistische ,,Sandwellen
generieren zu konnen, werden die Phasen der einzelnen Schwingungsanteile
zufillig gewihlt. Die so erzeugte Amplitude y(¢) bestimme die Feuerwahr-
scheinlichkeit pg(t) der sensorischen Neuronen der Spaltsinnesorgane, wobei,
wie in Abbildung 1.5b dargestellt, nur eine positive Auslenkung zu bertick-
sichtigen ist. Fiir die im Folgenden beschriebenen Simulationen ist deshalb

0 fir y(t) <0
pr(t) :{ Aln(y() +1) far y(e) >0 (5.19)
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angesetzt worden. Durch den Logarithmus wird die experimentell gemessene,
hohe Empfindlichkeit der Spaltsinnesorgane bei niedriger Stimulusamplitude
und die relative kleine Sensitivitdt bei hoheren Amplituden modelliert. Fiir
kleine Auslenkungen 0 <y < 1 kann (5.19) durch

pr(t) =~ Ay(t) (5.20)

genéhert werden. Die Zeitpunkte der inhibitorischen und exzitatorischen Stro-
me {t'} und {t%,} werden in zwei getrennten Poissonprozessen zu gleichem

y(t),
pre(t) = pr(t+ At) (5.21)
und  pp(t) = pr(t—A4) (5.22)

ermittelt. At bezeichnet wiederum den Laufzeitunterschied der Rayleighwelle
zwischen gegeniiberliegenden Beinen, wohingegen —A eine neuronale Verzoge-
rung des inhibitorischen relativ zum exzitatorischen Signalweg beriicksichtigt;
siche Gleichung (5.6). Die Vernachlassigung von Intensitatsunterschieden ist
infolge der geringen Dampfung der Sandwelle iiber eine Distanz unterhalb
von 5cm und des bereits erwihnten grofien dynamischen Bereichs der BCSS
erlaubt. Der Verlauf des postsynaptischen Inputstromes ist damit durch

I(V,t) =) gpa(t—ty, ) (Ve - V) +gralt—t;, 7)(Vi—V)  (5.23)
gegeben. ’

5.5 Simulationen zur Winkelcodierung

Fiir die Berechnungen wurde g; = 3 gg = 3.0 mS/ch, Teyn = TE = Tr = 1ms
und A = 0.7ms angesetzt. In Voruntersuchungen wurde die Grofle A aus
Gleichung (5.19) in mehreren Durchldufen so angepasst, dass die Zahl der
EPSPs bzw. IPSPs fiir die Dauer des Stimulus in etwa der experimentell
gemessenen maximalen Feuerrate der sensorischen Neuronen von ca. 200 Hz
entspricht.

Ein Simulationsergebnis, d.h. die mittlere Zahl der Spikes, fiir welche
zu jedem At 100-mal die Hodgkin-Huxley-Gleichungen iiber y = 500 ms
integriert worden sind, zeigt Abbildung 5.7a. Wie man deutlich erkennt,
ist die Differenz (n)max — (n)min =~ 11 relativ gering. Dies ist auch eine Folge
der Poissonprozesse zur Bestimmung der {t%;} und {¢;}. Dadurch existieren
Zeitintervalle, in denen mehrere EPSPs bzw. IPSPs dicht aufeinander folgen,
und wiederum andere, in denen unterdurchschnittlich wenige auftreten.
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Abbildung 5.7: Ergebnisse der Simulationen fiir eine Gau-féormige Frequenz-
verteilung um 300 Hz bei einer synaptischen Zeitkonstante von sy, = 1.0ms: In
jedem Bild ist jeweils die Tuningkurve (n)(At) und darunter die Varianz der Spike-
zahlen 02 (At) angetragen. Die Laufzeitdifferenz wurde dazu in 100 Schritten von
-2ms bis 2 ms variiert. Zu jedem At wurden 10 verschiedene ,,Rayleighwellen“ y(t)
der Dauer x = 500 ms generiert, die wiederum je 10-mal zur Bestimmung des ex-
zitatorischen bzw. inhibitorischen postsynaptischen Stroms nach Gleichung (5.21)
bzw. (5.22) dienten. Variiert wurde die Zahl M sensorischer Nervenzellen je Spalt-
sinnesorgan: a M =1, b M =2, ¢ M =4 und d M = 8. In allen Berechnungen
betrugen die synaptischen Leitfihigkeiten g; = 3 gz = 3.0mS/cm? und die Diffe-
renz der axonalen Verzogerung A = 0.7 ms.

Auch ist die Zahl der Spikes offensichtlich nicht Poisson-verteilt, da der
Verlauf der Varianz nicht dem des Erwartungswerts entspricht. Um eine gro-
be Abschitzung fiir die Préazision der Winkelbestimmung zu erhalten, ver-

wenden wir Gleichung (4.21), 03 b <n>mj:_g<n> 7 wobei wir o2 durch den

Mittelwert von o2 (& 23 in Abbildung 5.7a) nihern. Der damit ermittelte

Wert von ‘7520 ~ (.19 entspricht einer Genauigkeit von etwa 25°.
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5.5.1 Verbesserung der Genauigkeit

Bis jetzt ist von jedem der 8 Spaltsinnesorgane nur jeweils eine sensorische
Nervenzelle beriicksichtigt worden. Da das BCSS jedoch aus 7 Spalten be-
steht, die ihrerseits von je 2 Neuronen innerviert werden (siehe Abschnitt
1.2), kann die Genauigkeit betrachtlich erhoht werden.

Eine Moglichkeit besteht darin, dass mehrere sensorische Nervenzellen der
beiden gegeniiberliegenden BCSS die winkelcodierenden Neuronen mit Input
versorgen. Dadurch wird sich die Zahl der Zeitabschnitte erh6éhen, in denen
EPSPs auf die im Mittel um (0t) = At + A (Gleichung (5.6)) verzoger-
ten IPSPs treffen, und somit die Differenz (n)max — (n)min verstirken. In
den Simulationen beriicksichtigen wir eine grofere Zahl (M > 1) sensori-
scher Nervenzellen je winkelcodierendes Neuron, in dem wir A aus Gleichung
(5.19) um Faktor M erhohen. Fiir die in Abbildung 5.7 a-d gezeigten Simu-
lationsergebnisse sind in Tabelle 5.1 Abschétzungen fiir die Genauigkeit der
Winkelbestimmung zusammengestellt. Wie ein Vergleich der Resultate fiir
M = 4 und M = 8 verdeutlicht, bringt eine zu groBe Zahl (M > 4) sen-
sorischer Nervenzellen je BCSS, die ein winkelcodierendes Neuron im SOG
ansteuern, keine Steigerung der Prézision. Infolge verstiarkter Inhibition sinkt
vielmehr die absolute Zahl der Spikes erheblich.

Daher ist, wie bereits in Kapitel 2 erwédhnt, als Alternative denkbar, dass
fiir jeden der 7 Spalte der BCSS eine Abbildung 2.9 entsprechende Verschal-
tung im SOG von Paruroctonus realisiert ist. In Gleichung (4.21) erhoht sich
damit die Zahl winkelcodierender Neuronen N um den Faktor 7. Mit Tabelle
5.1 erhalten wir in diesem Fall fiir M = 1 eine Prézision von o, ~ % ~ 9.3°.
Sollten zusétzlich die beiden sensorischen Neuronen eines Spalts Synapsen
mit dem gleichen Populationsneuron bilden, was M = 2 entspricht, so wiirde
sich die Winkelauflésung sogar auf % ~ 5.6° verbessern.

Desweiteren konnen auch verschiedene neuronale Parameter optimiert
werden, um eine Verbesserung der Tuningkurve, d.h. vor allem eine groflere

M <n>max - <n>min 0‘8 Oy (lIl Grad)
1 11.1 23.0 24.7°
2 19.0 23.7 14.7°
4 25.9 15.2 8.6°
8 20.6 9.7 8.7°

Tabelle 5.1: Genauigkeit der Winkelbestimmung o, in Abhéngigkeit von der
Zahl M sensorischer Nervenzellen eines Spaltsinnesorgans, die ein winkelcodie-
rendes Neuron mit exzitatorischem bzw. inhibitorischem Input versorgen. Da die
Varianzen o2(At) in Abbildung 5.7 keine starken Schwankungen aufweisen, ist o,
mit Hilfe von Gleichung (4.21) aus den Simulationsergebnissen abgeschétzt wor-
den. Hierfiir haben wir jeweils 0(2) gleich dem Mittelwert von o2(At) gesetzt.
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Abbildung 5.8: Einfluss der synaptischen Zeitkonstante 74y, = 7 = 77, sie-
he (5.18), auf die Tuningkurve und damit auf die Genauigkeit o, der Winkelbe-
stimmung fiir M = 2 (vgl. Abbildung 5.7b): Links: Fiir 7oy = 0.5ms ermit-
teln wir aus den Simulationsergebnissen (n)max — (N)min ~ 29.7 und ag ~ 24.9.
Die Winkelauflosung verbessert sich demnach im Vergleich zu 74y, = 1.0ms mit
o, ~ 14.7° (siehe Tabelle 5.1, M = 2) auf o, ~ 9.6°. Rechts: Eine Zeitkonstan-
te von 7gyn = 2.0ms hingegen verschlechtert die Genauigkeit auf einen Wert von
0y ~ 40.7° ((NYmax — (N)min ~ 4.5, 0§ ~ 10.2, man beachte die unterschiedliche
Skalierung der Ordinaten).

Differenz (n)max — (7) min, zu erzielen. Den Einfluss der synaptischen Zeitkon-
stante, welche die Breite der EPSPs und IPSPs bestimmt, ist in Abbildung
5.8 dargestellt. Der (allerdings sehr kleine) Wert 7y, = 0.5ms bewirkt eine
deutlich verbesserte Winkelauflosung. Im Gegensatz dazu liegt 74, = 2.0 ms
bereits im Bereich der Zeitabstdnde zwischen den Amplitudenmaxima, was
eine sinnvolle Lokalisation verhindert.

5.5.2 Variation der Leitfihigkeiten

In diesem Abschnitt untersuchen wir die Genauigkeit der Winkelbestimmung
o, in Abhéngigkeit der synaptischen Leitfédhigkeiten gr bzw. g; des postsy-
naptischen Inputstroms, Gleichung (5.17). Fiir die einzelnen Punkte in Ab-
bildung 5.9 haben wir jeweils die maximale und minimale mittlere Spikezahl
() max bzw. (n)min der Tuningkurven fiir M = 2 und 74y, = 1 ms sowie die
zugehorigen Varianzen o, bzw. oy, ermittelt. Dazu sind fiir die entspre-
chenden Zeitdifferenzen At = Atpax ~ —1ms bzw. At = Aty ~ 1ms
jeweils 300-mal fiir eine Dauer von 500ms (wie in 5.4 beschrieben) Input-
spikes generiert und die Hodgkin-Huxley-Gleichungen integriert worden. Da
niherungsweise o, = omax gilt, erhalten wir wieder mit Hilfe von Gleichung
(4.21) eine Abschétzung von o,. Wie in Abbildung 5.9 gezeigt, ergibt sich
aus den Simulationsdaten ein nur schwach ausgeprdgtes Minimum von o,
(d.h. groBite Genauigkeit der Winkelbestimmung) fiir g5 &~ 1.5 mS/cm? und
g7 ~ 2.0 gp ~ 3.0mS/cm?. (Die Tatsache, dass die inhibitorische synaptische
Kopplung g; etwa doppelt so grofl angesetzt werden muss wie die exzitato-
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Abbildung 5.9: Prizision der Winkelbestimmung o, in Abhéngigkeit von der
Wahl der exzitatorischen bzw. inhibitorischen synaptischen Kopplung gg bzw. g;.
Links sind Kurven fiir konstantes Verhiéltnis = := gg—; € {0.5, 1.0, 2.0, 3.0, 4.0}
als Funktion von gg geplottet. Das Minimum fir x = 1.0, 2.0, 3.0 liegt in et-
wa bei gg = 1.5mS/cm? (gestrichelte vertikale Linie). Fiir diesen Wert sind
rechts nochmals die entsprechenden Punkte in Abhéngigkeit von g5 einge-
zeichnet. Insgesamt erhalten wir ein (breites) Minimum von o, bei (9%, 97) ~
(1.5mS/cm?, 3.0mS/cm?).

rische, ist vor allem eine Folge des deutlich kleineren Betrags des inhibitori-
schen Umkehrpotentials V; = —5mV relativ zu Vg = 40mV). Da eine (nahe-
zu) optimale Auflésung in einem relativ grofien Bereich erzielt wird, erweist
sich das Modell als robust gegeniiber kleinen Variationen der Leitfahigkeiten.

Falls jedoch die exzitatorische Leitfahigkeit gg deutlich kleiner als g},
gewahlt wird, bewirken die auftretenden EPSPs nur selten ein iiberschwel-
liges Membranpotential und die Aktivitéit der winkelcodierenden Neuronen
sinkt erheblich. Gleiches gilt, wenn eine zu starke Inhibition (g; > g7) eine
ausreichend hohe Feuerrate verhindert. Fiir ein zu grofies gp und/oder zu
kleines ¢g; hingegen erhalten wir eine zwar hohe, von der Laufzeitdifferenz
At und damit vom Stimulswinkel g aber weitgehend unabhéngige neurona-

le Aktivitdt. Bezogen auf Gleichung (4.21), ofp R R <n>mf:—3<n)min)2’ bedeutet
dies, dass die Differenz (n)max — (1) min stark abnimmt und somit die Streuung
o, anwichst, was einer verminderten Winkelauflésung entspricht.

Die Amplituden der nach Gleichungen (5.21) und (5.22) stochastisch auf-
tretenden postsynaptischen Inputstrome miissen also so an die Feuerschwelle
der Neuronen angepasst sein, dass die Fluktuationen der Membranspannung
eine vom Stimuluswinkel abhéngige Feuerrate erméglichen. Dies ist vergleich-
bar dem als ,,Stochastische Resonanz“ (Wiesenfeld und Moss 1995) bekann-
ten Phénomen, dass in bestimmten Systemen Rauschen geeigneter Stérke

eine optimale Signaldetektion {iberhaupt erst ermdglicht.
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5.5.3 Stimulusortung mit Simulationsdaten

Mit den Gréflen (n)(At) und o%(At) aus Abbildung 5.7 kénnen analog zu
den Kapiteln 3.3 und 4 die Graphen von (p)(pgs) fiir unterschiedliche Kombi-
nationen intakter BCSS bestimmt werden. Exemplarisch fithren wir dies fiir
M = 2 durch und zwar fiir Modellvariante I. Fiir winkelcodierende Neuronen
ohne Inhibition wird dabei, analog zu Kapitel 2, (ny) = (n)max =~ 60 gesetzt.
Falls jedoch das zugehorige Spaltsinnesorgan defekt ist und somit exzitato-
rischer Input ausbleibt, beriicksichtigen wir dies durch (ng) = (n)min =~ 40 .
In beiden Fillen wird als Varianz o} = 23.7 verwendet, was dem Mittelwert
von o2 entspricht. Auerdem berechnen wir (@) wiederum mit den um (n) i,
verringerten Spikezahlen geméfl Gleichung (3.31).

In den Abbildungen 5.10 und 5.11 werden die Ergebnisse (untere Reihe)
mit den Experimenten (jeweils dariiber) verglichen. Zusétzlich sind, durch
Punkte markiert, einzeln simulierte ,, Ortungsversuche® eingezeichnet. Hierfiir
ist fiir jedes der 8 winkelcodierenden Neuronen zu dem durch den Stimulus-
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Abbildung 5.10: Vergleich der Experimente (oben, Brownell 1984) mit den
Ergebnissen der Simulation (unten): Mit Hilfe der Gleichungen (2.16) und (4.9)
werden jeweils aus den interpolierten Funktionen (n)(At) und o2(At) der Erwar-
tungswert (¢)(ps) (durchgezogene Kurve) und die Streuung +o,(pg) (gestrichelte
Kurven) um diesen ermittelt. Die eingezeichneten Punkte sind Resultate der im
Text beschriebenen, einzelnen Lokalisierungsversuche des ,,Modellskorpions*.
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Abbildung 5.11: Vergleich der Experimente (oben, aus Brownell und Farley
1979b,c¢) mit den Ergebnissen der Simulation (unten): Durchgezogene Kurve:
() (¢s); gestrichelt: (p)(¢s) £ 0, (ps); die Punkte kennzeichnen einzelne Simula-
tionen zur Winkelbestimmung fiir ein Zeitintervall von 500 ms. (Dieses entspricht
auch der Stimulusdauer im Experiment). Die fehlende Streuung fiir Bild f unten ist
eine Folge der fest gewihlten Werte fiir den Fall defekter Spaltsinnesorgane (keine
IPSPs, aber EPSPs: ng(¢s) = (n)max ~ 60, keine EPSPs: ng(ps) = (n)min ~ 40).

winkel nach Gleichung (2.4) gegebenen Laufzeitunterschied At eine Berech-
nung von 500ms Dauer (wie in den Abschnitten 5.4 und 5.5 beschrieben)
durchgefiithrt worden. Der Wert von 500 ms entspricht der Stimulusdauer in
den Experimenten von Brownell und Farley (1979 a-c); siche Abschnitt 1.4.

Die auf Basis der Simulationsdaten erzielten Ergebnisse bestétigen im
Wesentlichen die Resultate aus Kapitel 2 und 3. Es muss jedoch erwidhnt wer-
den, dass das Hodgkin-Huxley-Neuron bei fehlender Inhibition eine Spikezahl
produziert, die etwa beim Doppelten des in den Berechnungen verwendeten
Werts von (n)max = 60 liegt. Diese wiirde wegen der Dominanz der zuge-
ordneten Winkel fiir die Graphen in den Abbildungen 5.10e und 5.11f zu
ungiinstigeren, d.h. flacheren Kurvenverlaufen fithren. Im vorgeschlagenen
Modell kénnten wir dies vermeiden, indem wir die inhibitorischen Interneu-
ronen (siehe Abbildung 2.9) mit einer spontanen Feuerrate ,versehen“. Da
die winkelcodierenden Neuronen nun auch bei 3 defekten gegeniiberliegen-
den Spaltsinnesorganen Inhibition erfahren, kann eine iiberhohte Aktivitét
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verhindert werden. Ebenso ist es durch eine andere Wahl neuronaler Parame-
ter moglich, (n)max zu vergroBern (vgl. Abbildung 5.8 links). Allerdings ist
zu beriicksichtigen, dass mangels genauer physiologischer Kenntnisse iiber
zeitcodierende Neuronen bei Paruroctonus generell lediglich plausible An-
nahmen fiir das zugrundeliegende Neuronenmodell gemacht werden kénnen.
Auch wird in den Simulationen die komplexe mechano-elektrischen Wand-
lung in den BCSS stark vereinfacht durch einen Poissonprozess beschrieben.
Schliefflich soll noch einmal darauf hingewiesen werden, dass hier eine neu-
ronal codierte Grofle mit dem Rotationswinkel, d.h mit einem Verhalten des
Sandskorpions verglichen wird. Es kénnten sich also auch Eigenschaften der
Motorik auf die Drehbewegung auswirken.

Dennoch unterstiitzen die bei realistischen Stimulusfrequenzen durch-
gefithrten Berechnungen die prinzipiellen Annahmen und somit das in Kapitel
2 entwickelte Modell zur Winkelbestimmung.
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Zusammenfassung und Ausblick

Wellen im Wiistensand — vor allem die langsamen und energiereichen Ray-
leighwellen — sind die wichtigste Informationsquelle des Wiistenskorpions
Paruroctonus mesaensis bei der Beuteortung. Durch empfindliche Spaltsin-
nesorgane an den Tarsen werden sie in Nervenimpulse gewandelt.

Anhand eines neuronalen ,,Schaltplans® ist gezeigt worden, wie Laufzeit-
differenzen zwischen den Beinen durch ein Wechselspiel von Inhibition und
Exzitation ausgewertet werden konnen. Der Stimuluswinkel wird dabei in
den Spikeraten einer Population von Neuronen codiert, indem diese eine vom
Stimuluswinkel abhéngige Aktivitidt aufweisen. Einen Vergleich mit dem ex-
perimentell ermittelten Drehwinkel ermoglicht die Populationsvektor-Deco-
dierung: Den winkelcodierenden Neuronen werden Vorzugswinkel zugeordnet,
fiir die sie mit ihrer Spikezahl | stimmen®.

Experimente, bei denen einzelne Spaltsinnesorgane , ausgeschaltet* wer-
den und somit bei Paruroctonus ein fehlerhafter Rotationswinkel zu beob-
achten ist, sind ein kritischer Test des Modells. Dabei konnte gezeigt werden,
dass eine spezielle Verschaltung zwischen den sensorischen Nervenzellen der
Spaltsinnesorgane und den winkelcodierenden Interneuronen notwendig ist —
Exzitation von einem Bein und Inhibition von 3 gegeniiberliegenden (siehe
Abbildung 2.9) — und somit der Erkldrungsansatz von Brownell und Far-
ley (1979Db) bestitigt werden. Abbildungen 6.1 und 6.2 zeigen nochmals die
gute Ubereinstimmung des experimentell bestimmten Drehwinkels mit dem
Mittelwert des decodierten Winkels in Abhéngigkeit vom Stimuluswinkel.

Auch die im Rahmen des Modells erreichbare Genauigkeit ist diskutiert
worden. Neben Stimulusdauer und Zahl der winkelcodierenden Neuronen ha-
ben der maximale und minimale Wert der Tuningkurve, welche die vom Sti-
muluswinkel abhéngige Feuerrate beschreibt, entscheidenden Einfluss auf die
Prézision der Winkelbestimmung.

Auf der Basis des Neuronenmodells von Hodgkin und Huxley wurden
Simulationen zu realistischen Sandwellen-Stimuli durchgefiihrt. Winkeldeco-
dierung mit den dabei ermittelten Tuningkurven bestétigt die analytischen
Berechnungen: Die gem&fl dem postulierten Modell neuronal codierte Gréfe
stimmt mit dem beobachteten Verhalten erstaunlich gut iiberein.

Das Phanomen der Winkelbestimmung beim Wiistenskorpion Paruroc-
tonus mesaensis ist somit zumindest theoretisch erklérbar. Auch sollten die
prinzipiellen Ansitze auf andere Arthropoden, wie der in Kapitel 1 erwéihn-
ten Laufspinne Cupiennius salei, iibertragbar sein.
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Abbildung 6.1: Vergleich des Drehwinkels ¢ p von Paruroctonus (jeweils oben)
mit dem nach Gleichung (3.31) ermittelten Erwartungswert (p) fiir Modellvari-
ante I (siehe Kapitel 3) und (n)min = 0.2 (n)max (jeweils unten). Intakte Spalt-
sinnesorgane befinden sich an den Beinen a: R1-R4, L1-1.4; b: R1-R4,L1 und c:
R1-R4,L1,L2 (die gezeigten Kurven entsprechen den fett gestrichelten der Abbil-
dungen 3.2a1-3.5g1).

Die fiir Paruroctonus ebenfalls wichtige Fahigkeit, die Entfernung einer
potentiellen Beute abzuschéitzen, wurde jedoch nicht betrachtet.

Ein Erkldrungsansatz (siehe Brownell und Farley 1979b und Brownell
1984) geht davon aus, dass die mittels der Tarsushaare detektierten Volu-
menwellen der Geschwindigkeit vy ~ 150m/s mit den spéter eintreffenden
Rayleighwellen (Geschwindigkeit vg ~ 50m/s verglichen werden (siche Ab-
bildung 1.4). Deren zeitlicher Abstand A, ist direkt proportional zur Entfer-

nung r des Stimulus:
1 1
A=t (_ - _> (6.1)
Ur Vv

Es wire also lediglich nétig, diese Zeitdifferenz neuronal zu codieren (fiir
15 cm liegt diese nach Gleichung (6.1) bei A; = 2ms). Hierfiir bietet sich ana-
log zu Kapitel 2 ein Zusammenspiel von Exzitation und Inhibition an. Volu-
menwellen werden durch die im Vergleich zu den Spaltsinnesorganen unemp-
findlicheren Tarsushaaren wahrgenommen (Abbildung 1.64a). Da sie zusétz-
lich geringere Intensitéit aufweisen und mit zunehmenden Abstand schneller
abklingen als die Oberflichenwellen, kénnte dadurch gleichzeitig die beob-
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Abbildung 6.2: Wie Abbildung 6.1, jedoch fiir intakte Spaltsinnesorgane an
den Beinen e: R1-R4, L3, 14; f: R3, R4 und g: R1-R4.

x

Decodierter Winkel () in Grad

achtete Beschrinkung der Entfernungsbestimmung auf Bereiche unterhalb
von etwa 15 cm (Abbildung 1.12 rechts) erkldrt werden.

Alternativ ist auch eine Auswertung von Intensitéitsdifferenzen der Ober-
flichenwelle zwischen den Beinen moglich. Nehmen wir dazu an, dass die
Stimulusintensitét in einer Feuerrate bzw. Zahl der Spikes in einem gewissen
Zeitintervall durch

n(r) o InI(r) (6.2)
codiert ist. Fiir eine Rayleighwelle (=Oberflichenwelle) nimmt die Intensitét
geméf I(r) o< Iy/r mit der Entfernung r des Stimulus ab. Fiir die Differenz
der Spikezahlen zweier Neuronen, die Input von gegeniiberliegenden Beinen
im Abstand 2 R =~ 5cm erhalten, gilt somit

I I +R
ny — N ocln(ﬁ%) —ln<r+0R) :m(:—R) . (6.3)

Infolge der logarithmischen Abhéngigkeit in (6.2) ist die Kenntnis der Inten-
sitdt Iy am Ort des Stimulus nicht notig. Auch dieses Verfahren diirfte nur fiir
kleine Abstéande r = O(R) vom Koérperzentrum zu verwertbaren Resultaten
fithren.

Somit kénnte auch die Entfernungsbestimmung durch ein Zusammenwir-
ken von hochsensiblen Sinnesorganen, die perfekt an die Ubertragungseigen-
schaften des Mediums ,, Wiistensand“ angepasst sind, und relativ einfacher,
aber robuster neuronaler Codierung erkléart werden.
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Anhang A

Maximum Likelihood
Decodierung

Um abschétzen zu konnen, inwieweit das gewéhlte Decodierungsverfahren
Einflu} auf die Berechnung des Stimuluswinkels hat, soll nun alternativ zum
Populationsvektor (Abschnitt 2.5) die ebenfalls haufig benutzte Maximum-
Likelihood-Methode angewendet werden (siehe z.B. Salinas und Abbott 1994,
Oram et al. 1998). Hierbei wird der codierte Stimuluswinkel, bzw. allgemeiner
ein mehrdimensionaler Stimulusvektor, so bestimmt, dass dessen Wahrschein-
lichkeitsdichte p bei gegebenen Spikezahlen {n;} (oder auch Feuerraten) ein
Maximum annimmt. Der geschétzte Winkel ¢ wird folglich so gew&hlt, dass

p(p|{ny}) = max! . (A.1)

Ein Vorteil dieses Verfahrens ist, dass es unter bestimmten Umsténden (z.B.
asymmetrische Verteilung der Vorzugswinkel) den Stimuluswinkel besser als
andere Decodierungsmethoden aus dem neuronalen Code extrahieren kann.

Gewohnlich ist jedoch p(p|{ny}) nicht direkt bekannt. Im Experiment
konnen hochstens die Spikezahlen der Neuronen in einem Zeitintervall in
Abhéngigkeit vom Stimuluswinkel gemessen werden. Dadurch ist es moglich,
p({nk}| ¢) nédherungsweise zu ermitteln.

Aus der Relation fiir bedingte Wahrscheinlichkeiten,

p{n}, ) = plel{ni}) p({ni}) = p({nitl @) p(e) (A.2)

folgt die zentrale Aussage des Bayes-Theorems,

_ p{ni}l @) ple)
p(ol {nw}) = (i) : (A.3)

welche eine Beziehung zwischen den beiden Wahrscheinlichkeitsdichten her-
stellt.
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Fiir den Fall, dass alle Stimuluswinkel gleichwahrscheinlich sind, d.h.
p(p) = const., gilt

p({ne}) = / p({n}] ) P = p(e) / pmdle)de  (Ad)

und damit folgt aus (A.3)

Pt o)
plel i) = e T (A5

Um den decodierten Winkel ¢ als Funktion des Stimuluswinkels ¢g zu be-
stimmen, benotigen wir die bedingte Wahrscheinlichkeitsdichte

plolps) = / Pl {na}) 5{me}] 0s) d{ne) (A.6)

(45) p({ru}] )
fp{nk}|<p dy’ p({nn} ps) dingy (A.7)

p({nx}| vs) ist hierbei die Verteilungsdichte der Spikezahlen {n;} in Abhéngig-
keit des Stimuluswinkels. Nehmen wir weiter an, dass die {n;} unabhéngig
und GauB-verteilt sind, so gilt

pindle) = J] L@ (”‘“*”’”“p’) (A8)

U@ z
o i) = I ()

wobei G(t) fiir die standardisierte Normalverteilung steht.

Fiir das Modell der Beuteortung gehen wir in (A.8) und damit fiir den er-
sten Term des Integranden der Gleichungen (A.6) bzw. (A.7) von vollstindig
intakten Spaltsinnesorganen aus. Fiir eine realistische Anordnung der Beine
bedeutet dies nach Gleichung (3.2), dass fiir den Mittelwert

(m)(p) = a+bsin<%;% ¢) (%)

gilt, was dem erwarteten , Soll-Zustand“ der Neuronen entspricht. Im Fal-
le defekter BCSS (siehe Abschnitte 2.4 und 2.7) konnen die tatséchlichen
Spikezahlen {n;} — der ,Ist-Zustand“— jedoch davon abweichende Erwar-
tungswerte aufweisen, die wir mit {(nx)(ps)} bezeichnen. Die zugehorige
Wahrscheinlichkeitsdichte (A.9) ist deshalb ebenfalls mit dem Symbol ,-¢
versehen worden.
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Der mit Hilfe von (A.7) aus

p(¢| ps) = max! (A.10)

bestimmte Winkel ¢(pg) entspricht der Grioflie () (¢gs) der Populationsvek-
tormethode. Wie man durch Vergleich mit Gleichung (2.16),

(@)(ps) = arg<2_<m><gos>ewk) ,

k=0
erkennt, benotigt das Populationsvektor-Verfahren keine Annahmen iiber die
genaue Form der Verteilungsdichte der Spikezahlen, ebenso wenig iiber die
Standardabweichungen. Die Maximum Likelihood-Methode hingegen umgeht
die in Kapitel 3 beschriebene Problematik bei der Wahl der Vorzugswinkel
{¢r}, ist jedoch infolge der Integration iiber die {n;} in Gleichung (A.7)
numerisch aufwendig. Im Folgenden soll deshalb eine einfache Naherung be-
schrieben werden.

A.1 Niherung fiir konstante Varianzen

Da der Nenner in (A.5) nicht von ¢ abhéngt, ist die Forderung (A.1) gleich-
bedeutend mit
p({ni} ¢) = max! . (A.11)

Wir nehmen wiederum an, dass die {n;} unabhingig und GauB-verteilt
sind. Falls dariiber hinaus die Varianzen {c}} konstant sind, d.h. unabhéngig
vom Stimuluswinkel, vereinfacht sich damit die Bedingung (A.11) auf

3 (M)Q — minl (A.12)

g
& k

was in der Literatur (z.B. Salinas und Abbott 1994) als ‘Least Square Esti-
mator’ bezeichnet wird.

Ersetzen wir die Spikezahlen {n} durch ihre Erwartungswerte {(nx)(vs)},
so ist folglich ¢ so zu bestimmen, dass

Z<<ﬁk>(s@s)—<nk>(w)>2 R (A.13)

g
& k

bzw. Z ((ﬁk>(g05) — <nk>(g0)>2 = min! |, (A.14)
k

falls wir zusétzlich gleiche Varianz o7 = o7 fiir alle Neuronen annehmen.
Gleichung (A.14) kann auch direkt aus (A.10) abgeleitet werden, indem in

(A7) p({nx}| ps) durch [], 5<nk — (ﬁk>(g05)> genédhert und o), = 0( gesetzt

wird.
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A.2 Vergleich der Resultate

Im Folgenden werden Ergebnisse von Berechnungen nach der Maximum Like-
lihood Methode mit den Resultaten des Populationsvektorverfahrens und des
Experiments fiir unterschiedliche Kombinationen intakter Spaltsinnesorgane
verglichen.

Um die Auswertung von Gleichung (A.7) mittels numerischer Monte Carlo
Integration (siche z.B. Press et al. 1992) zu erleichtern, setzen wir (n)max = 5
und (n)min = 0.2 (N)max = 1. (In Abschnitt (4.2) wurde (n)max = 30 und
(NYmin = 6 verwendet, was die ,,Breite” der Gaukurven in (A.8) und (A.9)
deutlich reduzieren und somit die Integration erschweren wiirde). Wir neh-
men konstante Varianzen der Grofie o = a = W = 3 an, so dass
die Ndherung (A.14) moglich wird, und bestimmen ¢ fiir eine realistische
Anordnung der Beine (v, € {£18°, £54°, £90°, £140°}).

In den Abbildungen A.1 und A.2 sind jeweils links die Resultate des
Experiments und rechts die nach (A.7) ermittelte Wahrscheinlichkeitsdichte
p(p|s) dargestellt. In der Mitte ist der mittels (A.14) bestimmte Winkel
©(ps) geplottet (fett durchgezogene Kurven). Dieser entspricht in sehr guter
Néherung dem Maximum von p(¢| ps).

Zum Vergleich sind zusétzlich Ergebnisse (¢)(ps) der Populationsvek-
tormethode eingezeichnet und zwar sowohl fiir eine realistische Anordnung
der Beine (Modellvariante I, @5 = ~, fett gestrichelte Kurven) als auch fiir
die idealisierte Gleichverteilung aus Kapitel 2 (¢ = % = 22.5° + k45°,
k=0,1, ..., 7, dinne durchgezogene Kurven).

Wie man erkennt, stimmen die Resultate der Maximum Likelihood Me-
thode (berechnet fiir eine realistische Anordnung der Beine) in etwa mit den
Ergebnissen fiir gleichverteilte Bein- und Vorzugswinkel tiberein. (Fiir den
Fall vollstdndig intakter BCSS — siehe Abbildung A.1a — gilt (nx)(ps) =

(ng)(ps) und aus (A.14) folgt ¢(ps) = ¢s).
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Abbildung A.1: Linke Spalte: Experimentell ermittelter Drehwinkel ¢ p von
Paruroctonus. Mittlere Spalte: Die fett-durchgezogenen Kurven zeigen jeweils
den nach der Maximium-Likelihood-Methode mit Hilfe von N#herung (A.14) de-
codierten Winkel ¢ in Abhéngigkeit vom Stimuluswinkel ¢g fiir eine realistische
Verteilung der Beinwinkel (v, € {£18°, £54°, +£90°, +140°}). Als Vergleich die-
nen Populationsvektor-Berechnungen des Erwartungswerts () fiir eine realistische
Anordnung (fett, gestrichelt) und fiir die idealisierte Gleichverteilung der Beine
(durchgezogen, diinn). Rechte Spalte: Hohenlinien der Wahrscheinlichkeitsdich-
te p(p|¢s) (Gleichung (A.7)) fiir die Maximum Likelihood Methode (die Grau-
werte sind in gleichgrofie Bereiche zwischen Minimum und Maximum von p(¢| ¢g)
unterteilt).

a: Vollstdndig intakte BCSS; sowohl nach der Populationsvektor-Berechnung fiir
gleichverteilte Beinwinkel als auch nach der Maximum Likelihood Methode ent-
spricht der decodierte Winkel (¢) bzw. ¢ exakt dem Stimulswinkel ¢g; b: Intakte
BCSS an den Beinen L1, R1-R4; c: Intakte BCSS an den Beinen 11,12, R1-R4.
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Abbildung A.2: Wie Abbildung A.1, jedoch fiir intakte BCSS an den Bei-
nen R1,R2 (d); L3,L4,R1-R4 (e); R3,R4 (f) und R1-R4 (g). In der mittle-
ren Spalte von d, f und g sind (in der gegebenen Auflosung) die Ergebnis-
se der Populationsvektor-Methode fiir gleichverteilte Winkel nicht von den fett-
duchgezogenen Kurven der Maximum-Likelihood-Decodierung zu unterscheiden.



Anhang B

Wahrscheinlichkeitsdichten

Fiir unabhéngige GaufB-verteilte Spikezahlen {n;} := {ni, ns, ..., ny} ei-
ner Neuronenpopulation berechnen wir zunéchst die zweidimensionale Wahr-
scheinlichkeitsdichte des Summenvektors (siehe Abschnitt 2.5). Darauf auf-
bauend bestimmen wir anschliefend in B.2 die Dichte der Verteilung des
decodierten Winkels ¢ .

B.1 Verteilungsdichte des Summenvektors

Wir betrachten Gleichung (2.15) in einem um @ gedrehten Koordinatensy-
stem. In diesem ist der Populationsvektor bestimmt durch

n P9 — Z ng el (B.1)
k

{ni} sind die Spikezahlen der betrachteten Neuronenpopulation (die winkel-
codierenden Neuronen im Modell zur Beuteortung), {¢y} die den Neuronen
zugeordneten (Vorzugs-)Winkel. Eine sinnvolle Wahl von @ wird weiter un-
ten verschiedene Betrachtungen erleichtern (vgl. auch Kapitel 4, wo @ = (¢)
gesetzt wurde). Wir bezeichnen Winkel im gedrehten System mit ¢, (x steht
hier fiir einen beliebigen Index):

P = Y= . (BQ)

Mit (B.1) und (B.2) gilt fiir den Real- bzw. Imaginérteil des Populationsvek-
tors

Re[ne™] = Re[z ng €] = Z Nk COS P (B.3)
k k

Im[ne] = Im[z ng e = Z ng sin ¢ . (B.4)
k k
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Im Allgemeinen gibt es mehrere Moglichkeiten die {n,} der N Neuronen
so zu wiahlen, dass ein durch (z, y) bestimmter Punkt der komplexen Ebe-
ne erreicht wird. Fiir die gesuchte Wahrscheinlichkeitsdichte p,, muss nun
iiber alle diese Kombinationen summiert werden. Dies kann mit Hilfe zweier
Delta-Funktionen ausgedriickt werden, welche die geforderten Bedingungen
enthalten,

bt ilies) = [atmd (dfe— Emcosa]
x oy ansmgbk} {nk}|gpg)) . (B5)

s bezeichnet hierbei die in den Spikezahlen codierte Grofle. Im Modell zur
Beuteortung ist dies der Stimuluswinkel. Die gemeinsame Verteilung der {ny }
faktorisiert fiir unabhéngige Zufallsgroflen und somit gilt

pulis} | os) dlng} = HG(”’“ ) T

Ok

wobei Glt) = \/;_Wexp<—§) (B.7)

die normierte und zentrierte Gaufiverteilung darstellt. Wir fithren die Mit-
telwerte in x- und y-Richtung,

(x) = > {ng)cosgy
k
. (B.8)
<y> = kank> singy
und die Vektoren
Gy = (01c08¢1, 09CO08 P, .. .)T
(B.9)
Gy = (o1singy, oasing,, .. .)T
ein. Nach der Variablentransformation
Uy 1= ne = ) vk (B.10)
Ok

lisst sich Gleichung (B.5) mit @ := (uy, us ...)T schreiben als

Pay(, y|905)Z/é{x—6fﬁ—<x)]5[y—5Tﬁ— ]HG ug) duy, . (B.11)
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U1

Abbildung B.1: Schnitt der Hyperebenen (gestrichelt), Gleichungen (B.12) und
(B.13), mit der durch die Normalenvektoren &, und &, aufgespannten Ebene, in
welcher die v1- und ve-Koordinatenachsen verlaufen.

Die Bedingungen in den Delta-Funktionen,

ili = x—(v) (B.12)
i = y— () | (B.13)

beschreiben jeweils eine Hyperebene im Raum der Vektoren @ € RY.
Mit Hilfe einer geeigneten Rotation der Koordinaten, dargestellt durch
die Matrix D,

7=Dii mit D'D=1 und det(D)=1 (B.14)

ist es moglich, die neue Orthonormalbasis so zu wéhlen, dass die v1-Achse in
Richtung des Normalenvektors &, zeigt und die vo-Achse in einer Ebene, mit
7, und &, als Richtungsvektoren, zu liegen kommt (siehe Abbildung B.1).
Somit verlaufen die restlichen N — 2 Koordinatenachsen ,,parallel“ zu den
beiden Hyperebenen, die nun durch

o1 = x—(x) (B.15)
oy (cosav; +sinawvy) = y— (y) (B.16)

gegeben sind. Hierbei bezeichnet o den Winkel zwischen &, und &, sowie o,
bzw. o, den Betrag des jeweiligen Vektors, d.h.

0,0,COSQ = GG, . (B.17)
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Wegen det(D) = 1 und

1 1 1 1
H G(ug) = =~ €Xp <—— Z ui) = ~ €Xp (—— UTDTDU)
k 2 k V2 2

_ ! exp(%m) - [Tow) (B.13)

konnen wir die Verteilungsdichte (B.11) in den neuen Koordinaten als

Pay(T, Y| ps5) = /5[37 — 0z V1 — <$>}

X 5[y — ay(cosavl + sinavg> — <y>} HG(vk) dv,  (B.19)

schreiben. Da die Delta-Funktionen nur noch von v; und v, abhéngen, sind
die N — 2 Integrale [ G(vg)dv, =1, k=3, 4, ..., N trivial. Die Integration

nach v; und vy unter Beachtung von d(az) = Wl‘d (x) ergibt schlieBlich:

= et 65 Slma (5 e )
[

2 2
oxp (st (522)" - 2cosass 22t 1 (1200 )
(B.20)

2m o, 0y |sinal

Pay(T, Y| @s)

xZ

Dabei hingen nach (B.8) die Gréfien (x) und (y) iiber (ny) vom Stimulswinkel
¢s ab, und, sofern auch o} mit @g variiert, wegen (B.9) und (B.17) ebenso
0z, 0y und cos o bzw. sin a.

Bemerkungen:

1. Die Berechnung der Kovarianz o2, := <(x —(z))(y — (y>)> ergibt

o2, = (zy) — (x)(y)

— <Zc0s b sin oy, nz> + <Zcos G Ny Sin @y m>
%

k£l

— Z COS gzﬁk <7’Lk> sin gbl (nl>
k,l

— Z Cos ¢y, sin ¢y, (n2) — Z COs Gy, sin o (1)

k k
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= Z COS ¢y, Sin Py, a,%
k

= 7.3, (1D Oy 0y COSQL . (B.21)
Die Kovarianz ist also durch die in der Literatur (z.B. Karlin und Taylor
1975, Bronstein und Semendjajew 1989) auch als Korrelationskoeffizi-
ent bezeichnete Grofle cos @ und damit durch den Winkel o bestimmt,
den die durch die Gleichungen (B.12) und (B.13) beschriebenen Hyper-
ebenen einschlieflen.

2. Mit Hilfe der Kovarianzmatrix

) 2 2
K= ( % Oz ) (B.22)
O—xy Uy

lasst sich Gleichung (B.20) kompakt formulieren:

exp|—=x(z — (z), y — e (7
Pun(, ] 05) = p{ ! <>25 %K <y‘<y>)] (B.23)

3. Durch eine geeignete Wahl des Drehwinkels p = p* ist es moglich, das
Koordinatensystem in der komplexen Ebene so zu orientieren, dafl der
Korrelationskoeffizient cos @ und damit die Kovarianz verschwindet:

2 _ 2T~ (B17) _
Opy = 0,0y = 0gz0ycosa =10

(B-9)

Z o7 cos(pp — @) sin(pr — §*) =0
k
1 . —x —2ip* %
= Setgantiogn- o o] <o
k i

1 .
— P = 3 arg [Z a,% 2tk
k

+n% nef0, £1,...} (B.24)

Fiir die um @* gedrehten Koordinaten (z*, y*) fillt also der gemisch-
te Term in der Exponentialfunktionen der Wahrscheinlichkeitsdichte

(B.20) weg und es folgt
* * 2
e ()

p;kﬁy(x*v y*| ()05') = \/%0 \/ﬂa
x* y*

Die gewihlten Koordinaten liegen also parallel zu den Hauptachsen der
Ellipsen, welche Kurven konstanter Wahrscheinlichkeitsdichte darstel-
len. Dies ist in Abbildung B.2 veranschaulicht.

(B.25)
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Abbildung B.2: Die um $* gedrehten Koordinaten (x*, y*) liegen parallel zum
Hauptachsensystem der Ellipsen, auf denen die Wahrscheinlichkeitsdichte einen
konstanten Wert annimmt.

4. Im Allgemeinen (o,, o, # 0) ist es jedoch nicht méglich, 3 so zu wéhlen,
dass fiir den Korrelationskoeffizienten |cosa| =1 gilt, denn

|cosal =1 (210 7l &, = 0,0,
— 0J,=A0, A€R
B.
&:93 sing, = Acos¢p VEk
< tan¢; =tan¢gy, = ... =tanoy

In diesem Fall sind also alle ¢y bis auf £x identisch und der Populati-
onsvektor befindet sich in jedem Fall auf der Geraden y = tan¢, z =
tan(p; — @) . Fiir die Verteilungsdichte bedeutet dies
—1(el )2
(2, 9) = = 3y — tan(e1 ~ %) 2) (B.26)
pxy ) \/%O_x . .
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B.2 Wahrscheinlichkeitsdichte des Winkels

Durch die Koordinatentransformation (z,y) — (n, ¢),

T = ncoso (B.27)
= nsing (B.28)

erhalt man aus (B.20) die Verteilungsdichte des Populationsvektors in den
neuen Koordinaten (n, ¢),

0
Pns(n, &l ps) = pay(ncosp,nsin| pg) (x,y)'

= pyy(ncosg,nsing|pg) n . (B.29)

Wir substituieren

— 1 C052¢ COS ¢ sinqb sianb
A(¢) - Sin2a ( 0‘% —2cos« 020, + 0_5 ) (B.SO)
B(¢) = Si;a (% cos ¢ — cos o (y) cosﬁ +U(a:> sin &
+§f_2> sin ¢) (B.31)
Yy
1 2 9
“ = S (% — 2cos a% + %) (B.32)

und erhalten, indem wir Gleichung (B.29) nach n integrieren, die gesuchte
Wahrscheinlichkeitsdichte des Winkels:

Po(@] ps) = /0 Pro(n, ¢l @s) dn

2

) exp(—3C) eXp<§_A> /Ooo exp(_§<n— §)2> ndn

210, 0y | sinal A

- el () (o ] )]

Mit
Qo) = 210, 0y | slin al A(¢) (B-34)
R(p) = ) (B.35)

24(9)
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B2(¢) — A(¢)C
2A(¢)

(B.36)

- ((a:) sin ¢ — (y) cos ¢> (B.37)

2(02 cos?¢ — 2cos 0,0, cO8 ) sind + o2 sin¢)

schreiben wir dies als

ps(¢l @s)
= Q(6) [exp(~ C) + V7 R(6) (erf[R(e)] +1) exp(S(0))| . (B.33)
Wegen ¢ = p — @ gilt fiir die Verteilungsdichte des decodierten Winkels
Pe(lws) = polplps, @ =0) = ps(p — Pl ps, P) - (B.39)

Erwartungswert ()

Als Erwartungswert des decodierten Winkels bezeichnen wir — siehe auch
Gleichungen (2.16) und (4.3) — den Winkel des Schwerpunkts der Verteilung

p:cy(xv y| Y3, P = 0)7

(0) = arg [ [t inpatealos p=0deas| @0
= arg((z) +i(y)) o € [-m,m . (B.41)
Das Integral /_ ' Pl ps) pdp (B.42)

hingegen erweist sich fiir die Berechnung von (y) (z.B. als Ma$ fiir den zu
erwartenden Drehwinkel des Skorpions) als wenig sinnvoll. Man denke nur
an eine Verteilung, die bei &7 ein Maximum hat — nach (B.42) ergébe sich

(p) = 0.

2

Varianz oy

Setzt man nun @ = (), also ¢ := ¢ — (p) (siche Kapitel 4, Abbildung 4.1),
so beschreibt ps(¢| ps, @ = (p)) die Verteilung der Abweichung von (). Die
Varianz von ¢ definieren wir folglich

—T

m ()+m
or = | ¢*ps(dlps, = <90>)d¢=/<> 0’ po(elps)de . (B.43)
p)—m

Dies kann im Allgemeinen nur numerisch berechnet werden (siche Abbildung
B.4). Fiir eine ,schmale” Verteilung p,,(z,y), d.h.

V(z)? + (y)? > Halbachsen o,+, 0, (siche Abbildung B.2), (B.44)

ist jedoch die bereits in Kapitel 4 beschriebene Naherung (4.9) mdoglich, die
nun aus (B.38) abgeleitet werden soll.
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B.2.1 N&aherung der Verteilungsdichte

Drehen wir wie in Kapitel 4 das Koordinatensystem um @ = (), so folgt
(y) = 0 (man beachte, dass Groflen im gedrehten System nicht eigens ge-
kennzeichnet werden). Sind o, und o, von der gleichen Gréenordnung so
konnen wir die Gleichungen (B.30)-(B.32) und (B.34)-(B.37) im Bereich
» = ¢ — (p) < 1 ndhern. Mit sin ¢ < cos ¢ ~ 1 erhalten wir

1 _ Isinalo,
Alg) ~ sina o2 Qo) ~ 2m oy,
~ ) O )R
Blo) ~ sin’a o2 Rlo) ~ | sin | o,v/2 (B.45)
2 2
=gy SO ppets

Falls fiir den Betrag des Populationsvektors (z) > o, ~ o, gilt, folgt C(¢) >
1 und R(¢) > 1. Wegen exp(—3C) ~ 0, erf[R] ~ 1 und mit sin¢ ~ ¢ < 1
ergibt sich schliefllich aus (B.38) und (B.39) fiir die Wahrscheinlichkeitsdichte

() ( <x>2< )2)
R exp| ——= ¢ — B.46
Pe(#l ps) Vam o, P\ Tz 4 {0} (B.46)
Da dies eine Normalverteilung darstellt, kénnen wir wie in Gleichung (4.9)
O, R % nihern.

B.2.2 Gleichverteilte Winkel

Nehmen wir analog zu Abschnitt 4.3 an, dass

(ni) =
2

SOO_I_WI{?

a+b cos(or — ¢s)
k=1,2,...,N

op =

Yr = (B.48)

gelte, so vereinfachen sich mit Hilfe der Gleichungen (4.13) und (4.14) die in
(B.8), (B.9) und (B.17) definierten Grofien:

Nb

(@) = —-cos(ps =) (B.49)
) = 5 sin(ps — ) (B.50)
ol = o) = % B.51)

cosawe = 0 (B.52)
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ps(9]¢s) 61 pe(dles)

2 ¢ = —ps 2 P=p—=ps

Abbildung B.3: Vergleich der Graphen von (B.55) und der Néherung (B.56)

(gestrichelt) fiir 0% = % und 0% = 3.

Wegen (B.49) und (B.50) ist der erwartete decodierte Winkel gleich dem
Stimuluswinkel, denn

(o) = argl(x) +i(y)l|_ =ws . (B.53)

»=0

Auch werden in diesem Fall, da 0, = o, und cosa = 0 gilt, die Kurven
konstanter Wahrscheinlichkeitdichte (des Populationsvektors) durch Kreise
in der komplexen Ebene um (x)+i(y) dargestellt und die Naherungen (B.45)
gelten ohne Beschriankung von ¢ exakt. Wéhlen wir nun @ = (¢) = pg, so
erhalten wir

N b? N b2
C= R(¢) = oS ¢
2a 4; (B.54)
1 NB
Q=" S(¢)——U81H¢
Fiir die Verteilungsdichte von ¢ = ¢ — pg, Gleichung (B.38), folgt damit
Pe(9] ps)
exp(—52) cos ¢ ( cos ¢ ) < 1., )
= <+ erf[ } +1)exp| —=——sin ,  (B.55
2T 2V 2o V20 P\ 202 ¢ ( )
wobei wir 0 1= 2% definiert haben.

N2
Fiir (0% < 1) kann (B.55) analog zu Abschnitt B.2.1 mit der Normalver-

teilung

1 ¢
Ps(Pleps) = mem(—@) (B.56)

abgeschitzt werden. Abbildung B.3 zeigt Graphen der Gleichung (B.55) und

ihrer Niherung (B.56) fiir 02 = 15 und ¢® = 3. Wie man erkennt, ist diese

Abschétzung nicht nur im Bereich ¢ < 1 sinnvoll.
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3

1 2 3 4 o

Abbildung B.4: o2, berechnet durch numerische Integration von (B.43) mit
Po(¢] ¢s) aus (B.55), und 2 in Abhéngigkeit von o.

Fiir das Grenzverhalten von Ufo folgt fiir die Verteilungsdichte (B.55) we-
gen (B.56) und lim py(¢] ¢s) = 5=

T 2 ..
(B.43) o fir k1
oy = / ool s) ddo = { 2 e (B.57)

= fir o — o

Das Ergebnis O'Z ~ o2 ist die bereits in Kapitel 4 gefundene Niherung (4.18).
Wie Abbildung B.4 zeigt, ist sie bis o < 1.4 (=~ 80°) sinnvoll. Ebenso erkenn-
bar ist das asymptotische Verhalten fiir ¢ > 2. Der endliche Grenzwert ergibt
sich anschaulich aus der Tatsache, dafl eine Schitzung des Stimuluswinkels
einen maximalen Fehler von £7 aufweisen kann.
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