
                               Einleitung  

  Laufen ist die vielleicht am weitesten ver-

breitete Lokomotionsform terrestrischer

Tiere. Dabei müssen vom Zweibeiner bis 

zum „Tausendfüßer“ ( Illacme plenipes  hat

bis zu 750 Beine, mehr wurden bisher bei 

keinem anderen Tier gezählt), die gleichen 

Aufgaben gelöst werden, wie bei jeder an-

deren Art der Fortbewegung ( .   Abb.   1 ).

Die Entscheidung zur Fortbewegung 

wird, außer bei der Erzeugung von eini-

gen Fluchtbewegungen, im Gehirn eines 

Tieres getroffen. Von dort werden nach-

geschaltete Kommandosysteme des Ner-

vensystems aktiviert, welche die für eine 

Form der Fortbewegung spezifische mo-

torische Aktivität nicht nur induzieren, 

sondern auch aufrechterhalten. Bei Wir-

beltieren weiß man, dass diese im Hirn-

stamm lokalisiert sind, bei Arthropoden 

befinden sich entsprechende absteigen-

de Neurone im Protocerebrum des Ober-

schlundganglions. Diese Systeme aktivie-

ren neuronalen Netzwerke in Segmen-

ten des Zentralnervensystems (ZNS) na-

he bei den Fortbewegungsorganen. Zum 

Beispiel liegen die Netzwerke zur Kontrol-

le der Hinterbeine von Säugern im Lum-

balmark und die zur Kontrolle der Bein-

bewegungen von Arthropoden im Bauch-

mark. Die Aktivierung der Beinmuskeln 

zur Erzeugung der Bewegungen erfolgt 

durch die rhythmische Aktivität dieser 

Netzwerke. Eine wichtige Eigenschaft der 

neuronalen Kontrolle von Fortbewegung 

ist, dass zwischen den beteiligten Statio-

nen neuronale Signale nicht nur von oben 

nach unten, sondern immer auch in um-

gekehrter Richtung fließen [ 24 ]. So wir-

ken sensorische Signale über die erzeug-

ten Bewegungen auf die Netzwerke im 

ZNS zurück, wie auch die erzeugte Akti-

vität in diesen Netzwerken auf die über-

geordneten Stationen in Hirnstamm und 

Gehirn.  

        Für das Laufen müssen die Bewegun-

gen der einzelnen Segmente eines Beins 

kontrolliert, die Bewegungen zwischen 

den verschiedenen Segmenten eines Beins 

koordiniert und die Bewegungen ver-

schiedener Beine aufeinander abgestimmt 

werden. Diese Aufgaben übernehmen 

neuronale Netzwerke im Rückenmark der 

Wirbeltiere und Bauchmark der wirbello-

sen Tiere. Ein funktionaler motorischer

Ausgang für Laufbewegungen entsteht je-

doch erst durch die Verrechnung zentral-

nervös generierter Aktivität mit Signalen 

von Propriozeptoren der Beine. Wie bei 

allen laufenden Tieren bestimmen Signa-

le absteigender Neurone des Gehirns oder 

der Kopfganglien der Wirbellosen Start 

und Ende lokomotorischer Aktivität, ihre 

Geschwindigkeit und Richtung und die-

nen ihrer Feinkontrolle ( .   Abb.   1 ).  

  Die Schwerpunkte unserer Arbeit an 

Insekten liegen derzeit bei der Aufklä-

rung der Mechanismen, die Bewegun-

gen eines einzelnen Beins kontrollie-

ren und die zur Koordination der ver-

schiedenen Beine beim Laufen in ver-

schiedenen Situationen beitragen. Die 

zyklische Bewegung eines Beins beim 

Laufen kann generell in zwei Pha-

sen aufgeteilt werden. In der Stemm-

phase befindet sich das Bein am Bo-

den und trägt zur Bewegung des Kör-

pers in die gewünschte Richtung bei. In 

der Schwingphase wird das Bein ohne 

Bodenkontakt in die Ausgangsposition 

für die nächste Stemmphase geführt. 

Die beiden Phasen sind besonders bei 

langsamer Fortbewegung asymmet-

risch, die Dauer der Stemmphase vari-

iert stark mit der Laufgeschwindigkeit, 

die Schwingphasendauer ist recht kons-

tant. Die Koordination von Schwing- und 

Stemmphasen der verschiedenen Bei-

ne, also die Gangart eines Tieres korre-

liert im Wesentlichen mit der Laufge-

schwindigkeit und Belastung des Tieres. 

Je schneller ein Tier läuft, desto mehr Bei-

ne sind gleichzeitig in der Schwingphase. 

Bei Pferden, zum Beispiele, sind uns die 

Gangarten Schritt, Trab und Galopp ge-

läufig. Sie erlauben den Tieren mit stei-

gender Fortbewegungsgeschwindigkeit 

nicht nur immer kürzere Kontaktzeiten 

mit dem Boden, sondern sind energe-

tisch jeweils die günstigste Art der Fort-

bewegung. Bei den sechsbeinigen Insek-

ten unterschei det man klassischer Weise 

drei Koordinationsmuster, bei denen ein 

Bein ( wave gait ), zwei (tetrapode Koordi-

nation) oder drei Beine (tripode Koordi-

nation) eine Schwingbewegung ausfüh-

ren ( .   Abb.   2 ). Im  wave gait  beginnt das 

Hinterbein einer Seite die Schwingpha-

se, es folgen Mittel- und Vorderbein der-

selben Seite, der Vorgang wiederholt sich 

dann mit den Beinen der anderen Köper-

seite. Bei der tetrapoden Koordination 

sind immer zwei diagonale Beine gleich-

zeitig in der Schwingphase, zum Beispiel

vorne links mit hinten rechts, vorne rechts 

mit Mitte links und Mitte rechts mit hin-

ten links, dabei können zwei spiegelbild-

liche Koordinationsmuster entstehen. Tri-

pod läuft ein Tier, das Vorder- und Hin-

terbein einer Seite und das Mittelbein der 

anderen Seite gleichzeitig in der Schwing-

phase bewegt. Verschiedene Insekten be-

vorzugen bestimmte Koordinationsmus-

ter, die relativ schnell laufenden Schaben 

und Ameisen zum Beispiel eine eher tri-

pode Koordination für Geschwindigkei-

ten bis zu 32 bzw. etwa 60 Körperlängen/s,

oder generell langsam laufende Insekten, 
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wie die Stabheuschrecken, eine eher tet-

rapode Koordination. Jedoch können al-

le bisher untersuchten Insekten gleitend 

in eines der anderen Koordinationsmus-

ter wechseln. Besonders gut kann man

das bei Taufliegen sehen, die sich in einem 

Geschwindigkeitsbereich von weniger als 

einer bis etwa 16 Körperlängen pro Sekun-

de bewegen. Im Übrigen beobachtet man

die verschiedenen Koordinationsmuster 

in ihrer idealen Form nur selten. Die Be-

obachtung von Zwischenformen und flie-

ßenden Übergängen zwischen den Ko-

ordinationsmustern haben dazu geführt, 

dass einige Forscher den Begriff Gangart 

für Insekten vermeiden [ 27 ,  29 ].  

        Verhaltensversuche von Holk Cru-

se, Gernot Wendler, Ulrich Bässler und 

Kollegen an Stabheuschrecken legen na-

he, dass die Stemm- oder Schwingphase 

eines Beins ganz wesentlich durch die Be-

lastungssituation und Position der Nach-

barbeine beeinflusst wird [ 14 ]. Zum Bei-

spiel wird der Beginn der Schwingpha-

se unterdrückt, wenn sich das ipsilateral 

posteriore Bein in der Schwingphase be-

findet. Ein weiterer Einfluss sorgt für den 

Start einer Schwingphase, wenn das ipsila-

teral posteriore Bein eine Stemmphase be-

ginnt. Oder, die Wahrscheinlichkeit, dass 

ein Bein in die Schwingphase geht, erhöht 

sich, je weiter das ipsilateral anteriore Bein 

in der Stemmphase nach hinten bewegt 

wird. Wie diese auch als „Koordinations-

regeln“ bekannt gewordenen Einflüsse 

neuronal realisiert werden, ist noch weit-

gehend unklar. Sicher werden Informa-

tionen zwischen den Ganglien über Posi-

tion und Belastung von Nachbarbeinen 

von intersegmentalen Neuronen vermit-

telt. Informationen über Belastungen der 

Nachbarbeine ergeben sich aber auch aus 

der mechanische Kopplung der Beine über 

Körper und Boden. Dabei hängt die Belas-
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 Abb. 1     8      Schematische Darstellung der Komponenten und funktionellen Organisation des neuronalen Kontrollsystems zur 
Fortbewegung der Insekten. Pfeile bedeuten Einflüsse, nicht neuronale Konnektivität; diese Einflüsse können auf einzelne, 
viele oder alle Elemente einer Ebene wirken, z. B. die lokalen Controller. Im Sinne einer klaren Darstellung wurden nur paral-
lel Pfeile verwendet. Die Nummern  1, 2, 3, N  identifizieren zum einen die Controller oder  pattern generating circuits  der Beine 
bzw. Beingelenke ( A, B, C ) und zum anderen die Beine und Beingelenke selbst. Die auf den ersten Eindruck hierarchische Or-
ganisation wird durch vielfältige Rückkopplungsschleifen aufgelöst. Nachdem eine Entscheidung zur Fortbewegung gefal-
len ist, werden Informationen zu Richtung und Geschwindigkeit an die Controller der thorakalen Ganglien (Bauchmark) ver-
mittelt. Die Controller sind neuronale Netzwerke zur Kontrolle der Bewegungen eines Beins. Jeder Bein-Controller besteht 
aus mehreren Gelenk-Controllern. Die Aktivität die Controller oder pattern generating circuits wird von zentralnervösen Ele-
menten, CPGs (central pattern generator), das sind oszillatorische neuronale Netzwerke und sensorischer Rückkopplung be-
stimmt. Sensorische Informationen liefern Propriozeptoren, das sind Bewegungs- und Belastungsrezeptoren der Beine (De-
tails siehe Text). Die Bein-Controller können auch durch Eingänge von Exterozeptoren beeinflusst werden  
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tung eines einzelnen Beins in der Stemm-

phase davon ab, wie viele der anderen Bei-

ne gleichzeitig in der Schwingphase sind. 

Die Stärke der Belastung beeinflusst die 

Dauer der Stemmphase und die Aktivi-

tätsstärke der aktiven Motoneurone. In 

beiden Fällen ergibt sich ein befriedigen-

des Verständnis der Koordination der Be-

wegungen verschiedener Beine nur, wenn 

wir die Mechanismen der Bewegungskon-

trolle des einzelnen Beins verstehen.  

     Zentralnervöse Mechanismen 
zur Kontrolle der 
Beingelenke beim Laufen  

  Grundlage für die Bewegung eines Beins 

sind die zyklischen Bewegungen in den 

einzelnen Beingelenken. Beginnend mit 

den Versuchen von T.G. Brown am Lauf-

system von Katzen vor gut 100 Jahren ha-

ben besonders in den letzten 50 Jahren 

Analysen der Rhythmogenese lokomoto-

rischer Aktivität – Schwimmen, Fliegen 

und Laufen – an Wirbeltieren und Wir-

bellosen zum Konzept der CPGs ( central 

pattern generator  oder Zentraler Muster-

generator) geführt. Ein CPG könnte im 

einfachsten Fall ein einzelnes oszillatori-

sches Neuron sein, besteht aber meist aus 

einem Netzwerk von Neuronen in Rü-

cken- oder Bauchmark, das unabhängig 

von phasisch strukturierter sensorischer 

Rückkopplung oder anderen phasischen 

neuronalen Signalen rhythmische Akti-

vität in Motoneuronen erzeugen kann. In 

diesem Sinn kann ein CPG auch als zen-

traler neuronaler Oszillator bezeichnet 

werden. Die Voraussetzungen für die os-

zillatorische Aktivität sind zum einen spe-

zifische Membraneigenschaften der CPG-

Neurone, die Membranpotenzialoszilla-

tionen fördern, zum Beispiel spannungs-

abhängige Kalzium- oder Natriumkanä-

le, deren Öffnung zu Plateaupotenzialen 

führt, also langanhaltenden Depolarisa-

tionen eines Neurons. Zum anderen ist 

die Art und Weise der synaptischen Ver-

schaltung der CPG-Neurone entschei-

dend für die Ausformung der CPG-Akti-

vität. Die alternierende Aktivität antago-

nistischer Motoneurone kann durch eine 

Kopplung zweier oszillatorischer Neuro-

ne oder CPGs zustande kommen, et-

wa durch wechselseitige Inhibition, ein 

häufiges topologisches Motiv oszillatori-

scher Netzwerke [ 17 ]. Entsprechend kön-

nen verschiedene CPGs zur Kontrolle sy-

nergistischer Muskelaktivität so verschal-

tet sein, dass sie in der gleichen Phase ak-

tiv sind. Die Kopplung der CPGs, die auch 

als Unit-Burst-Oscillator bezeichnet wer-

den, kann sich den Erfordernissen ent-

sprechend, zum Beispiel zum Vorwärts- 

und Rückwärtslaufen, ändern. Durch die 

Kopplung mehrerer CPGs entsteht ein 

übergeordneter CPG, der komplexe Be-

wegungen eines Beins kontrolliert [ 9 ]. 

Die sich aus der modularen Struktur er-

gebende Flexibilität ist eine große Stärke

des Unit-Burst-Oscillator - Konzepts, denn

sie erlaubt schnelle Anpassungen des Ver-

haltens an sich ändernde Gegebenheiten. 

Bei Wirbeltieren kann CPG-Aktivität 

zur Kontrolle der Beine durch absteigen-

de Signale aus dem Hirnstamm gestartet, 

moduliert und beendet werden. Für die 

Laufsysteme von Arthropoden (Krebstie-

re und Insekten) ist die Datenlage zur ab-

steigenden Kontrolle eher dünn, legt aber 

vergleichbare Mechanismen nahe, da ab-

steigende Neurone im Protocerebrum des 

Oberschlundganglions bei Insekten Lau-

fen auslösen können [ 6 ,  7 ].  
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    Zusammenfassung  

  Die Kontrolle des Laufens bei Insekten ist 

ganz wesentlich eine Aufgabe neuronaler 

Netzwerke in den thorakalen Ganglien. Wäh-

rend absteigende Signale aus den Kopfgang-

lien eher globale Kommandos vorgeben, z. B. 

zu Laufrichtung und Geschwindigkeit, wer-

den im thorakalen ZNS Bewegungen einzel-

ner Gelenke und der Beine insgesamt kont-

rolliert. Die Koordinationsmuster der Beine 

verändern sich geschwindigkeitsabhängig, 

ein eindeutiges stereotypes Koordinations-

muster jedoch fällt nur bei hohen Geschwin-

digkeiten auf. Ganz im Sinne des Unit-Burst-

Oscillator-Konzepts kontrollieren oszillatori-

sche Netzwerke (CPG, central pattern gene-

rator), in enger Verzahnung mit Bewegungs- 

und Belastungsrezeptoren der Beine, die zeit-

lichen Parameter und Amplituden der Be-

wegungen einzelner Gelenke. Für Beinbe-

wegungen sind verschiedene Gelenk-CPGs 

eines Beins im Wesentlichen über Proprio-

zeptoren gekoppelt. Durch eine differenzielle 

Verarbeitung propriozeptiver Signale werden 

Beinbewegungen aufgabenspezifisch modi-

fiziert, etwa für Laufrichtungswechsel. Loka-

ler neuronaler Kontrolle unterliegt der Wech-

sel zwischen Lauf- und Suchbewegungen 

eines Beins. Durch fehlende sensorische Ein-

gänge, z. B. bei einem Tritt ins Leere, werden 

durch Aktivierung eines lokalen Kommando-

neurons stereotype Suchbewegungen des 

Beins ausgelöst.  
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 Neuronal control of walking: insights from studies in insects  

    Abstract  

  The control of walking in insects is to a sub-

stantial amount a function of neuronal net-

works in the thoracic ganglia. While descend-

ing signals from head ganglia provide gen-

eral commands such as for walking direction 

and velocity, it is the thoracic CNS that con-

trols movements of individual joints and legs. 

The coordination pattern of legs is velocity 

dependent. However, a clear stereotypic co-

ordination pattern appears only at high ve-

locities. In accordance with the unit burst os-

cillator concept, oscillatory networks (CPGs, 

central pattern generators) interlocked with 

movement and load sensors control the tim-

ing and amplitude of joint movements. For a 

leg’s movements different joint CPGs of a leg 

are mainly coupled by proprioceptors. Differ-

ential processing of proprioceptive signals al-

lows a task specific modulation of leg move-

ments e.g. for changing movement direc-

tion. A switch between walking and search-

ing movements of a leg is under local control. 

When stepping into a gap missing sensory in-

put and the activation of a local command 

neuron evokes stereotypic searching move-

ments of the leg.  
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  Effekte absteigender Kontrolle können

in spinalisierten Wirbeltierpräparaten phar-

makologisch nachgeahmt werden. Die so ge-

nerierte motorische Aktivität wird als fikti-

ve Lokomotion ( fictive locomotion ) bezeich-

net. Eine mehr oder weniger vergleichbare 

pharmakologische Aktivierung lokomoto-

rische CPGs gelingt auch in Arthropoden. 

Fortbewegung aber muss selbstverständ-

lich adaptiv sein. Kein Tier könnte sich des-

halb eine rein zentrale Kontrolle, also ledig-

lich CPG -gesteuerte Beinbewegungen er-

lauben. Die CPGs, wie auch die Motoneuro-

ne selbst, stehen deshalb unter besonderer 

Kontrolle von Propriozenptoren der Beine, 

die Einfluss auf die Amplitude des motori-

schen Ausgangs haben können, aber auch 

auf die zeitliche Struktur der rhythmischen 

Aktivität ( .   Abb.   3 ). Da unter diesen Be-

dingungen zentrale und periphere Neuro-

ne das funktionale oszillatorische Netzwerk 

bilden, verzichten manche Autoren auf den 

Begriff CPG und verwenden stattdessen 

die Bezeichnung  pattern generating circuit 

(oder, wie in  .   Abb.   1 , den technischen Aus-

druck Controller), der zentrale und periphe-

re Komponenten einschließt [z. B.  23 ].  

        Welche Mechanismen der zyklischen 

Aktivierung der Beinmotoneurone wäh-

rend des Laufens zugrunde liegen, ist 

eine Frage, die unser Labor beschäftigt, 

und die wir an Stabheuschrecken unter-

suchen. Auch bei Stabheuschrecken kann 

oszillatorische Aktivität in lokomotori-

schen Netzwerken des ZNS pharmako-

logisch ausgelöst werden, im Folgenden 

als CPG-Aktivität bezeichnet. In Bein-

motoneuronen deafferentierter thoraka-

ler Ganglien können durch Applikation 

des muskarinen Acetylcholinrezeptor-

agonisten Pilocarpin lang anhaltende Pe-

rioden oszillatorischer Aktivität induziert 

werden [ 12 ]. Dabei generieren antago-

nistische Motoneurone alternierend Sal-

ven von Aktionspotenzialen. Die so in-

duzierte Aktivität einzelner Motoneuro-

ne beruht auf einer tonischen Depolari-

sation und rhythmischer Inhibition [ 10 , 

 22 ]. Da die Motoneurone selbst keine os-

zillatorischen Membraneigenschaften be-

sitzen, gehen wir davon aus, dass die toni-

sche Depolarisation und die phasische In-

hibition durch prämotorische Interneuro-

ne erzeugt werden. Dabei liegt der Inhibi-

tion CPG-Aktivität zugrunde.  

  Sowohl die tonische Depolarisation, 

als auch die prominente rhythmische In-

hibition ist in intrazellulären Ableitungen 

von Beinmotoneuronen während Schreit-

bewegungen der Beine in semi-intakten 

Präparaten der Stabheuschrecke gut zu 

sehen ( .   Abb.   4 ). Die Ursache der toni-

schen Depolarisation, die mit einem Um-

kehrpotenzial bei − 38 mV wahrscheinlich

durch einen gemischten Einwärts-Aus-

wärtsstrom vermittelt wird [ 28 ], ist zur-

zeit noch unklar. Eine erregende Wirkung 

von Acetylcholine an den Motoneuronen, 

könnte dabei ebenso eine Rolle spielen, 

wie prämotorische lokale, nicht-spiken-

de Interneurone. Diese Neurone erzeu-

gen keine Aktionspotenziale.  

        Im Gegensatz zur pharmakologisch er-

zeugten Aktivität in deafferentierten Prä-

paraten ist die tonische Depolarisation 

der Motoneurone des schreitenden Beins 

nicht allein Ursache ihrer Erregung. Die 

Aktionspotenzialsalven der Motoneurone

eines laufenden Beins werden zudem pha-

sisch durch erregende Eingänge von Pro-

priozeptoren des Beins befördert, zum 

Teil tatsächlich im Sinne einer positiven 

Rückkopplung. So unterstützen das femo-

rale Chordotonalorgan, ein Sinnesorgan, 

das Parameter der Bewegung im Femur-

Tibia-Gelenk wahrnimmt und Campa-

niforme Sensillen, Belastung messende 

Sinnesorgane im Außenskelett der Beine,

 Abb. 2     8      Schematische Darstellung der Koordinationsmuster der Beine einer laufenden Taufliege 
in Abhängigkeit von der Laufgeschwindigkeit. Von oben nach unten sind Stemm- und Schwingpha-
se ( weiß  bzw.  schwarz ) der sechs Beine aus drei Läufen mit abnehmender Geschwindigkeit gezeigt. 
Mit abnehmender Laufgeschwindigkeit ändert sich die Beinkoordination von einer  tripoden (drei Bei-
ne gleichzeitig in der Schwingphase) , über eine  tetrapode  (zwei Beine gleichzeitig in der Schwingpha-
se) zur  wave-gait -Koordination (jeweils nur ein Bein in der Schwingphase). Es wird aber deutlich, dass 
besonders bei den letzten beiden Koordinationsmustern kaum die Idealform der Muster erreicht wird. 
Die Dauern der Schwingphasen bleiben dabei in etwa gleich.  
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die Erregung von Beuger-Motoneuronen 

der Tibia in der Stemmphase des Beins 

[ 1 ,  2 ]. Sensorische Effekte können von lo-

kalen Interneuronen, aber auch über di-

rekte Verbindungen afferenter Neurone 

mit Motoneuronen vermittelt werden [ 8 ]. 

Eine sensorische Unterstützung der CPG-

induzierten Inhibition der Motoneurone 

ist möglich, jedoch noch nicht gezeigt.  

  Ungeklärt ist noch die Topologie der 

Lauf-CPGs, allerdings gilt dies nicht nur 

für die Stabheuschrecke, sondern für alle 

Insekten und auch für die laufenden Wir-

beltiere. Immerhin wurden nicht-spiken-

de Interneurone in den thorakalen Gan-

glien der Stabheuschrecke identifiziert, 

die Elemente von Gelenk-CPGs sind [ 12 ]. 

Diese Interneurone sind, nach allem was 

wir zurzeit wissen, morphologisch und in 

Ihrer Wirkung auf ein Hemiganglion be-

schränkt. Nicht-spikende Neurone kön-

nen Motoneurone erregen oder hemmen. 

In der Stabheuschrecke können zum Bei-

spiel zwei identifizierte nicht-spikende 

Neurone (I4, E4) rhythmische Aktivität in 

Depressor-Motoneuronen des Trochan-

ters neu starten ( reset ), ein Hinweis dar-

auf, dass beide Bestandteil des Depressor 

CPGs sind. E4 und einige andere nicht-

spikende Neurone beeinflussen die Mo-

toneurone mehrerer Gelenke und so ist 

es naheliegend, dass diese Neurone nicht 

nur Bestandteile der einzelnen CPGs sind, 

sondern diese auch zu funktionellen Ein-

heiten verbinden können.  

     Koordination der Gelenke 
eines Beins beim Laufen  

  Trotz der verbindenden Funktion nicht-

spikender Neurone, ist die durch Pilocar-

pin erzeugte rhythmische Aktivität der 

Motoneurone verschiedener Beingelen-

ke nicht systematisch von Zyklus-zu-Zyk-

lus gekoppelt, allein die streng alternieren-

de Kopplung der Antagonisten eines Ge-

lenks ist ein konstantes Element. Diese Be-

obachtungen und weitere Hinweise führen

zu der Vorstellung, dass es für jedes Bein-

gelenk einen eigenen CPG im thorakalen 

Nervensystem der Stabheuschrecke gibt, 

eine Organisation, wie sie ähnlich auch 

für das Rückenmark von Säugern gezeigt 

wurde [ 18 ]. Für die Stabheuschrecke wird 

hier eine Unabhängigkeit der CPGs der 

drei Hautbeingelenke deutlich, die auf 

eine dem Unit-Burst-Oscillator-Konzept 

entsprechende Organisation hinweist.  

  Die Kontrolle der Gelenkbewegun-

gen während eines Schritts wird somit 

zur durchaus komplexen Aufgabe. Das 

liegt zum einen an der Anzahl zu koordi-

nierender Muskeln. Bei Säugetieren müs-

sen zur Erzeugung von Schwing- und 

Stemmphase die Kontraktionen von et-

wa 36 Muskeln aufeinander abgestimmt 

en. Bei einem typischen Insektenbein 

sind es immer noch mehr als ein Dutzend 

Muskeln ( .   Abb.   5a ). Zum anderen ste-

hen die Aktivierungsmuster nicht immer 

in einer direkten Beziehung zu Schwing- 

und Stemmphase. Bei Säugern, zum Bei-

spiel, werden einzelne Muskeln, die über 

zwei Gelenke spannen, vielfach zweimal 

während einer Phase aktiviert, bei In-

sekten werden einzelne Muskeln in der 

Schwingphase aktiv und sind es bis weit 

in die Stemmphase hinein ( .   Abb.    5b ). 

Dazu kommt, dass die Beinmuskulatur 

in der Stemmphase nicht nur den Körper 

vorantreiben, sondern auch die Körper-

haltung stabilisieren muss. Die Aktivie-

rungsstärke der Muskulatur muss dabei 

auf Eigenschaften des Untergrundes abge-

stimmt sein. Es ist unmittelbar einsichtig, 

dass unter diesen Bedingungen die Akti-

vierung der verschiedenen Beinmuskeln 

nicht ohne sensorische Rückkopplungen 

funktional orchestriert werden kann.  

        Für die drei Hauptbeingelenke der 

Stabheuschrecke haben wir ein recht um-

fassendes Bild von der sensorischen Kon-

trolle der CPGs [ 11 ]. Wichtig für die-

se Kontrolle sind zum einen Signale, die 

Auskunft über Position, Geschwindigkeit 

und Beschleunigung der Bewegungen in 

den Gelenken geben und zum anderen

Signale, die über die erzeugten Muskel-

kräfte, bzw. die effektiven Belastungen, 

die auf das Außenskelett des Insektenbei-

nes wirken, informieren. Bewegungen in 

den Beingelenken der Insekten werden 

zum einen von Stellungshaaren (Borsten-

sensillen) detektiert, die, in Feldern an-

geordnet, außen auf der Kutikula im Be-

reich der Gelenke positioniert sind und 

bei Bewegungen von der Gelenkhaut me-

chanisch stimuliert werden. Bewegungen

werden auch von internen Streckrezepto-

ren, z. B. Chordotonalorganen, registriert. 

Bei der Stabheuschrecke ist die Rolle von 

vier Borstenfeldern und einem Chordoto-

nalorgan für die Kontrolle der einzelnen 

Gelenk-CPGs sehr gut bekannt. Informa-

tionen über Kräfte und Belastungen, wel-

che entweder durch Muskelkontraktionen 

oder Kontakt mit dem Untergrund er-

zeugt werden, vermitteln Campaniforme 

Sensillen. Campaniforme Sensillen sind 

Sinnesorgane, die, einzeln oder in Grup-

Interneurone

CPG

A B

MNe A MNe B

Sinnes-

organe Muskel A Muskel B

Bewegung

Sinnes-
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Kontrolle der
Amplitude

Kontrolle der
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 Abb. 3     8      Schematische Darstellung der Bewegungskontrolle eines Beingelenks. Der Gelenk-CPG er-
zeugt rhythmische alternierende Aktivität in den von ihm angetriebenen antagonistischen Moto-
neuronen (MNe) und der von diesen innervierten Muskeln. Rückkopplung über die erzeugten Bewe-
gungen und Kräfte wird über Signale von Priopriozeptoren des Beins vermittelt. Die Signale kontrollie-
ren einerseits die Aktivitätsstärke der Motoneurone und andererseits die Aktivitätsphasen des CPG  
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pen, in der Kutikula aller Beinsegmente, 

häufig nahe an den Gelenken, lokalisiert 

sind. Die Sensoren messen auf die Bein-

segmente einwirkende Kräfte hoch dif-

ferenziert in der Beinebene und ortho-

gonal dazu; sie beeinflussen die Aktivität 

der Muskeln, die Beinsegmente in diese 

Raumrichtungen bewegen [ 31 ,  30 ].  

  Selektive Stimulation und Ausschal-

tung von Propriozeptoren eines Beins 

und Untersuchungen von aktiven Lauf-

bewegungen einzelner Beine in semi-in-

takten, aber auch stark reduzierten Präpa-

raten der Stabheuschecke zeigen, dass Si-

gnale der oben vorgestellten Sinnesorga-

ne bestimmend für die Aktivierung und 

Inaktivierung von Motoneuronen beim 

Schreiten eines Beins sind, mithin die os-

zillatorische Aktivität der Gelenk-CPGs 

kontrollieren und zudem die Aktivitäts-

stärke von Motoneuronen modulieren. 

Die Rolle sensorischer Signale für den 

Ablauf eines Schrittzyklus stellen wir im 

Folgenden beispielhaft am Übergang der 

Beinbewegung aus einer Schwingphase in 

die Stemmphase dar.  

   .   Abb.   5c  zeigt schematisiert die re-

lativen Positionen der Segmente eines 

schreitenden Mittelbeins. Dabei wur-

de der gesamte Schrittzyklus operational 

in vier Abschnitte aufgeteilt. Abschnitt 1 

kennzeichnet die frühe Schwingpha-

se, der Übergang von der Schwingpha-

se in die Stemmphase findet im Über-

gang der Abschn. 2 und 3, die Stemmpha-

se endet mit Abschn. 4. In  .   Abb.   5c  sind 

die CPGs der Hauptbeingelenke symboli-

siert und durch schwarze Pfeile oder Ku-

geln erregende oder hemmende Einflüsse 

der Sinnesorgane. Im Abschn. 2 wird das 

Bein in der Luft zum Ausgangspunkt der 

Stemmphase bewegt, dabei wird die Tibia 

gestreckt. Diese Bewegung wird vom Ge-

lenkrezeptor des Femur-Tibia-Gelenks, 

dem femoralen Chordotonalrogan (fCO), 

registriert. Die an das ZNS gesandte In-

formation bewirkt über Verknüpfungen 

der afferenten Neurone mit lokalen Inter-

neuronen einen Wechsel von Levator- auf 

Depressoraktivität, also ein Umschalten 

des CPGs, der das Coxa-Trochanter-Ge-

lenk kontrolliert. Dies führt zu einem Ab-

setzen des Beins (Abschn. 3). Das Abset-

zen des Beins auf dem Untergrund akti-

viert wiederum Belastungssensoren, was 

nicht nur die Depressoraktivität und Fle-

xoraktivität unterstützt, sondern auch das 

Umschalten des Thorax-Coxa–Gelenk-

CPGs. Der gleiche Einfluss leitet außer-

dem die Aktivierung der Flexoren ein und 

führt zu einem Umschalten des Femur-

Tibia-Gelenk-CPGs. Ab diesem Punkt 

trägt das Bein nun wieder zur Fortbewe-

gung des Tieres relativ zum Untergrund 

bei. In der Stemmphase bestimmt die Be-

lastungsinformation die Aktivitätsstär-

ke der Depressor-Motoneurone. Im Sin-

ne einer positiven Rückkopplung unter-

stützen Bewegungssignale vom fCO die 

während der Stemmphase erzeugte Beu-

gung im Femur-Tibia-Gelenk. Eine leicht 

vereinfachte Version der hier dargestellten

sensomotorischen Kopplung ist nicht nur 

ausreichend für die Konstruktion eines 

funktionstüchtigen Computermodells des 

schreitenden Beins [ 21 ,  26 ], sondern kann 

als Kontrollprinzip des  Event Based Phase 

Switching  die elektronische Kontrolle von 

Laufrobotern, wie z. B. des Laufroboters 

Lola, der an der TU München entwickelt 

wurde, erheblich verbessern [ 13 ]. Es ist an 

dieser Stelle wichtig anzumerken, dass die 

vorgestellten sensorischen Einflüsse einen 

Schritt zur Erzeugung einer Vorwärtsbe-

wegung des Tieres kontrollieren. Kursän-

derungen aber erfordern eine Modifika-

tion der beschriebenen Abläufe.  

     Differenzielle Verarbeitung 
propriozeptiver Signale 
als Grundlage aufgaben-
spezifischer Modifikationen 
von Beinbewegungen  

  Die neuronale Kontrolle von Laufbewe-

gungen muss, wie die Erzeugung jedes 

Verhaltens eines Tieres, in hohem Ma-

ße adaptiv sein. Laufbewegungen müs-

sen zum Beispiel als Reaktion auf plötz-

lich auftretende Störungen, etwa bei dem 

Kontakt des Beines mit einem Hindernis, 

oder dem Ausbleiben des Bodenkontak-

tes, modifiziert werden, um die weitere 

Fortbewegung des Tieres zu ermöglichen. 

Ebenso müssen die Laufbewegungen ent-

sprechend sich ändernder Verhaltensan-

forderungen modifiziert werden, zum

Beispiel bei Änderung der Laufgeschwin-

digkeit, beim Wechsel der Laufrichtung, 

etwa vom Vorwärts- in den Rückwärts-

lauf, oder beim Kurvenlaufen, um nur

drei einfache Vorgänge zu nennen. Tat-

sächlich weiß man heute noch sehr we-

nig über die neuronale Kontrolle dieser 

Vorgänge. Noch weitgehend offen sind 

die Fragen, welche der Modifikationen 

 Abb. 4     8      Schematische Darstellung der Aktivierung eines Motoneurons während des Laufens. Im 
oberen Teil der Abbildung sieht man die Aufnahme der intrazellulär registrierten Aktivität eines Fle-
xor-Motoneurons während einer Folge von Schritten des zugehörigen Mittelbeins auf einem Lauf-
band. Das Motoneuron generiert Aktionspotenzialsalven während der Stemmphasen (schwarz). Diese 
Aktivität wird zum Teil durch phasische sensorische Eingängen erzeugt (rot). Zum andern Teil wird das 
Motoneuron tonisch während der gesamten Laufsequenz depolarisiert (orange). Die genaue Quelle 
dieser Depolarisation ist unbekannt. Zwischen den Aktionspotenzialsalven wird das Motoneuron pha-
sisch hyperpolarisiert (pink). Diese Hemmung wird durch den Gelenk-CPG kontrolliert, zusätzliche di-
rekte sensorische Einflüsse sind wahrscheinlich.  
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der Beinbewegungen direkt durch abstei-

gende Signale aus dem Gehirn kontrolliert 

und welche von den lokalen neuronalen 

Netzwerken in Rücken- oder Bauchmark 

übernommen werden. Antworten auf die-

se Fragen versuchen wir unter anderem 

durch Untersuchungen der neuronalen 

Kontrolle des Kurvenlaufs zu finden.  

  Beim Kurvenlaufen ändern sich die 

Stemmphaserichtungen aller sechs Beine 

so, dass die auf der Außenseite der Kurve 

befindlichen Beine den Körper des Tieres 

in Richtung der einzuschlagenden Kur-

ve schieben, während die auf der Innen-

seite liegenden Beine das Tier in die Kur-

ve hineinziehen. Bei engen Kurven kann 

das innere Hinterbein die Schreitaktivi-

tät sogar ganz einstellen und so an seiner 

Kontaktstelle zum Boden den Drehpunkt 

der Bewegung festlegen. Gegenüber dem 

Geradeauslaufen ändern sich die Bewe-

gungen aller sechs Beine deutlich. Auf-

schluss über die Kontrolle der Beinbewe-

gungen gibt ein Versuchsaufbau, in dem 

 Abb. 5     8       a  Schematische Darstellung des Mittelbeins einer Stabheuschrecke unter besonderer Berücksichtigung der drei 
Hauptbeingelenke und ihrer Muskeln.  ThC-Gelenk  Thorax-Coxa-Gelenk,  CTr-Gelenk  Coxa-Trochanter-Gelenk (Trochanter und 
Femur sind verschmolzen),  FTi-Gelenk  Femur-Tibia-Gelenk.  b  Aktivitätsmuster der antagonistischen Muskeln der drei Haupt-
beingelenke des Mittelbeins beim Schreiten als Funktion der Phase des Schreitzyklus.  c  Oben : Schematische Darstellung der 
Beinbewegung während der Schwing- und Stemmphase des Beins, dargestellt als Sequenz in Projektion auf eine orthogo-
nal zum Tier liegende Ebene: ( 1 ) Abheben des Beines vom Untergrund am Ende der Stemmphase; ( 2 ) Ende der Schwingphase 
mit Absetzen des Beines; ( 3 ) Beginn der Stemmphase auf dem Untergrund; ( 4 ) Ende der Stemmphase mit Abheben des Beins. 
 Unten : Darstellung der Einflüsse von Signalen der Sinnesorgane auf dem Bein, welche zur Phasen- und Amplitudenkontrol-
le der motoneuronalen Aktivität beim Schreiten beitragen. Die Einflüsse werden durch schwarze Linien mit offenem Pfeil (er-
regend) oder schwarzer Kugel (hemmend) dargestellt. Die Einzelgelenk-CPGs, symbolisiert als sich gegenseitig beeinflussen-
de Interneurone, sind in dem Farbcode der von Ihnen kontrollierten Beinsegmente dargestellt. Geschlossene Kreise indizieren 
Aktivierung, offene Kreise lnaktivierung. Als Beispiel: Bei der Erzeugung von Phase 4, also zur Erzeugung der Stemmphase be-
fördern Belastungs- und Bodenkontaktsignale Retraktor-, Depressor- und Flexoraktivität und Flexionssignale vom Femur-Ti-
bia-Gelenk Flexoraktivtät.  
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alle sechs Beine beim Laufen mechanisch 

entkoppelt werden. Dabei wird eine Stab-

heuschrecke am Ort fixiert, während die 

sechs Beine auf einer glitschigen Ober-

fläche Laufbewegungen ausführen. Wird 

nun, etwa durch eine visuelle Stimula-

tion, Kurvenlaufen ausgelöst, erzeugt je-

des Bein ganz eigene, gegenüber dem Ge-

radeauslaufen stark modifizierte Schreit-

bewegungen, die seiner Rolle im Kurven-

lauf entsprechen. Durch Läsionsexperi-

mente konnten wir zeigen, dass die von 

jedem Bein erzeugten Schreitbewegungen 

für den Kurvenlaufen individuell, also un-

abhängig von den Bewegungen der ande-

ren fünf Beine, modifiziert werden.  

  Welche Änderungen der neurona-

len Kontrolle der Schreitbewegungen

eines Beines sind dazu notwendig? Unse-

re Untersuchungen weisen nach, dass 

eine aufgabenspezifische Modifikation 

der Verarbeitung propriozeptiver Signa-

le der Sinnesorgane auf den Beinen von 

großer Bedeutung ist. Wir stellen hier die 

Ergebnisse für das Mittelbein vor. Auf der 

Kurveninnenseite wird die Stemmpha-

se im Wesentlichen durch eine Beugung 

im Femur-Tibia-Gelenk erzeugt. Gleich-

zeitig wird das Bein nur wenig nach vorn 

oder hinten bewegt. Beim Außenbein da-

gegen fehlt eine ausgeprägte Bewegung 

im Femur-Tibia-Gelenk, dafür wird das 

Bein im Thorax-Coxa-Gelenk weit nach 

hinten bewegt. Wir konnten zeigen, dass 

die Verarbeitung von Beugesignalen des 

femoralen Chordotonalorgans auf bei-

den Körperseiten sehr unterschiedlich ist 

[ 20 ]. Auf der Kurveninnenseite wird die 

Aktivität der Flexormotoneurone im Sin-

ne einer positiven Rückkopplung unter-

stützen, auf der Außenseite aber fehlt dieser

Einfluss und im Sinne einer negativen Rück-

kopplung wird eher eine Stabilisierung des 

Femur-Tibia-Gelenks gefördert. Darüber 

hinaus finden wir auf der Kurvenaußen-

seite eine systematische Unterstützung der 

Retraktoraktivität durch Signale von Be-

lastungssensoren des Beins, die auf der In-

nenseite nicht nachweisbar ist (Gruhn et al., 

in Vorbereitung) ( .   Abb.   5 ). Diese Befun-

de zeigen eine wichtige Rolle differenziel-

ler Verarbeitung propriozeptiver Informa-

tion für aufgabenspezifische Modifikatio-

nen von Beinbewegungen. Derzeit unter-

suchen wir, wie diese Änderungen in den 

lokalen prämotorischen Netzwerken er-

zeugt werden und welchen Anteil abstei-

gende Signale aus dem Gehirn daran ha-

ben.  

     Neuronale Mechanismen der 
Wahl zwischen verschiedenen 
Beinbewegungen  

  Die modulare CPG-Struktur der neuro-

nalen Kontrolle des Laufsystems der Stab-

heuschrecke mit individuellen Kontrollin-

stanzen für die Beine und Gelenke ist eine 

ideale Voraussetzung für die Erzeugung 

vielfältiger und anpassungsfähiger Bewe-

gungen. Eine solche Organisation erlaubt 

es, die verschiedenen CPGs aufgabenspe-

zifisch unterschiedlich zu koppeln und 

so zur Erzeugung ganz unterschiedlicher 

Beinbewegungen beizutragen. Ganz im 

Sinne des  Unit-Burst-Oscillator-Konzepts  

von Grillner, das erklärt, wie dasselbe Lo-

komotionsorgan in unterschiedlicher Ko-

ordination seiner Segmente zum Gehen, 

Rennen, Schwimmen und Kratzen einge-

setzt werden kann.  

  Auch Insekten nutzen ihre Beine in 

unterschiedlicher Weise bei verschiede-

nen Verhaltensweisen, oft unter Einsatz 

rhythmischer Bewegungen, zum Bei-

spiel für Such- und Putzbewegungen 

oder zum Stridulieren. Bei der Stridula-

tion setzen einheimische Feldheuschre-

cken ihre Hinterbeine zur Lauterzeu-

gung ein, indem sie die Beine in rhyth-

mischem Auf und Ab an der Ader eines 

Vorderflügels entlang bewegen, wodurch 

unterschiedliche stereotype Gesänge zur 

innerartlicher Kommunikation erzeugt 

werden [ 16 ]. Die zeitlichen Abläufe und 

Amplituden der Beinbewegungen sind 

für individuelle Gesänge typisch. Die 

Arbeiten von Berthold Hedwig und Mit-

arbeitern zeigten, dass die verschiede-

nen Gesänge individuell von bestimmten 

Kommandoneuronen im Oberschlund-

ganglion der Heuschrecken ausgelöst 

und aufrechterhalten werden [ 19 ]. Dabei 

ist die Struktur der jeweiligen thoraka-

len Gesangs-CPGs genauso unbekannt 

wie ihre Interaktion mit den Komman-

doneuronen. Lange war unklar, ob in den 

Kopfganglien lokalisierte Kommando-

neurone generell die Kontrolle und Aus-

wahl von stereotypen Beinbewegungen 

organisieren, oder ob Kommandofunk-

tionen von lokalen Interneuronen über-

nommen werden können, ähnlich wie 

bei Reflexen, die von lokalen Netzwer-

ken realisiert werden.  

  Erste Hinweise auf die Bedeutung lo-

kaler Mechanismen mit Kommandofunk-

tion für die Erzeugung von Beinbewe-

gungen ergaben sich aus Untersuchungen 

von Putzbewegungen der Hinterbeine bei 

Wanderheuschrecke an Körper und Flü-

gel. Die Beinbewegungen für das Putzen 

sind CPG -kontrolliert und unabhängig 

von absteigenden Signalen, denn sie funk-

tionieren ohne propriozeptives Feedback 

von den Beinen und auch nach Durch-

trennung anteriorer Konnektive [ 5 ]. Ent-

sprechend organisiert sind auch die Putz- 

oder Kratzbewegungen von Wirbeltieren 

[ 25 ].  

  Die Kommandofunktion lokaler tho-

rakaler Neurone für die Auslösung und 

Aufrechterhaltung rhythmischer Bein-

bewegungen belegte jüngst eine aktuelle 

Studie aus unserem Labor. Stabheuschre-

cken führen stereotype Suchbewegun-

gen mit einzelnen Beinen aus, wenn diese 

beim Laufen in Leere treten [ 3 ,  15 ]. Solche 

Suchbewegungen des Mittelbeins werden 

durch Depolarisation eines einzigen lo-

kalen, nicht-spikenden Neurons im Me-

sothorakalganglion, des Interneurons I4, 

ausgelöst und aufrechterhalten. Die De-

polarisation von I4 ist hinreichend und 

notwendig für die Auslösung der Such-

bewegungen, I4 entpuppt sich so als loka-

les Kommandoneuron. Suchbewegungen 

werden allerdings nur ausgelöst, wenn das 

Bein keinen Bodenkontakt hat. So wird 

sichergestellt, dass eine „Entscheidung“ 

für Suchbewegungen nur im angemesse-

nen Kontext gefällt wird [ 4 ]. Es wundert 

nicht, dass I4 und andere nicht-spikende 

Neurone, die an der Kontrolle der Such-

bewegungen beteiligt sind, auch zur Kon-

trolle der Gelenkbewegungen beim Lau-

fen eine Rolle spielen, I4 in diesen Fall al-

lerdings nicht als Kommandoneuron [ 4 ].  

  Wir haben das Gewicht in unserem 

Statusbericht zum aktuellen Verständnis 

der neuronalen Grundlagen der Bewe-

gungskontrolle bei Insekten besonders auf 

konzeptionelle Aspekte gelegt. Für eine 

breite Leserschaft erschien es uns inter-

essanter, die Komplexität der neuronalen 

Kontrolle eines scheinbar automatischen 

ablaufenden Verhaltens in einem Teil des 

ZNS darzustellen, das weniger im Fokus
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des allgemeinen Interesses liegt, als auf 

vertiefende Details zu Mechanismen auf 

Ebene der Netzwerke, einzelner Neuro-

ne und auch der Muskulatur einzugehen. 

Die Leser sind herzlich eingeladen uns zu 

kontaktieren, wenn Interesse an solchen 

Informationen besteht. Aus unserem Be-

richt wird deutlich, dass der größte Teil 

der Arbeit in der Tat noch vor uns liegt, 

nämlich aufzuklären, wie das Nervensys-

tem die Vielfalt und Adaptivität der Bewe-

gungen von Extremitäten für die Fortbe-

wegung und zu anderen Zwecken so faszi-

nierend effektiv kontrolliert. Dies bedeu-

tet, dass wir zum einen viel mehr über die 

Struktur und Funktionsmechanismen der 

beteiligten Netzwerke und Neurone wis-

sen müssen und zum anderen aufklären 

müssen, welche Aufgaben explizit vom 

Gehirn geleistet und welche sozusagen

dezentral übernommen werden.  
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