
Z. vergl. Physiologic 74, 272--314 (1971) 
�9 by Springer-Verlag 1971 

Biophysik der Schallerzeugung 
durch die Vorderfliigel der Grillen 

HAtCALD NOCKE 

Zoologisches Institut der Universit~t zu KSln, Lehrstuhl f/ir Tierphysiologie 
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Biophys ic s  of S o u n d  P r o d u c t i o n  b y  t h e  TegmJna  of Cr icke ts  

Summary. In several cricket species (Gryllu8 campestris L., Gryllus bimaculatu8 
de Geer, and Acheta dome~ticus L.) the sound-radiating parts of the tegmen have 
been determined for the calling song. The oscillatory properties of these structures 
have been analysed. 

1. Extirpation of one harp-area (Fig. 2) lowered the sound pressure level of the 
first maximum (4-5 kHz) in tile sound frequency spectrogram by 18 dB on the 
average (Fig. 4). This drop was partially reversed by installation of plastic substi- 
tutes (Fig. 5). 

2. The radiated sound can be changed by excising teeth on the pars stridens. 
By this means the damping characteristics of the tegminal resonator were calculated. 
The logarithmic decrements were between 0.086 and 0.262, depending on the animal. 

3. The sound level distribution on the surface of the tegmen of stridulating males 
was measured for the 5 kHz-component of the calling song. The fact that  a distinct 
maximum of sound pressure was located on the harp (Fig. 7) demonstrates the 
sound-radiating function of this structure. 

4. The sound distribution around stridulating animals was measured in the 
equatorial and median planes (Fig. 8). The sound-radiation is directed. Microphone 
probe measurements in the 12 mm long cavity under the elevated tegmina showed 
a caudad directed sound-level-gradient of 9.3 dB on the average. 

5. The cavity under the tegmina has no resonator properties. 
6. The resonance frequency of the harp was calculated to be 5.6 kHz. This 

value corresponds closely to the measured resonance frequency of the harp, which 
varies with different specimens of GryUus campestris from 4.2-5.4 kHz. 

7. Motion pictures of the wing covered with cork powder and excited with 
sound showed in a direct way the resonator properties of the harp and the mirror 
(Fig. 9). 

8. The resonance curve of the harp was determined (Fig. 10), and it was shown 
that  the harp is a uniform and linear resonance system (Figs. 11 and 12). The harp 
frame has no resonator function (Fig. 13). 

9. The amplitude of the harp displacement in response to a sound pulse is an 
exponential function for the building-up-transient as well as for the dying-out- 
transient (Figs. 14 and 15).--From the resonance curve and the dying-out-transient 
the expected phaseshift between the driving force and the resonator displacement 
can be calculated. Calculated and experimentally determined values for the phase- 
shift are in good agreement (Fig. 17). 

10. Characteristics of the harp resonator (Q-factor, resonance frequency, 
response-threshold) were determined. The resonators of the right and left tegmen 
are differently tuned. 
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There is a close correlation between the resonance frequency of the harp and 
the location of the first maximum in the sound frequency spectrogram of the calling 
song (Table 3). 

11. In comparison with the pressure level of the radiated sound, the response 
threshold of the harp is rather low. For this reason a stridulating cricket can throw 
the harp of another animal into resonance (Fig. 18). This has been shown experi- 
mentally over distances up to 150 era. 

12. The harp was artificially damped with a mass and the displacement of the 
resonance frequency was determined (Fig. 19). From this displacement the mass of 
the harp was calculated. 

13. In comparison with the harp the mirror is more strongly damped and it is 
tuned to a higher frequency of 7.2 kHz (Fig. 20 and Table 2). 

14. The tegminal resonators (harp and mirror) of Gryllus bimaculatus and Acheta 
clomesticus (Fig. 21 and Table 2) are comparable to those of Gryllus campestris 
which have been studied in detail. 

Zusammen/assung. Bei den Grillen Gryllus campestris L., Gryllus bimaculatus 
de Geer und Acheta domesticus L. wurde gemessen, welche Teile der Vorderfliigel 
(Tegmina) w~hrend des Lockgesanges Sehall abstrahlen. Die Sehwingungseigen- 
schMten dieser Bereiche warden untersucht. 

1. Der Ansfall einer Harfenfl~che bewirkt einen AbfM1 des 1. Maximums (bci 
4--5  kHz) im Tonspektrogramm des Lockgesanges yon durchsehnittlich 18 dB 
(Abb. 4), der durch den Einbau einer Kunststoffprothese teilweise rfickg~ngig 
gemaeht werden kann (Abb. 5). 

2. Entfernung yon Schrillamellen veri~ndert den abgestrahlten SchM1 (Abb. 6). 
Daraus werden die D~mpfungseigenschaften des Singflfigelresonators berechnet. 
Das logarithmische Oekrement liegt, je nach Tier, zwischen 0,086 and 0,262. 

3. Die Schallpegel~Verteilung auf der Tegmina-Oberfl~che des zirpenden Mann- 
chens zeigt bei selektiver Messung ffir die 5 kHz-Komponente des Lockgesanges 
ein ausgepr~igtes Maximum im Bereich der Harfe (Abb. 7) ; sic ist der SchMlstrahler 
ffir diesen Frequenzbereich des Gesanges. 

4. Die Strahlungscharakteristik des stridulierenden Tieres wird ffir die J~qua- 
toriM- und die Medianebene ausgemessen (Abb. 8). Die SchMlabstrahlung ist ge- 
richter. Mikrophon-Sandenmessungen in Hohlraum unter den aufgestellten und 
bewegten Singfliigeln zeigen ffir eine Strecke yon ca. 12 mm einen caudad gerich- 
teten Schallgradienten yon durchschnittlich 9,3 dB. 

5. Dem Hohlraum unter den Singfliigeln kommt keine Resonatoreigenschaft zu. 
6. Ffir die l~esonanzfrequenz der Harfenfl~che wird der Weft  yon 5,6 kHz 

berechnet. Die durch kapazitive Messung bestimmten Werte liegen, je nach Tier, 
zwischen 4,2 und 5,4 kHz. 

7. Filmaufnahmen zum Schwingen angeregter und mit  Korkpulver bestreuter 
Singflfigel zeigen auf direktem Wege die Resonatoreigenschaften von I-Iarfe and 
Spiegelzelle (Abb. 9). 

8. Die Resonanzkurve der Harfe (Abb. 10) wird bestimmt. Sic stellt ein einheit- 
liches, linear arbeitendes Resonanzsystem dar (Abb. 11, 12). Dem I-Iarfenrahmen 
kommt keine l~esonatorfunktion zu (Abb. 13). 

9. Ein- und Ausschwingvorg~nge der Harfe (Abb. 14) folgen einer e-Funktion 
(Abb. 15). Aus der Resonanzkurve und dem Ausschwingvorgang laBt sich der Ver- 
lauf der Phasenverschiebung zwischen Erregerkraft and Resonatorauslenkung 
berechnen. Der rechnerisch ermittelte Phasenverlauf deckt sich weitgehend mit der 
gemessenen Phasenversehiebung (Abb. 17). 
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10. Kenngr613en des Harfen-gesonators (Q-Faktor, Resonanzfrequenz, Ansprech- 
schwelle) wurden bestimmt. Rechter und linker Singflfigel sind verschieden abge- 
stimmt. Zwischen der Abstimmung der Harfen des rechten und linken Singfliigels 
und der Lage des 1. Maximums im Tonfrequenz-Spektrum des Lockgesanges be- 
steht eine enge Korrelation (Tabelle 3). 

11. Die im Vergleich zum abgestrahlten Schall aul3erordentlich niedrige An- 
sprechschwelle der Harfe ermSglicht sogar eine Anregung durch den Stridulations- 
schall eines anderen Tieres bis zu einer Entfernung yon 150 cm (Abb. 18). 

12. Aus kiinstlicher Harfen-Dgmpfung und der Versehiebung der Resonanz- 
frequenz (Abb. 19) wird die Masse des Harfen-t~esonators bestimmt. 

13. Im Vergleich zur Harfe ist die Spiegelzelle relativ stark gedgmpft und hSher 
abgestimmt (7,2 kHz) (Abb. 20, Tabelle 2). 

14. Die Fliigelresonatoren (Harfe und Spiegelzelle) bei Gryllus bimaculatus und 
Acheta domesticus (Abb. 21, Tabelle 2) sind mit denen yon Gryllus campestris ver- 
gleichbar. 

15. Die Voraussetzungen der Schallerzeugung, das akustische Na~eld der 
Grille und die Schwingungseigenschaften der Flfigelresonatoren werden diskutiert. 

A. Einleitung 

Die Ents tehung des Stridulationsschalles w/ihrend der Bewegung der 
Tegmina bei Tett igoniden ist vor  allem yon Dumort ier  (1963), Broughton  
(1964), Suga (1966), Pipher-Morris (1967), Barley (1967, 1970) und 
Bailey u. Broughton  (1970) untersucht  worden. Dagegen liegen bei 
Grrllen nur  mehr oder weniger gut  begrfindete Vermutungen dariiber vor, 
weichen Teilen der Tegmina die Schallproduktion und -abstrahlung zu- 
zuschreiben ist. Naeh Pasquinelli u. Bushel (1955) soll bei Oecanthus 
pellucens ein Terl oder sogar der gesamte Singfliigel Resonatoreigen- 
schaften haben. St/~rk (1958), die die Morphologie der Lautorgane  yon  
Acheta domesticus L,, Gryllus campestris L. und Gryllus bimaculatus de 
Geer beschreibt, sieht in der Harfe, dem Diagonalfeld und der Spiegel- 
zelle die Schwinger. Rakshpal  (1960) gibt ffir Acheta pennsylvanicus die 
Spiegelzelle als Resonator  an, w/~hrend Bennet-Clark (1970) bei Gryllotalpa 
den Harfenrahmen als Resonator,  die Harfenfl~che ]edoch ffir die 
Schallabstrahlung verantwort l ich macht .  Da bislang bei Grrllen beweis- 
kr&ftige Daten  fehlen, ist es das Ziel der vorgelegten Arbeit, die Wider- 
spriiche in den Angaben experimentell zu kl~tren. 

B. Material und Methode 

I. Versuchstiere 
Alle Untersuchungen wurden an m~nnlichen, geschlechtsreifen Grillen yore 

,,Rechtsgeigertyp" (Huber, 1962) durchgefiihrt. Die 3 verwendeten Arten Gryllus 
campestris L., Gryllus bimaculatu~ de Geer und Acheta domesticus L. stammten BUS 
den Zuehten des Institutes. In der vorliegenden Arbeit sind die MeBergebnisse yon 
mehr als 180 Versuchstieren beriicksichtigt. Alle Niessungen beschr~nken sich auf 
den Loekgesang. 
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II. Operationen 
Zur Vermeidung yon StSrnngen der Gesangsaktivit~t dutch visuelle oder taktile 

Wahrnehmung der bewegten Mikrophonsonde, erwies es sich als gfinstig, die Tiere 
zu blenden und ihre Ffihler auf ca. 3 mm zu kfirzen. Sie bleiben dana singend an 
einer Stelle stehen, w~hrend man die einzelnen Bereiche mit der Sonde abtasten 
kann. -- Einzelne Flfigelteile wurden mit  Rasierklingensplittern am mechanisch 
fixierten, nicht narkotisierten Tier ansgeschaltet. ~ierbei durften die ,,tragenden" 
Strukturen des Singfliigels, insbesondere die Adern a 5 - - a 7  nicht besch~digt wer- 
den. -- Zur Ausschaltung einzelner Z~hne der Schrilleiste mul3te der rechte Sing- 
flfigel des mechanisch fixierten Tieres um 90 ~ zur DorsMseite des Prothorax hoch- 
gek]appt und an einem Metallhalter festgeklebt werden. -- Ffir die Schwingungs- 
messungen klebte ich die Singflfigel des dekapitierten Tieres am Pronotum in Sing- 
stellung lest; das Pr~parat befestigte ich mit  Ko]ophonium an einemKorkhMter. 
Da die Atembewegnngen des Pr~parates stSrende Relativbewegungen zwischen 
kapazitiver Elektrode nnd den Singfliigeln verursachten, legte ich dem gesamten 
Rumpfbereich einen ,,Streckverband" ans Kolophonium an. 

I l L  Versuchstechni~ 

1. S c h M l m e s s u n g e n  

Im Natffeld einer punktf6rmigen Schallquelle (als Nahfeld wird hier der Abstand 
r < Wellenlgnge der abgestrahlten Frequenz definiert) t r i t t  zwischen SchMlch'uck 
und Schallschnelle eine Phasenverschiebung auf. Um eine hierdurch bewirkte Ver- 
fglschung der im SchM1-Nahfeld der Tiere durchgefiihrten Pegelmessungen auszu- 
schlieSen, verwendete ich ein Druckmikrophon (Brfiel & Kjaer 4131) in Verbindung 
mit einem Terz-Oktav-AnMysator (Brfiel & Kjaer 2112). Zur Aufnahme der Ton- 
frequenz-Spektrogramme befand sich das Tier innerhMb eines ringfSrmigen Draht- 
kgfigs, der nach oben often war. Die Unterlage des Kiifigs war mit Saint bespannt, 
um Reflexionen herabznsetzen. Das MeBmikrophon befand sich 5 em senkrecht 
fiber den Sing~liigeln und konnte mitgefiihrt werden, sobMd das Tier w~hrend der 
Messung seinen Standort veriinderte. 

Bei den Ausschaltversuchen an tier Schrilleiste wurde der Gesang vor und nach 
deal Eingriff aufgenommen (Uher 4000 L) und auf einer Endlosschleife gespeiehert. 
Da bei diesem Experiment besonders die Ver~nderungen der 5 kHz-Komponente 
interessierten, filterte ich den betreffenden Frequenzbereich aus (Terz-Oktav- 
AnMysator Brfiel & Kjaer 2112). Gefilmt wurden die gefilterten Gesangskomponen- 
ten veto OsziIlographen (Tektronix 547) mit der Kamera (TSnnies K 580). 

Fiir die Mikrophonsondenmessungen wurde eine eigens daffir konstruierte 
Winkelsonde mit einer Offnung von 0,8 mm auf das Mikrophon gesteckt. Die 3/[el3- 
sonde war mit  einem Schalldiimpfungsmittel beschichtet (VP471, Farbwerke 
Hoechst AG) und erlaubte einen Schalleintritt nur im Bereich der Sonden5ffnung. 
Um yon Welligkeiten des Freqnenzganges dieser Sonde unabh~ngig zu sein, fiihrte 
ich alle Sondenmessungen selektiv fiber das 5 kHz-Terz-Filter des Terz-Oktav- 
AnMysators aus. Durch Ann/iherung der Mel3sonde auf jeweils ca. 0,5 mm an die 
einzelnen Mel3punkte der Deckfliigeloberflgche des singenden Tieres konnte die 
Schallpegel-Verteilung bestimmt werden. Dazu wurden im akustisehen Natffeld 
Drahtringe verschiedenen Durchmessers urn das singende Tier gelegt, die es ermSg- 
lichten, genau definierte Mel3punkte des SchMlfeldes abzutasten. -- Alle SchM1- 
messungen warden in einem schallarmen Raum durchgeffihrt, in dem der Ger/~usch- 
pegel ffir den Frequenzbereich yon 2,5--20 kItz unter 20 dB lag. Die Raumtempe- 

19 z. vergl. Physiologie, Bd. 74 
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ratur betrug 24 • 2 ~ C. -- Mit Ausn~hme der relativen Pegelangaben ffir die Sonden- 
messungen wird im folgenden stets der Effektivwert des Schallpegels in dB bezogen 
auf 2 �9 10 -~ N/m 2 angegeben. 

2. Schwingungsmessungen 

Bei der Untersuchung der Schwingungseigenschaften des Singflfigels beschrgnkte 
ieh mich auf die Grundschwingung. Als Anregungsenergie diente Luftsehall. Die 
notwendigen Tonfrequenzen wurden von einem Sinusgenerator (General Radio 
1310 A) erzeugt, yon einem Tonfrequenzmodulationsgergt 1 moduliert und einem 
30 W-Verstgrker zugefiihrt, der einen Pr~,zisions-Hoehtonlautspreeher (J. B. Lan- 
sing 075) speiste. Die Schallintensitgt konnte mit einen Attenuator (Hatfield) fiber 
einen Gesamtbereich yon 100 dB in 1 dB-Schritten ver/indert werden. Bei der Auf- 
nahme von ]~esonanzkurven wurde der Frequenzgang des Lautsprechers ausge- 
gliehen. 

Bei allen Sehwingungsmessungen befanden sich die besehallten Singflflgel- 
strukturen im akustisehen Fernfeld des Lautsprechers. Fflr einen Tell dieser Messun- 
gen verwendete ich als Schwingungsanzeiger {einstes Korkpulver, fiir die Mehrzah] 
jedoch ein k~pazitives MeBsystem (Disa 51 E 01--03), bestehend aus einem kapa- 
zitiven Wandler mit nachgeschaltetem Demodulator. Der Wandlereffekt dieses be- 
rfihrungslosen MeBverfahrens beruht auI der Verstimmung der Sehwingkreiskapazi- 
t~t eines Oszillators durch das sehwingende MeBobjekt; dadureh wird die Oszillator- 
frequenz moduliert. Nach der Demodulation des frequenzmodulierten Signals er- 
h~lt man ein Wechselspannungssignal, das den Schwingungen des MeBobjektes 
proportional ist. Abweiehungen yon der Linearit~t maehen sich nur bei sehr grol~en 
Schwingungsamplituden bemerkbar. Sie wurden durch statische Messungen be- 
stimmt und entsprechend beriieksichtigt. 

Die kommerziell angebotenen kapazitiven Sonden sind wegen ihrer Gr6Be fiir 
Messungen an sehr kleinen MeBobjekten nicht geeignet. Desha]b wurde speziell fi~r 
die Messungen am Singflfigel eine koaxiale Elektrode (Abb. 1 B) mit einem Spitzen- 
durchmesser von 300 ~m entwickelt. Sie liefert relativ hohe Kapazitgts~nderungen, 
ist weitgehend brummunempfindlieh und erm6glieht somit einen gfinstigen StSr- 
spannungsabstand. Dieser betr~gt am Resonanzpunkt durehsehnittlich 35 dB. -- 
Die Kamera registrierte das Mel~signal des kapazitiven Mel~systems yore Oszfllo- 
graphen (Tektronix502A). Abb. 1A zeigt eine Gesamtbloekschaltung der Be- 
schallungs-, MeG- und Registrierungseinriehtung. 

t~ei Schwingungsmessungen am besehallten Singfliigel muBte ausgeschlossen 
werden, dal~ auch Versuchsaufbauten zu Schwingungen angeregt werden. Messun- 
gen mit der kapazitiven Elektrode blieben ergebnislos; mit einem Beschleunigungs- 
aufnehmer (Brfiel & Xjaer 4344) in Verbindung mit dem Terz-Oktav-Analysator 
(Brfiel & Kjaer 2112) konnten aber an verschiedenen Teilen der Versuchsapparatur 
Sehwingungen nachgewiesen werden. Ihre Amplituden ]agen im ungfinstigsten Fall 
im A-Bereieh und damit um mehrere Zehnerpotenzen unter den zu messenden 
S ehwingungsamplituden. 

Auswertung. Zur D~rstellung der Reson~nzkarven warden die mit dem Oszillo- 
gr~phen gemessenen Spannungen gegen die Frequenz aufgetragen; man erh~lt auf 
diese Weise Kurven mit relativer Amplituden-Vertefiung. 

Um die frequenzabh~ngige Phasenverschiebung % zwischen der Erregerkraft 
des Lautsprechers und der Auslenkung der sehwingenden Singfliigelstruktur messen 

1. Die Sehaltung wurde freundlicherweise yon Herrn P. K. 1ViSller yon der 
Teehn. Hochschule Lyngby (Dgnemark) zur Verffigung gestellt. 
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ZU k6nnen, wurde das Signal der kapazitiven Elektrode zusammen mit der Laut- 
sprecher-Speisespannung aufgezeichnet. Die Phasenverschiebung zwischen diesen 
beiden GrS]en ist abet ein Summeneffekt, der sich aus 3 Gliedern zusammensetzt, 
(1) einer konstanten, durch das kapazitive MeBsystem bewirkten Phasenverschie- 
bung 91; (2) einer Phasenverschiebung 92 zwischen der Lautsprecher-Speisespan- 
nung und der Auslenkung der Lautsprecher-Membran (bzw. dem abgestrahlten 
Schall) und schlie~lich (3) der Phasenverschiebung 93 zwischen schwingender 
Fltigelsbruktur und dem Anregungsscha]l. --  Die Phasenverschiebung zwischen 

19" 
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den Bewegungen der Lautsprecher-Membran und der Lautsprecher-Speisespannung 
wurde mit der kapazitiven Elektrode direkt gemessen. Diese apparativ bedingten 
Phasenwanderungen wurden bei der Auswertung in I~echnung gestellt. -- Die zu- 
sgtzlich mit der Anderung der Wellenlgnge des AnregungsschMles am Oft der ange- 
regten Singfliigelstruktur auftretende Phasenverschiebung ~% konnte durch Xnde- 
rung des Abstandes zum Lautsprecher kompensiert werden. 

C. Ergebnisse 

I. 8challmessunffen am inta/cten und operierten Tier 

1. Anatomie des Singfliigels 

Die Singfifigel verschiedener Vertreter schallerzeugender Grillenarten 
aus sehr unterschiedlichen Biotopen zeigen - -  unabh/~ngig yon Gr61~e 
und Form - -  stets neben Schrilleiste und -kante zwei Strukturen: Harfe 
und Spiegelzelle. Man kann daher vermuten, dab diesen Strukturen eine 
wichtige Funktion bei der SchMlabstrahlung zukommt. 

Auch beim Singfliigel des Feldgrillen-Mi~nnchens fallen Harfe und 
Spiegelzelle verglichen mit  den umliegenden Flfigelpartien durch die 
hohe Transparenz auf (Abb. 2 A). Ihre Oberfl/~chen sind auffMlend stark 
verworfen und i~hneln einem Wellblech. Beide Strukturen werden von 
mehreren Flfgeladern durchzogen (Abb. 2A), die bei der Harfe yon a7 
entspringen, schr/~g in i{iehtung Lateralfeld verlaufen und an der in der 
Li~ngsriehtnng des Flfgels ziehenden Ader a5 enden (Abb. 2A). Ein 
Querschnitt dureh den Singfliigel (Abb. 2B) zeigt, dal3 die beiden 
Chitinlamellen im Bereich der I tarfe und der Spiegelzelle sehr eng an- 
einanderliegen (Gesamtdurchmesser ca. 2,5 ~m). Die I-Iarfe wird durch 
die Adern a 1 - - ~  (Abb. 2A) versteift, deren Durchmesser ca. 16 ~m be- 
triigt. Die Dicke der umliegenden starker durchbluteten Flfgelbereiche 
liegt bei mindestens 6 ~m. 

Dem Flfigelquerschnitt lassen sich zwei weitere biotechnische Details 
entnehmen: In  dem Bereich, wo Dorsal- und LaterMfeld zusammen- 
stol~en, ist der Singfliigel dutch die Adern a 8 und a 9 besonders versteift. 
An diesen ,,starren" Teil des Flfgels schlieBt sich die t tarfe fiber eine 
gelenkartige Struktur an (Pfeil in Abb. 213). Dieses ,,Gelenk" der Feld- 
grillen-[Iarfe entspricht zum Tell den yon Bennet-Clark (1970) bei 
Gryllotalpa vinae beschriebenen ,,flexible regions". 

Schrilleiste und -kante sind bei beiden Shlgflfgeln der Feldgrille in 
gleicher Weise ausgebildet. Wesentlicher Bestandtefl der Schrilleiste, die 
der Ventralseite yon a7 aufliegt, ist eine l~eihe yon Z/~hnen, die bei 
Gryllus campestris L. eine H6he von 25 ~m und eine Breite yon ca. 90 ~m 
haben. I m  mittleren Bereich der Schrilleiste wurde in iJbereinstimmung 
mit Bennet-Clark (1970) ein Zahnabstand von 40 ~m gemessen; dieser 
verringert sich an beiden Enden der Schrilleiste auf 25--30 ~m. Die 
Z/~hne sind gegen den Fliigelinnenrand geneigt (St/irk, 1958). Der Innen- 
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Abb. 2 A und 13. GryUus campestris. A Singflfigel mit Aderbezeichnungen. B Quer- 
schnitt durch den Singflfigel in H6he der Harfe. Das Harfengelenk ist dutch einen 

Pfeil gekennzeichnet 
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Abb. 3. Gryllu~ campestris. Tonfrequenz-Terz-Spektrogramm des Lockgesanges. 
Das eingeschobene Bild zeigt die Spektrogramm-Hfillkurven von 5 weiteren Tieren 

rand der Fltigel t ragt  die nach oben ragende Schrfllkante, mit  einer auf- 
fallend elastisch gebauten Basis. Der in die Zahnlficken der Schrflleiste 
eingreifende Tell der Schrillkante hat  eine Breite yon 10 ~m und ist 
stark sklerotisiert. 

2. Ausschaltexperimente am Singfliigel 

Abb. 3 zeigt ein Tonfrequenz-Spektrogramm des Feldgrfllen-Lock- 
gesanges mit  den typischen Maxima bei 4 - -5  kHz (1. schmalcs Maxi- 
mum) und 10--16 kHz (2. breites Maximum), getrennt dutch ein Mini- 
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mum bei 6,3 kHz. Der durehsehnittliehe Intensit/~tssehwund zwisehen 
dem 1. und 2. Maximum betr/~gt 11 dB (14 Tiere). Fiir das 1. Maximum 
werden damit Angaben yon Lottermoser (1952), Huber (1960) und 
Dumortier (1963) best/Ltigt. Die yon Lottermoser bei Gryllu8 campestri; 
L. besehriebenen Frequenzschwankungen im Bereieh des 1. Maximums 
konnten dagegen nieht gefunden werden. Seine Lage bleibt bei jedem 
Versuchstier aueh fiber l~ngere Zeit konstant; dies konnte dureh mehr- 
faehe Aufnahme des Tonfrequenz-Spektrogrammes in Zeitabstgnden yon 
mehreren Tagen geprfift werden. 

Die Iolgenden Aussehaltexperimente sollten erste Hinweise ftir die 
funktionelle Bedeutung yon Spiegelzelle, Harfe and Lateralfeld liefern. 

a) Spiegelzelle. Die Aussehaltung der Spiegelzelle bewh'kt geringffigige 
Anderungen vor allem im h6herfrequenten Teil des Spektrogrammes, die 
sieh jedoeh mit der verwendeten Me6methode nicht genfigend siehern 
lieBen. 

b) Lateral[elder. Rakshpal (1960) hatte bei nordamerikanisehen Gril- 
len naeh dem Entfernen der Lateralfelder ein ,,Leiserwerden der Tiere" 
beobaehtet. Eine Wiederholung dieses Eingriffes an Gryllu8 campestris 
zeigte bei den 13 operier~en Tieren einen Abfall in beiden Maxima des 
Tonfrequenz-Spektrogrammes. Der Abfall der 5 kgz-Komponente  be- 
trug je naeh Versuehstier 8--15 dB. Gleichzeitig konnte man eine gering- 
ffigige Verschiebung beider Maxima zu h6heren Frequenzen beobaehten. 
Wurde das fehlende Lateralfeld dureh eine ,,Lateralfeld-Prothese" aus 
Kunststoff ersetz~, so stieg der Sehallpegel im Bereieh des 1. Maximums 
wieder an. 

c) Har/e. Die beiden Harfen der M~nnehen warden naeheinander ent- 
fernt und naeh jeder Einzeloperation das Sehallspektrum registriert. Bei 
18 Operationen betrug der durehschnittliche Gesamtabfall des 1. Maxi- 
mums 46 dB (Abb. 4), was einem Abfall des Sehalldruekes yon 100% 
auf 0,5% entsprieht. Der Sehallpegelabfall war naeh der Ausschaltung 
der 2. Harfe mit durehsehnittlieh 28 dB gr613er als naeh Wegnahme der 
ersten, mit einem Abfall yon durehschnittlieh 18 dB. Dieses Ergebnis 
blieb gleieh, unabh/~ngig davon, ob zuerst die reehte oder die linke I{arfe 
entfernt worden war. Einen vergleiehbaren, jedoeh geringeren Sehall- 
pegelabfall erreiehte man, wenn die Harfe des intakten Tieres mit einem 
Klebstoff besehichtet und damit gedgmpft war (vgl. aueh Broughton, 
1964; Bailey, 1967, 1970). 

Die Aussehaltexperimente an der Harfe erg/~nzte ieh dureh Einbau 
yon ,,Prothesen". Hierbei ersetzte ieh eine der Harfen dureh eine Pro- 
these aus 5 ~m dfinner PVC-Folie. ])as Spektrogramm des Loekgesanges 
wurde zun/Lehst beim intakten Tier, dann naeh Entfernung der natiirli- 
chert Harfe und sehlieBlieh naeh jedem Ein- und Ausbau der Prothese 
gemessen. Abb. 5 zeigt das Ergebnis einer solehen Operationsserie, bei 
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(dB re 2.10 -5 N/m 2} 
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{kHz} 

Abb. 4. Gryllus campestris. Ver~nderungen im Terz-Spektrogramm des Lockgesanges 
nach Ausseh~ltung der Harfen 

der die Prothese insgesamt 7mal ein- und ausgebaut wurde. Man erkennt, 
dal3 der Schallpegel im Bereich yon 4 und 5 kHz naeh Einbau der Pro- 
these erneut ansteigt, aber den Seh~llpegelwert des intakten Tieres meist 
nieht erreieht. 

d) Ziihne der Sshrilleiste. Durch die Wegnahme yon Ziihnen der 
Sehrilleiste sollten die D~mpfungseigenschaften der schallabstrahlenden 
Singflfigelstrukturen abgesehgtzt werden. Hierzu wurden im mittleren 
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Abb. 5. GryUus ca.mpestris. Ver~nderungen im Tonfrequenz-Terz-Spektrogramm des 
Lockgesanges beim Ein- und Ausbau einer ,,Harfenprothese". Dargeste]lt sind 
allein die Sehallpegelwerte ffir 4kHz (A) und 5 kHz (o); -LEinbau; --Ausbau; 

H Hai~e; P Harfenprothese 

Bereich der Schrilleiste an mehreren Stellen zungchst 2, dann in weiteren 
Operationen mehrere Zghne entfernt und die Vergnderungen in den 
Lockgesangsilben analysiert. Handelt  es sich bei dem sehallabstrahlenden 
System um einen stark gedgmpften Sehwinger, so mfissen naeh der 
Aussehaltung deutliehe Lfieken in den Schwingungszfigen der Silben auf- 
treten. Liegt hingegen ein schwaoh gedgmpfter Schwinger vor, so wird 
auch for den Zeitraum, in dem die Schrillkante die ,,Zahnl~icke" passiert, 
weiterhin Sehall abgestrahlt, da das System eingesehwungen ist und je 
nach Dgmpfungsgrad langsam ausschwingt. Das Ergebnis der Experi- 
mente zeigt Abb. 6. Es liegt ein relativ schwach gedgmpftes System vor. 
Wird die ,,Zahnl~ieke" genfigend grol3 gemaeht, so lg6t sich ein typiseher 
Ausschwingvorgang des schallabstrahlenden Systems beobachten 
(Abb. 6C). 

Aus dem Ausschwingvorgang l~lTt sieh das logarithmisehe Dekrement 
A als D~mpfungsmal~ der sehallabstrahlenden Singfifigelstruktur bereeh- 
hen. Naeh der Beziehung 

Ai 
A=I~ A~' (1) 

(A 1 und A~ = aufeinander folgende Schwingungsamplituden.) 
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Abb. 6A--C. Gryllus campestris. Ver~nderungen in der H0llkurve einer Lockgesang- 
Silbe n~ch Ausschaltnng yon Z~hnen der Schrflleiste (SL) ; A1-C 1 zeigen die intakte 

bzw. operierte SL; A~--C 2 zeigen die zugehSrigen vom Tier abgestrahlten 
Lockges~ng-Silben 

liegen die Werte  je naeh Versuchstier zwischen A ~ 0,262 und A ~ 0,086. 
Hieraus errechnet sich als Mal~ ffir die Resonanz-Sch~rfe der schwingen- 
den Singflfigelstruktur der Q-Faktor  (I~eichardt, 1968) 
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2~ Yg 

Q -  A = d - T '  (2) 

(d =Abklingkonstante, T=Periodendauer, A =log. Dekrement, Q=Q-Faktor.) 

A m  Resonanzpunk t  der  schwingenden Singflf igels t ruktur  wgre d a m i t  
eine Resonanzf iberh6hung zwischen 12 und  36 zu erwarten.  

3. Akust isehes  Nahfe ld  von Gryllus camp~stris 

Die bisher  an der  Har fe  durehgef i ihr ten  Expe r imen te  lassen die Ver- 
mu tung  zu, dab  diese S t r u k t u r  eine entscheidende Rolle bei der  Erzeu- 
gung der  5 k g z - S e h a l l k o m p o n e n t e  spielt .  Es lag daher  nahe, die Schall- 
pegel -Ver te i lung auf der  Singflfigeloberfl/iche zu besgimmen und  mi t  den 
Ausschal tergebnissen  zu vergleiehen. 

Tabelle 1. Gryllus campestris. Die Nehallpegelverteilung auflerhalb von Har/e 
und Spiegelzelte, ]i~r den rechten (r) und linken (l) Sing/li~gel 

AF = Analfeld, LF = Lateralfeld, B F -  Basaler Flfigelbereich. Alle Zahlenangaben 
sind relative dB-Werte und geben das Gefglle zur jeweils zugeh6rigen Harfe an. 

AF LF BF 

r 1 r r 1 

24 13 26 22 14 13 
16 15 20 19 10 9 
18 18 21 19 23 21 
21 15 26 21 14 15 
20 18 23 21 16 15 
19 13 32 - -  18 8 
23 19 27 22 11 10 
21 21 31 27 16 20 

21 19 20 20 
21 11 28 17 16 13 
18 18 I7 - -  12 15 
20 15 15 10 
16 17 25 24 11 14 

Dazu  wurden  mi t  der  g i k r o p h o n s o n d e  versehiedene MeBpunkte  bei- 
der  Singflfigel des z i rpenden,  i n t a k t e n  Tieres abge t a s t e t  (Abb. 7). Fol-  
gende Ergebnisse  s ind hervorzuheben :  Die re la t ive  Sehallpegel-Vertei-  
lung des Singfliigels erre ieht  s te ts  im mi t t l e ren  Tell der  Har fe  ein sehr 
deut l iehes  Maximum.  Der  zwei th6ehste  Pege lwer t  t r i t t  m i t  - -  10 dB im 
Bereieh der  Spiegelzelle auf. AuBerhalb  von t I a r fe  und  Spiegelzelle l iegt  
der  re la t ive  Sehallpegel  noeh wesentl ieh niedr iger  (Tabelle 1). Bei  12 yon 
15 Tieren bes tand  zwisehen reehter  und  l inker  t t a r f e  ein SehMlpegel- 
gef/ille yon durehsehni t t l ieh  - -4 ,5  dB. Bei  2 Tieren wurde  auf der  l inken 
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Harfe der h5here Pegel gemessen und bei 1 Tier eine Gleichverteilung 
festgestellt. 

Weitere ergs Sondenmessungen gaben einen ersten Einbliek 
in die Strahlungseharakteristik der Feldgrille. Abb. 8 zeigt fiir eines der 
insgesamt 12 ausgemessenen Tiere fiir die J~quatorial- und Medianebene 
eine deutliehe Polarisierung des Schallfeldes. In 3,5 em Entfernung yore 
Abdomen-Hinterende liegt der Schallpegel im Vergleich zur gleiehen 
Entfernung yore Vorderende des Kopfes um durchschnittlieh 9,3 dB 
h6her ( = f u n d  300%). In der Medianebene steigt der Sehallpegel von 
einem Ifiedrigen Wert - -  am Kopf beginnend - -  zuns an, erreicht in 
H6he der Harfenoberseite ein Maximum, fi~llt wieder ab, um dann auf 
der Hinterseite des Tieres zu einem 2. Maximum anzusteigen. Die Schall- 
pegelmessungen im Hohlraum unter den Deekfliigeln der zirpenden 
Grille ergeben auf einer Strecke yon ca. 12 mm einen eaudad geriehteten 
Sehallgradienten yon durehsehnittlieh 9,5 dB (12 Versuchstiere). 

Gleiehzeitig fiillt auf, dab die im Hohlraum gemessenen Sehallpegel 
gleieh oder grSSer sind als die der Itarfenoberseite. Dabei ist der Sehall- 
pegel am Hohlraumende, d.h. im Bereieh der Fliigelbasis um durch- 
sehnittlieh 4,2 dB gegeniiber der ,,lautesten" Stelle der Harfen-Dorsal- 
seite, erhSht. Dieser letzte Befund k6nnte fiir die yon Broughton (1964) 
gei~ul~erte Vermutung sprechen, dab der t tohlraum unter den Singflii- 
geln als Resonator wirkt. Ieh versuchte daher, diesen Hohlraum zu 
Schwingungen anzuregen. Dazu braehte ieh das dekapitierte Tier mit 
den in Singstellung fixierten Fliigeln in ein Schallfeld. Durch Sonden- 
messungen im Hohlraum konnte im Frequenzbereich yon 1--20 kHz 
keine Resonanziiberh6hung nachgewiesen werden. 

II.  Schwingungsuntersuchungen an den Fliigelresonatoren 
1. Harfe 

a) Berechnung der Resonanz/requenz. Aufgrund der bisher durehge- 
fiihrten Schallmessungen kann angenommen werden, dal] die Itarfe ein 
Resonator ist, der durch die Bet~tigung des Schrillkanten-Schrilleisten- 
Mechanismus in Sehwingungen versetzt wird und Schall abstrahlt. Auf 
rechnerischem Wege sollte die Eigenfrequenz dieses Resonators abge- 
sch~tzt werden. Bei der Berechnung der Resonanzfrequenz wird davon 
ausgegangen, dab die Harfenlli~ehe als Ganzes den Resonator bildet. 
Diese Annahme wird spi~ter experimentell best~tigt. 

Einschnitte in die Harfe an verschiedenen Stellen und in verschiede- 
nen Riehtungen ergaben kein Klaffen der Schnittstelle. Obwohl durch 
dieses einfaehe Experiment Radialkr~fte in der Harfenfl~che nieht voll- 
stiindig ausgeschlossen werden k6nnen, sehien es berechtigt, davon aus- 
zugehen, dal] die Harfe physikalisch keine Membran, sondern eine Plat te  
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darstellt. Da die Sehwingungseigensehaften dreieekiger Plat ten bisher 
mathematisch nicht behandelt worden sind, mul~te bei der folgenden 
Abseh/~tzung der Harfeneigenfrequenz vom einfaeheren Fall einer runden 
am Rande eingespannten, homogenen physikalischen Platte ausgeg~ngen 
werden, in der keine t{adialkr/ifte auftreten. Nach Morse (1948) gilt ffir 
die Grundtrequenz einer solchen Platte die Beziehung: 

%1 = 0,9342 �9 (3) 
~ (1  - -  s 2) 

(h = Halbwertsdieke, a = Radius, E = Elast. Modul, @ = Diehte, s = Poissonsehe 
Zahl.) 

Die Poissonsehe Zahl s kann aus physikalisehen Griinden den Wert  
0,5 nieht fibersteigen und liegt ffir die meisten Stoffe bei s ~ 0,3. Ffir die 
Bereehnung wurde daher ein Wert  yon s =0 ,3  angenommen. Dies war 
sehon deshalb bereehtigt, da die Poissonsehe Zahl nur einen relativ ge- 
ringen Einflug auf das Ergebnis der Bereehnung hat. Alle anderen GrS- 
Ben k6nnen gemessen werden. Da die t~iiekstellkraft im wesentliehen 
dureh die Versteffungsrippen a l - - a 4  (Abb. 2A) erzeugt wird, geht ihre 
durehsehnittliehe I-Ialbwertsdieke yon h = 8 txm in die Bereehnung ein. 
Der Elastizit~tsmodul 2 E der Harfe wurde dureh Torsionssehwingungs- 
versuehe naeh D I N  53445 a gemessen und liegt bei durehsehnittlieh 
5.1011 dyn/em 2. 

Fiir den tIarfenradius wird der Durehsehnittswert von a = 0 , 3  em 
angenommen. Die Diehte ~ des I{arfenmaterials wurde in einem Diehte- 
gradienten aus Triehlor/~thylen und Isopropanol gemessen und betrug 
durehsehnittlieh 1,2 g/em 3. 

Naeh (3) erreehnet sieh die Harfeneigenfrequenz yon 5,6 ki-Iz, die 
gr613enordnungsmgBig im Bereieh des 1. Maximums im Tonfrequenz- 
Spektrogramm liegt. Dureh direkte Sehwingungsmessungen am Sing- 
fiiigel sollte nun dieser erreehnete Wert  fiberpr/ift werden. 

b) Versuche mit der ,,Korlcmethode". Die ersten Untersuchungen der 
Schwingungseigenschaften des Grillen-Singflfigels ffihrte ieh am int~kten 
Tier durch, best~ubte dazu den reehten Singfliigel mit  feinstem Kork- 
pulver und beobaehtete (bzw. filmte) das singende Tier. W/~hrend des 
Lockgesanges wurde das Korkpulver im Bereich yon I-Iarfe und Spiegel- 
zelle senkreeht zur Singflfigeloberfl/~che emporgeschleudert. Sehon nach 
wenigen Versen waren H~rfe und Spiegelzelle im Gegensatz zu den um- 
liegenden Fliigelbereiehen blankgefegt. Dieses einfaehe Experiment lie- 
ferte einen weiteren Itinweis daffir, dab die Bet/itigung der Schrilleiste 

2 Die Messungen yon Elastizit~tsmodul und Dichte wurden freundlicherweise 
yon meinem Bruder, Winfried Nocke, durchgefiihrt. 

3 DIN-Normblatt-Verzeichnis 1971 (Deutscher Normen AusschuB); Beuth 
Vertrieb GmbH, KSln. 
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Abb. 9. Oryllua bimaculatus. Seitenansicht des Singiliigels mit hochgeschleudertem 
Korkpulver (Pfeil) zur Darstellung der Harfenschwingungen. Beschallungspegel: 

125 dB 

vor allem ein Sehwingen yon Harfe und Spiegelzelle bewh'kt, lVIit Hilfe 
der Korkmethode konnten dann auch erstmals die Resonatoreigenschaf- 
ten yon Harfe und Spiegelzelle direkt demonstriert werden. Bestgubt man 
ngmlieh den Singflfigel mit feinstem Korkpulver und beschallt ihn mit 
kontinuierliehen TSnen versehiedener Frequenzen, so gergt die Harfe je 
naeh Versuehstier bei einer bestimmten Frequenz des Bereiches yon 
4,2--5,2 kHz in heftige Sehwingungen. Das Korkpulver der Harfe wird 
aufgewirbelt und sammelt sich zu einer sehwingenden ,,Korkwolke" 
(Abb. 9). AuBerhalb der Harfe jedoch wird das Korkpulver nicht bewegt. 

ErhSht man die Besehallungsfrequenz fiber die Eigenfrequenz der 
Harfe hinaus, so gergt im Bereieh von 7 kHz die Spiegelzelle des Flfigels 
in Schwingungen. Die Resonanzfrequenzen beider Fltigelresonatoren 
bleiben fiber Stunden konstant. Erst dann tr i t t  infolge Austroeknens 
allmghlieh eine Versehiebung zu hSheren Frequenzen auf. 

Regt man den Flfigel anstelle kontinuierliehen Schalles mit Tonimpul- 
sen an, so ist auch ohne Korkpulver erkennbar, dal] sieh allein die Harfe 
relativ zu den umliegenden Flfigelbereiehen bewegt. An den Sehwingun- 
gender  Harfe lgl]t sieh direkt beobaehten, dab die Verbindung zwischen 
den Adern a5 und a8 (Abb. 2B) Gelenkfunktion hat. - -  Obwohl die 
Masse des zur Sehwingungsanzeige verwendeten Korkpulvers sehr klein 
ist, verursaeht sie doeh eine geringe Erniedrigung der Harfen-Resonanz- 
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SCHWINGUNGSAMPLI- 
TUDE (mV] 
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Abb. 10A und B. Gryllus campestris. A tIarfen-Resonanzkurve mit Angabe der 
3 dB-Bandbreite, den zugeh6rigen Tonfrequenzen ~1 und ~2, der Haffeneigenfrequenz 
v0 und des Q-Faktors. B Harfen-gesonanzkurven yon 5 weiteren Tieren, zur 

Veranschaulichung der Streuung yon Resonanzffequenz und -sch~rfe 

frequenz. Ftir die genaueren Messungen an den Fliigelresonatoren mugte 
deshalb ein berfihrungsloses kapazitives MeBsystem benutzt  werden. 

c) Bestimmung der Resonanzkurve. Die Harfen-Resonanzkurve mit 
der relativen Amphtuden-Verteilung zeigt Abb. 10. Die grSgten, abso- 
luten Sehwingungsamplituden der I-Iarfenoberfl/~ehe liegen ffir den Reso- 
nanzpunkt  je naeh untersuchter Harfe und gewKhlter Beschallungsinten- 
sit/it zwischen 10 und 35 ~m. Es mug abet beriicksiehtigt werden, dag 
die vom kaloazitiven Megsystem abgegebene Spannung nieht nur vonde r  
Harfen-Schwingungsamplitude, sondern aueh noeh yon der Beschaffen- 
heir der Mel3punktoberflgehe abhgngt. Angaben der absoluten I-Iarfen- 
Sehwingungsamplitude sind daher mit  einem Megfehler behaftet,  der im 
Bereieh yon 25 % liegt. 
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Abb. 11. Gryllus campestris. Resonanzkurven der tIarfe bei Besehallung mit ver- 
schiedenen Schallpegeln. Die Linearit~t des Resonators ist durch die gestrichelte 

Gerade (Leitkurve) und die Konstanz des Q-Faktors dokumentiert (weitere 
Erkl~grungen siehe Text) 

Sehr wichtig ftir die spi~ter durchzuffihrenden Berechnungen is~ die 
Frage, ob die t tarfe ein linear arbeitendes Resonanzsystem darstellt. 
Zur Beantwortung dieser Frage wnrde die Harfen-Resonanzkurve fiir 
versehieden hohe Schallpegel registriert (Abb. 11). Bei Erh6hung des 
Sehallpegels steigt die Sehwingungsamplitude stark an. Um eine Be- 
r/ihrung zwischen Harfe nnd Elektrodenspitze zu vermeiden, muB daher 

20  Z. vergI .  P h y s i o l o g i e ,  B d .  74 
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SCHWINGUNGSAMPLITUDE 

(mY) 

1-13 =Messpunkte der 
Harfenoberffilche 

30- ~ 

20- Iiit ~176 
~ 

10- /oj- ,!:i x 

~ ~ 1 7 6  �9 o , ~ ~ 

4 5 6 7 8 TONFREQ. 
{kHz} 

Abb. 12. Gryllu~ campestris, l%esonanzkurven von 13 verschiedenen MeBpunkten 
der H~rfenoberflZche (s. EinschMtbild). Der (~bersicht halber sind nut 3 der l%eso- 
n~nzkurven ~usg~zogen. Die ~bereinstimmung in der Verteilung der insges~mt 

360 MeBwerte zeigt, daft die ttarfe eine Schwingungseinheit durstellt 

mit zunehmendem Schallpegel der Abstand zwischen Me6objekt und 
Elektrode vergrSl~ert werden. Aus Abb. 11 kann entnommen werden, 
dab der Q-Faktor konstant  bleibt (Q--27). Ferner bildet die Leitkurve 
aller 3 Resonanzkurven eine Gerade (auch bei 145 dB !). Beide Befunde 
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gelten als wiehtige Kriterien ffir einen linearen Sehwinger; die Linearitgt 
vereinfaehg die weiteren Untersuehungen der Harfenresonanz erheblieh. 

Die Bereehnung der Harfen-Resonanzfrequenz basiert auf der An- 
nahme, dag die Harfe als Ganzes den Resonator bildet. Die experimen- 
telle l~berprtifung ergab, dal3 alle tIarfen-Teilbereiehe die gleiehen Reso- 
natoreigensehaften (Q-Faktor und Resonanzfrequenz) besitzen. In 
Abb. 12 sind die insgesamt 360 MeBwerte der Sehwingungsamplituden 
fiir 13 Mel~punkte der Harfenoberfl/~ehe festgehalten, der Ubersieht 
halber aber nur 3 der 13 Resonanzkurven eingezeiehnet. Wahrend die 
Sehwingungsamplitude ortsabhangig ist, stimmen dig Resonanzfreqnen- 
zen aller 13 Mel?punkte (in Abb. 12 4,21 k t Iz=k70Hz)  gut fiberein. 
AuBerdem hat der Q-Faktor f/it alle Megpunkte den gleiehen Weft yon 
Q = 24,3 • 0,3. 

Bailey (1970) schliel3t in weitgehender Ubereinstimmung mit Morris 
und Pipher (1967) aus Schallmessungen an Tettigonidentegmina auf eine 
Resonatorfunktion des Spiegelzellrahmens. Durch die eigenen Schall- 
messungen an Gryllu8 campestris k6nnen diese Ergebnisse ffir den I-Iarfen- 
rahmen night bestgtigt werden. Zur Prfifung der Sehwingungseigen- 
schaften des Harfenrahmens wurde zungchst die Resonanzkurve der 
intakten Ilarfe und dann, unter den gleichen experimentellen Be- 
dingungen, nach Entfernung der tIarfenfl/iche, dig ,,Resonanzkurve" des 
Harfenrahmens registriert (Abb. 13). 

In einem weiteren Experiment best/~ubte ich die I-Iarfe mit Kork- 
pulver und beschallte sie mit SinustSnen ihrer Eigenfrequenz. Zur Prii- 
lung der Schwingungseigenschaften des Harfenrahmens setzte ich dann 
eine Metallspitze auf versehiedene Punkte der Adern a5--a7 .  Nur beim 
Aufsetzen auf die Sehrilleiste (a7) tr i t t  eine deutliehe Di~mpfung der 
Harfen-Schwingungen ein, w~hrend eine Ber/ihrung beliebiger l~ 
der Adern a 5 und a 6 keinen Einflul3 hat. 

d) Ein- und Ausschwingverhalten. Ffihrt man einem sehwingenden 
KSrper yon aul3en keine Energie zu, so wird seine Schwingungsenergie 
dutch verschiedene Formen der D/~mpfung, wie z.B. Werkstoff- oder 
S~rahlungsd/~mpfung, verbraueh~. Die Sehwingungsamplitude f~ll~ dann 
naeh der Beziehung 

A = A o e -~t (4) 

(d = Abklingkonstante, t ~ Beobachtungszeit, A o = Ausgangsamplitude, A = Ampli- 
tude zum Zeitpunkt t.) 

ab. Die Ittillkurve einer solchen ged/~mpften Schwingung gehorcht einer 
e-Funktion. 

Angeregt wurde die Hari'e dutch Tonimpulse mit sehr steilen An- und 
Abstiegsflanken der Harfeneigenfrequenz. Ihre Gesamtdauer war mit 
80 ms so gew~hlt, dab dig Itarfensehwingungen vor dem Aussehwingvor- 

20* 
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Abb. 13. Oryllus campestris. Vergleieh der Schwingungseigensehaften der Harfen- 
flgche (tIarfen-Resonanzkurve) und des Harfenrahmens (,,Rahmen-Resonanz- 

kurve") 

gang stets den Zustand des ,,steady-state" erreiehen konnten. Wghrend 
der Einsehwingvorgang der Harfe eine erzwungene Sohwingung dar- 
stellt, ffihrt die Harfe naeh Beendigung des Tonimpulses freie Schwin- 
gungen mit ihrer Eigenfrequenz aus (Abb. 14). Die Werte der aufein- 
anderfolgenden Amplituden des Ausschwingvorganges liegen bei halb- 
logarithmischer Auftragung auf einer Geraden; d.h. der Harfenauskling- 
vorgang folgt einer e-Funktion. In Abb. i5 sind die Funktionen der 
Ausklingvorg/~nge yon drei versehieden stark ged~mpften tIarfen dar- 
gestellt. Es sei abschliegend noch hinzugeffigt, dag auch die tIfillkurve 
des Einsehwingvorganges einer e-Funktion folgt. 



Schallerzeugung bei Grillen 295 

Abb. 14A und B. Gryllus campestris. A Ein- und Ausschwingen der Harfe, aufge- 
zeichnet mit der kup~zitiven Elektrode. B Anregung der Harfe durch Tonimpulse 
der Harfeneigenfrequenz, ~ufgezeichnet fiber Mikrophon (Es wurde experimentell 
gesichert, dab die Welligkeit der Grundlinie nach Tonimpulsende den Ausschwing- 

vorgang der H~rfe nicht beeinfluBt) 

Ferner ersieht man aus Abb. 15 die recht gute Ubereinstimmung 
zwischen den Q-Faktoren, ermittelt  aus der Resonanzkurve (Q') und fiber 
das logarithmische Dekrement  des Ausschwingvorganges (Q). 

Eine zus~tzliche Best~tigung der Resonatoreigenschaften der Harfe 
brachte eine weitere Serie yon Ausschwingexperimenten, deren physi- 
kalische Grundlage zuniichst erl~utert werden soll. - -  Regt man einen 
Resonator durch eine periodische Kraf t  an, die nicht mit der Eigen- 
frequenz des Resonators identisch ist, so ffihrt der Resonator ffir die 
Dauer der Anregung erzwungene Schwingungen aus. Bei Abbruch der 
Anregung schwingt der Resonator mit  seiner Eigenfrequenz aus. 

In  einem weiteren Ausschwingexperiment beschallte ich die Harfe 
mit  Tonimpulsen yon 8,2 kHz, 11 kHz und 14,5 kHz. Nach Abb. 16 
schwingt die Harfe zuniichst mit  der Anregungsfrequenz und nach Unter- 
brechung der Anregung in allen 3 F~llen mit  ihrer Eigenfrequenz aus. 
(Im Beispiel der Abb. 16A--C ist diese 4,9 kHz.) Dabei fallen im ~ber-  
gangsbereich zwischen erzwungener und freier Schwingung IJberlage- 
rungen verschiedener Frequenzen auf (besonders deutlieh zu s e h e n -  
Pfeil - -  in Abb. 16B). 
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Abb. 15. Gryllus campestris. Halblogarithmische Darstellung des Ausklingvorganges 
(=  e-Funktion) fiir 3 unterschiedlich stark gediimpfte tlarfen, deren Q-Faktoren 
uus dem Aussehwingvorgang (Q) und der zugehSrigen l~esonanzkurve (Q') errechnet 

wurden. (Weitere Erkl~rungen siehe Text) 

Aus der Energiegleiehung einer periodisehen ged~mpften meehanisehen 
Sehwingung (11) erh~lt man fiir den Betrag der potentiellen Energie Ep 
im Sehwingungsmaximum die Beziehung: 

(1)2 
Ep = 2 -  A~ (5) 

(A Schwingungsamplitude, (o -- Kreisfrequenz, Ep=Potentielle Energie im 
Schwingungsmaximum.) 

Aus (5) folgt, daG sieh bei einem System, dem keine Energie yon 
auGen zugefiihrt wird, die Schwingungsamplitude umgekehrt proportio- 
nal zur Schwingungsfrequenz verh/~lt. - -  Geht man davon aus, dal3 die 
t-Iarfe aufgrund ihrer elastischen Eigenschaften nach Beendigung der 
Schailanregung noch einen bestimmten Energiebetrag ,,gespeichert" hat, 
so ist wegen des lJberganges yon einer hohen zu einer niedrigen Frequenz 
ein Amplitudenanstieg zu erwarten. Im Beispiel C (Abb. 16), mit dem 
grSBten Unterschied zwischen der Anregungs- und Eigenfrequenz, zeigt 
sich auch ein deutlicher Amplitudenanstieg. Der auch bei niedrigeren 
Anregungsfrequenzen (Abb. 16A, B) zu erwartende kleinere, aber nieht 
aufgetretene, Amplitudenanstieg wird wahrseheinlich dutch lJber- 
lagerungen verdeckt. 



Schatl~rzeugung bei Grillen 297 

Abb. 16A--C. Gryllu.s campestris. Ausschwingvorgang einer Harfe nach Anregung 
mit Tonimpulsen verschiedener Frequenzen, die nicht mit der I-Iarfeneigenfrequenz 
(ira Beispiel 4,9 kHz) fibereinstimmen. A Anregungsfrequenz 8,2 kHz, B 11 kHz, 
C 14,5 kHz. 1 Aufzeichnung der Harfenschwingung w~ihrend der Anregung und 

beim freien Aussehwingen. 2 Anregungsfrequenz 
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Durch diese Messungen kann noch nicht entsehieden werden, ob die 
Schwingungsenergie vorwiegend durch Werkstoff- oder dureh Strahlungs- 
d~mpfung verbraucht wird. Letztere wirkt sich bei einer Sehwingungs- 
frequenz yon 4 5 kHz dutch die Viskosit~t der Luft  bereits stark aus. 
Zur Be~ntwortung dieser Frage sollen sp/s Ausklingmessungen im 
Vakuum durchgeffihrt werden. 

e)Phasenbeziehungen. Zwisehen der anregenden Kraft  (Schalldruck 
P x Harfenfl~che F) und der Auslenkung der Harfe ist bei Ver/s 
der Frequenz eine Phasenwanderung zu erwarten. Die Phasenverschie- 
bung sollte ffir niedrige Anregungsfrequenzen klein sein, mit der An- 
n/~herung an den l~esonanzpunkt 90 ~ erreichen, um sich dann oberhalb 
der Resonanzste]le an 180 ~ asymptotisch anzun/~hern. Legt man bei der 
Bereehnung einen einfachen meehanisehen Sehwinger zugrunde, so gilt 
ffir seinen tbeoretisehen Phasenverlauf die folgende Beziehung: 

2 . 6 . ~  
tg ~v-- w~_~o~ . (6) 

(3 = Abklingkonstante, ~0 = Eigenfrequenz der Harfe, w = Anregungsfrequenz.) 

Danach h/~ngt die Steigung in einem bestimmten Punkt  allein yon der 
Abklingkonstanten ab, die den Verlauf der Phasenversehiebung be- 
stimmt. 

Abb. 17 zeigt ffir die gleiche Harfe die l~esonanzkurve und die 
Phasenbeziehungen. Aus der Resonanzkurve l~l~t sich der Q-Faktor des 
Resonators ermitteln, und aus ihm durch Umreehnung fiber (2) die 
Abklingkonstante. Bei dem in Abb. 17 gew/~hlten Beispiel hat sie den 
Weft ~ -~6,4.102 see -1. Kennt  man diese GrSl~e, so 1/tl~t sieh der Verlauf 
der Phasenversehiebung vorausberechnen. Die Phasenkurve der Abb. 17 
zeigt die gute Ubereinstimmung zwischen der bereehneten (ausgezogenen) 
Kurve und den gemessenen Werten (o) der Phasenversehiebung. 

1) Kenngr6fien. Zur Charakterisierung der Schwingungseigenschaften 
beider Flfigelresonatoren werden die Resonanzfrequenz, der Q-Faktor 
und die Ansprechsehwelle als KenngrSl~en herangezogen. 

Bei 55 Harfen yon Gryllus campestris liegt die durehsehnittliche 
Resonanzfrequenz bei % ~4,76  kHz mit Extremwerten bei 4,2 kHz und 
5,4 kHz (Abb. 10B und Tabelle 2). - -  WKhrend die Harfenabstimmung, 
je nach Tier, zwischen 4,2 und 5,4 kHz schwankt, besteht zwischen der 
Abstimmung der reehten und linken Harfe des gleiehen Tieres hSchstens 
ein Unterschied yon 400 Hz. Von 22 Tieren war bei 14 die linke Harfe 
um durchschnittlieh 140 Hz hSher und bei den weiteren 8 g]eich (4 Tiere) 
oder niedriger (4 Tiere) abgestimmt (Tabe]le 2, 3). 
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Abb. 17A und B. Gryllus campestris. A Resonanzkurve einer Haffe mit Angabe des 
Q-Faktors und der Gleichung zur Errechnung der Ausklingkonstante. B Zuge- 
hSrige Ph~senbeziehung zwischen Anregungssch~ll und Harfenauslenkung mit der 
guten ~bereinstimmung zwischen der errechneten Kurve (durchgezogene Lhlie) und 

den Mel]werten der Phasenverschiebung (o) 

Fiir die Bereehnung des Q-Faktors als Ma~ der D~mpfung eines 
mechanisehen Systems geht man v o n d e r  3 dB-Bandbreite der tIarfen- 
resonanzkurve (Abb. 10A) aus. Es gilt folgende Beziehung (Blitz, 1964): 

Q = % (7) 
'P2 - -  ~1  
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Der bei 33 verschiedenen Harfen gemessene Q-Faktor lag im Mittel 
bei Q ~- 19,2 (vgl. auch Tabelle 2). Das bedeutet, dab die Amplitude des 
eingeschwungenen Resonators nach fund 20 Sehwingungen auf e - n - -  
4,3 % des Anfangswertes abgesunken ist. - -  Aus dem Harfenaussehwing- 
verhalten ls sich das logarithmisehe Dekrement A berechnen. Eine 
Umrechnung fiber die Beziehung (2) ergibt erneut den Q-Faktor, der dann 
ffir jede ga r fe  auf zwei versehiedenen Wegen best immt und kontrolliert 
werden konnte (vgl. Q und Q' in Abb. 15). 

Als weitere Kenngr61~e bestimmte ieh die Ansprechsehwelle der Harfe. 
Dazu wird die I tarfe  mit  einem kontinuierlichen Ton ihrer Eigenfrequenz 
angeregt. Um versehiedene Harfen vergleichen zu kSnnen, definiere ieh als 
Anspreehschwelle den Sehallpegel, f fir den sieh mit dem verwendeten Melt- 
system gerade noeh Schwingungen nachweisen lassen. Die absolute An- 
spreehsehwelle der Harfe wird sieher wesentlieh niedriger liegen. Gryllus 
campestris besitzt im Mittel eine Harfenschwelle yon 62 dB. Dieser Weft  
liegt welt unter dem yore singenden Tier erzeugten Sehallpegel. Damit  ist 
zu erwarten, da[~ die Harfe dureh den Gesang eines anderen artgleiehen 
Mi~nnehens angeregt werden kann. Diese Erwartung finder ihre Besti~ti- 
gung in dem in Abb. 18 dargestellten Experiment.  Hier wurde die Harfe 
eines Prgparates dutch den Schall einer singenden Feldgrille auch noch 
fiber eine Entfernung yon 1,5 m angeregt. Dieser Befund kSnnte im Zu- 
sammenhang mit  der ,,Sehallwahrnehmung der Feldgrille" yon Bedeu- 
tung sein. 

Die Resonanzfrequenz v 0 eines einfaehen meehanisehen Sehwingers, 
ffir den das lineare Kraftgesetz Gfiltigkeit hat, hgngt naeh der Beziehung 

I 1/-K-K 
% = ~ V ~  (s) 

(v 0 ~ Resonanzfrequenz, K ~ Federkonstante, m ~ Masse.) 

allein von der Masse m u n d  der Federkonstanten K ab. Betraehtet  man 
die Harfe als einen solchen Schwinger, so kann nach (8) seine Federkon- 
stante abgeschi~tzt werden. Dazu ermittelte ich zuni~chst die Harfen- 
Resonanzfrequenz (4,85 kHz), entfernte dann die Harfe und stellte auf 
einer Mikrowaage ihre Masse (1,94.10 -a g) lest. Aus Resonanzfrequenz v 0 
und Masse m d e r  Harfe ergibt sieh naeh (8) ffir die Federkonstante ein 
Wert  von K z 1,8-105 dyn/em. Das hell 't: Bei einer Harfenauslenkung 
yon 1 cm wfirde eine Rfickstellkraft yon 1,8 Newton auftreten. In  Wirk- 
lichkeit ist eine so gro~e Auslenkung unmSglich. Am Resonanzpunkt liegen 
die absoluten Schwingungsamplituden der Harfenoberfli~che in der 
Gr6Benordnung yon 20 ~m. Die am Punkt  maxima]er Auslenkung auf- 
tretende Rfickstellkraft betrggt dann 360 dyn. 

Mit Hilfe der erreehneten Federkonstante K kann die GrSl~enordnung 
des experimente]l ermitte]ten Elastizit/itsmoduls E der Harfe fiber- 
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Abb. 18A und B. Gryllus campestri8. Naehweis der direkten Harfenanregung dureh 
den arteigenen Lockgesang. A Aussehnitt aus dem Loekgesang (Mikrophonauf- 
nahme). B Aussehnitt aus dem Schwingungsmus~er der dureh diesen Loekgesang 
angeregten Karfe (aufgezeiehnet mit der kapazitiven Elektrode). Abstand zwisehen 

SEnger und Prgparat 60 em (weitere Erklgrungen s. Text) 

pr i i f t  werden.  F i i r  ihn  er rechnet  man,  bei Ber i icksieht igung yon (3) und 

(8), naeh der  Beziehung 

(K = 1,8 �9 105 dyn/cm, 
8 - 10 ~ cm.) 

Ka4.o (1 --  s 2) 
E --  (9) 

34,4. m �9 h 2 

a = 0 , 3 c m ,  o - - l , 2g / em 3, s=0,3 ,  m--1 ,94 .10  -4g, h =  

den W e r t  E = 3 ,7 '  1011 dyn / em 2. Der  gemessene W e r t  l iegt  im Sehni t t  bei 
E = 5 .10  ll d y n / e m  ~. 

Aus (8) 1/~gt sieh aueh ablei ten,  dag  nur  die Har fe  und  n ieh t  ihr  
R a h m e n  oder  gar  der  gesamte  Flfigel (Dumort ier ,  1963) den 5 kHz-Reso-  
na to r  bi ldet .  Ffir  diesen Naehweis,  der  an  einem Beispiel  durehgereehne t  
werden soll, muBten zun/iehst  die exper imente l len  Grundlagen  gesehaffen 
werden.  - -  Es wurde  hierzu die g e s o n a n z k u r v e  derselben Harfe  v o r u n d  
naeh dem Anbr ingen  einer D/ tmpfungsmasse  (im Beispiel  m - - 3 , 0 5  
�9 10 -~ g) ausgemessen. Naeh  (8) is t  eine A b n a h m e  der  Resonanzfrequenz  
zu erwar ten ,  die in einem Beispiel  (Abb. 19) aueh bes tg t ig t  wi rd :  Ver- 
sehiebung yon  4,85 k t I z  naeh  4,45 kI-Iz. Dureh  die Bes t immung  der  
Resonanzpunk tve r seh iebung  kann  man  un te r  Anwendung  yon (8) ein 
Sys tem yon 2 Gleiehungen mi t  2 U n b e k a n n t e n  aufs te l len:  

~o~= ~ ~ (s. I) 

VI K (8. m 1 

Vo2= ~ mtt @md 

(mtt = Harfenmasse, m d = D~mpfungsmasse.) 



302 H. Nocke: 

20 

SCHWINGUNGS- A 
AMPLITUDE F / 
(mV} ~ 1  

f / i  

/ ,, \ 
z / / ~  O..o o 

--'3 ~' 5 TONFRE'QUENZ (kHz} ~'~ 
Abb. 19. Gryllus campestris. Resonanzpunkt-Verschiebung nach Massend~mpfung 
der Harfe. 1 Resonanzkurve der Harfe mit  der Eigenmasse m ~ 1 , 9 4 . 1 0 - 4 g .  

2 Resonanzkurve der ged~Lmpften It~rfe. Zus~tzmasse m = 3,05 �9 10-Sg 

aus dem man durch Einsetzen die Beziehung 

V22 . m d 
m~-- o. 2 (10) 

vOl - -  V02 

erh~It. Mit Hilfe der obigen, f6r eine bestimmte Harfe ermittelten 
Werte ergibt sich f~ir die Masse des Resonators der theoretische Wert von 
m H = 1,63" 10 -4 g. Die Masse derselben Harfe wurde auf der Mikrowaage 
mit 1,94.10 -4 g bestimmt. 

Es lag nahe, den Energieanteil abzusch~tzen, den das Tier beim An- 
streiehen yon Schrillkante und -leiste aufwenden mul3, um durch Aus- 
gleich der Energieverluste den Resonator im eingesehwungenen Zustand 
zu erhalten. - -  Bentley-Kutsch (1966) konnten zeigen, dab Gryllus 
campestris w~hrend einer Singfliigelbewegung alle dorsoventralen Mus- 
keln aktiviert und Bennet-Clark (1970) seh~tzte die Gesamtleistung 
dieser Muskeln bei Gryllus campestris auf 1,2 roW. 

Geht man davon aus, dal~ die Muskelenergie verlustlos und zu glei- 
chen Teilen den beiden Harfen zugefiihrt wird, so betr~gt die Gesamt- 
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energie pro t tarfe und Harfensehwingung bei 5 kHz Eigenfrequenz 
1 

E 0 = 0,6 5-666 = 1,2. l0 -~ roWs. Aus der Energiegleiehung eines ged/~mpf- 

ten meehanischen Sehwingers 

t 

2 [dt]  +26  o \d t  ] " d t + 2  x2=k~ (11) 
0 

erh~lt man fiir die Verlustenergie E v die Beziehung 

Ev=Eo(1 --e--A). (12) 

Bei einem logarithmischen Dekrement yon A =0,163 (Mittelwert) 
errechnet sich aus (12) eine Verlustenergie yon E v =0 ,18 .10  -~ roWs, die 
im Verlauf einer Harfenschwingung nachgelicfert werden muir, um ein 
Ausklingen zu vermeiden. 

g) Berechnung des Schallpegels. Ausgehend yon den gemessenen 
KenngrS$en der Harfe wird in der folgenden Berechnung der in 5 cm 
Entfernung yore Tier erzeugte Schalldruck abgeschi~tzt. Hierzu wird die 
Harfe zu einem kreisfSrmigcn Kolben vereinfacht, der in einer Schall- 
wand schwingt. In  diesem Fall gilt ffir die Schalldruckamplitude senk- 
recht fiber der schwingenden F1/iche die Beziehung (Morse, 1948) 

52 

P : 2 ~ v 2 ~ o ' -  �9 (13) 
r 

(v : Frequenz, Q : Luftdichte, ~o : Schwingungsamplitude, a : Radius der schwin- 
genden Fl~che, r = Abstand yon der schwingenden Fl~che.) 

Bei einer HShe der Sehrillamellen yon 25 ~m und der sehr hohen 
Zahnfrequenz (ca. 5 kHz) kann die Schrillkante nur um wenige ~m in 
die Lfieke zwisehen 2 Zi~hnen eindringen, bevor sie im Zuge der Flfigel- 
bewegung bereits auf die n/iehste Schrillamelle trifft. Vor dem Sprung 
in die n/ichstfolgende Zahnlficke erfolgt dann eine Auslenkung der 
Schrilleiste, deren Amplitude bier mit  5 ~m angenommen wird. I-Iieraus 
erreehnet sieh ffir die Feldgrillen-Harfe, bei einem durchsehnittliehen 
Q-Faktor yon Q = 19,2 ( = 19,2fache Resonanziiberh6hung), eine Sehwin- 
gungsamplitude yon 5 . 1 9 , 2 ~  100 ~m. Ffir die fibrigen Werte in (13) 
gilt: v0=4,76 kHz (vgl. Tabelle 2); a = 0 , 3  cm; r = 5  cm und Q =1,18 
�9 10-a g/cm 3. 

Nach (13) errechnet sieh eine Sehalldruckamplitude yon Pmax = 95dyn/ 
cm ~ bzw. ein Effektivwert von Pelf=66 dyn/em 2, der einem absoluten 
Pegel yon rund 110 dB entspricht. 

Der mit  dem Terz-Analysator im Bereich des 1. Maximums gemes- 
sene Durchsehnittspegel (40 Tiere) betr~gt bei einem Abstand r = 5 em 
vom Tier 94 dB. Dieser Weft  mul~ abet mit  Sieherheit hSher angesetzt 
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Abb. 20. Gryllus campestris. Schwingungsverhalten der Spiegelzelle bei Anregung 
mit Schallreizen zwisehen 4 und 12 kI-Iz (Megpunkt fiir die kapazitive Elektrode 
s. Einsehaltbild). Das 1. Sehwingungsmaximum der Spiegelzelle wird dureh 
Schwingungen der Harfe erzeugt; das 2. Maximum stellt die eigentliehe Resonanz- 

kurve der Spiegelzelle dar (weitere Erklgrungen s. Text) 

werden, da die tIarfen-gesonanzstelle und damit  das 1. Maximum im 
Sehallspektrum, je naeh Tier, zwisehen 4,2 and 5,4 kHz liegt (Tabelle 2). 
In  diesen Frequenzbereich fallen nur 2 Terzfilter (4 und 5 kHz), deren 
Bandmittenfrequenz meist nieht genau mit der Lage des 1. Maximums 
fibereinstimmen, so dag der Sehallpegel in diesem Bereieh zu niedrig 
angezeigt wird. 

2. Spiegelzelle 

Die Sehwingungsamplitude der Spiegelzelle zeigt bei Sehallanregung 
im Bereieh yon 4--15 kHz stets 2 Maxima (Abb. 20). Die Lage des 
1. Maximums entsprieht in jedem Fall dem I-Iarfenresonanzpunkt, w/~h- 
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rend das 2. Max imum (ira Mittel bei 7,2 kI tz)  dureh die Spiegelzell- 
resonanz hervorgerufen wird. Der durchsehni t thche Q-Faktor  liegt bei 
Q = 9,8 (vgl. aueh Tabelle 2), d.h.  die Spiegelzelle ist wesentlich sti~rker 
gediimpft  Ms die Har fe  (Q = 19,2). 

Bei der Spiegelzelle yon Gryllus campestris ist die Lage des t~esonanz- 
punktes  und die Resonanzschs relat iv groBen Schwankungen unter-  
worfen. Der Auskl ingvorgang der Spiegelzelle folgt ebenfMls einer 
e-Funktion.  

3. Die Flfigelresonatoren anderer  Grfllenarten 

Die bisher im Detai l  geschilderten Exper imente  und Ergebnisse be- 
schri~nken sich auf die Ar t  Gryllus campestris L. Enfsprechende Messun- 
gen wurden auch an Acheta domesticus L. und Gryllus bimaculatus de 
Geer ausgefiihrt  mi t  dem Ergebnis,  dab die Fli igelresonatoren dieser 
Arten keine prinzipiellen Unterschiede zn denen von Gryllus campestris 
erkennen lassen. I m  Einzelnen bestehen jedoeh Abweiehungen,  die sieh 
vielleicht als taxonometr i sche  Merkmale auswerten lassen. Abb.  21 zeigt 

Tabelle 2. Zusammen/assung der wichtigsten Kenngr6flen der Fli~gelresonatoren von 
Gryllus bimaculatus, Acheta domesticus und Gryllus campestris 

MeBobjekt Resonanzfrequenz r./l.-Unterschied Q-Faktor 
(kHz) der Abstimmung 

(kHz) Q Extrem- 
'~0 Extrem- werte 

werte 

Gryllus bimaculatus 
Harfe 4,34 3 ,854,95 Vl>Vr:7}t (~l--~;r-- 0,23) 25,6 8,3--38,6 
(H) (24 I-I) v] = Vr:2H (24H) 

h <  Vr: 1H 

Spiegelzelle 6,03 5,75--6,7 v 1 > v r: 6 SZ (~71--~7 r -- 0,15) 16 4,5--33,6 
(8z) (15 8z) ~ = v~: i Sz (~5 8z) 

Vl~ %:-- 

Acheta domesticus 
Harfe 4,5 3,75--5,5 Bei 4 yon 6 gemessenen 15 3,4--33 
(H) (14It) It-Paaren gilt: v I > v r (14 H) 

Spiegelzelle 6,6 6,2--7,6 Keine vergleiohenden 8,4 4,3--11,5 
(SZ) (4 SZ) Messungen durchgefiihrt (4 SZ) 

Gryllus campestris 
Harfe 4,76 4,2--5,4 vl>Vr:14H (~71--4r~0,14) 19,2 
(H) (55 H) v 1 ~ Vr: 4H (33 H) 

Vl< Vr:4H 
Spiegelzelle 7,2 6,2--8,2 Keine vergleichenden 9,8 
(SZ) (14 SZ) Messungen durchgefiihrt (14 SZ) 

6,6--36 

3,4--17,3 
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Abb. 21A und B. Reson~nzkurve yon Haffe und Spiegelzelle des gleichen Sing- 
fliigels; A bei Gryllus bimaculatus und B bei Acheta domesticus. Auch bei diesen 
beiden Arten wird die Spiegelzelle am gesonanzpunkt der Harfe mi~angeregt (Pfei]) 
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Tabelle 3. Gryllus campestris. Nachweis eines Zusammenhanges in der Abstimmung 
beider Har/en eines Tieres und Korrelation zwischen dem 1. Maximum im Ton- 
/requenz-Spektrogramm des Lockgesauges und der Abstimmung der beiden Har/en des. 

setben Tieres 

Versuehs- Resonanzfrequenz Lage des 
tier 1. Ms,~imums im 
Nr. r. Haffe 1. Haffe ToIffrequenz- 

Spektrogramm 

i 4,1 4,4 4 
2 3,95 4,15 4 
3 4,35 4,25 4 
4 4,45 4,45 4 
5 4,75 4,85 5 
6 4,1 4,3 5 a 
7 4,85 5,15 5 
8 4,25 4,4 4 
9 5,4 5,35 5 

10 4,7 4,7 5 
11 4,25 4,4 4 
12 5,4 5 5 
13 4,4 4,45 4 
14 4,4 4,45 4 

Alle Frequenz~ngaben in kHz 

a s. SeRe 308. 

die Resonanzkurven der Flfigelresonatoren ffir Gryllus bimaculatus und 
Acheta domesticus. Ein Vergleich der Resonanzkurven zeigt die sehr 
scharfe Abstimmung beider Flfigelresonatoren yon Gryllus bimaculatus. 
Wie bei Gryllus campestris wird auch bei Acheta domesticus und Grytlus 
bimaculatus die Spiegelzelle am Haffen-Resonanzpunkt zu Schwingungen 
angeregt. 

Eine Gesamtfibersicht der wichtigsten Resonator-KenngrSl~en der 
3 untersuchten Grillenarten gibt Tabelle 2. 

I I I .  Korrelation zwischen Tonspektrogramm und Har/en-Resonanzpunkt 

In  der Reihe der beschriebenen Experimente fehlt noeh der ~ach- 
weis des direkten Zusammenh~nges zwischen den Schwingungseigcn- 
schaften der Haffen und der Lage des 1. Maximums im Tonfrequenz- 
Spektrogramm desselben Tieres. Bei insgesamt 14 Tieren der Art 
Gryllus campestris L. nahm ich das Tonfrequenz-Spektrogramm des 
Lockges~nges auf trod registrier~e ansehlie~end die l~esonanzpunk~e der 
zusammengehSrigen Harfen-Paare. Das in Tabelle 3 zusammengefai~te 

21 Z. vergl. Physiologie, Bd. 74 
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Ergebnis zeigt mit Ausnahme einer Messung (Versuehstier-Nr. 6) die 
gute ~bereinstimmung zwischen der Lage des 1. Maximums im Tonfre- 
quenz-Spektrogramm and den Resonanzstellen der zugeh6rigen ttarfen. 

D. I)iskussion 
Beim Gesang, dem paarbfldende Funktion im Leben der Grillen 

zukommt (Alexander, 1967), h/~ngt der Kommunikationswert im natfir- 
lichen Biotop wesentlieh yore erzeugten Schalldruck ab. Dieser wird bei 
einer gegebenen Entfernung durch die Scl/wingungsfrequenz, die 
Schwingungsamplitude und die Fliichengr6Be der schallabstrahlenden 
Struktur bestimmt. Bei der geringen Gr6ge der Insekten war es aus 
physikalischen Grfinden notwendig, hohe Sendefrequenzen einzusetzen 
and groBe Schwingungsamplituden zu erzielen. Es soll nun diskutiert 
werden, welche Konstruktionsprinzipien beim Musikorgan der Grillen 
eingesetzt werden, um die fiberrasehend hohen Schalleistungen zu er- 
halten. 

I. SchaUerzeugung aus biotechnischer Sicht 
Es ist in dieser Arbeit gezeigt worden, dab die Harfe des Singflfigels 

der M~nnchen physikalisch als Platte betrachtet werden muB. Die Ein- 
stellung einer hohen Eigenfrequenz dieser Platte setzt bei gegebener 
Fls und Plattenmasse eine groBe Biegesteifigkeit voraus. Diese wie- 
derum kann aber nur dutch eine Erh5hung der Plattenmasse erreicht 
werden, womit dann aber die Platteneigenfrequenz erneut absinken 
wiirde. Bei den Grillen gelang durch Anwendung des ,,Fachwerkprin- 
zips" ein guter KompromiB zwischen diesen beiden gegens~tzlichen 
Forderungen. Die hohe Biegesteffigkeit der Harfe, die als dfinne Chitin- 
lamelle mit kleiner Masse ausgebildet ist, wird dutch die Adern a 1--a4 
garantiert und zus~tzlich dureh starke Verwerfungen der Lamelle 
(,,Wellblechprinzip") erhSht. 

Bennet-Clark (1970) kommt durch energetische Uberlegungen zu dem 
SehluB, dal~ Dorsal und Lateralfeld des Deckflfigels bei Gryllotalpa flexi- 
bel gekoploelt sein mfissen. Bei Beschallung des Singflfigels der Feld- 
grille mit Tonimpulsen konnte die ,,Gelenkfunktion" des ~bergangsbe- 
reiehes zwischen Harfe and Lateralfeld (Pfeil in Abb. 2 B) unmittelbar 
an den Auslenkungen der Harfe beobachtet werden. Durch das Gelenk 
wird die Harfe gegenfiber den als Widerlager ~4rkenden Adern a 8 und a 9 
(Abb. 2A) sehr leicht beweglich and hat damit die gleiche funktionelle 
Bedeutung wie die ,,Sicken" zwisehen der Membran und dem Korb eines 
dynamisehen Lautsprechers. Die sehwingungsm~Bige Isolierung der 
Harfe yore Lateralfeld ist deshalb yon groBer Bedeutung, weft die 
Lateralfelder beim Lockgesang der Grille teflweise das Abdomen berfih- 
ren. Eine starre Kopplung zwisehen Harfe und Lateralfeld mfiBte eine 
erhebliche D~mpfung der I-Iarfenschwingungen verursachen. 
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II. Schwingungsverst~rkung beim Singfliigel 
Die meisten sehallerzeugenden Insekten setzen Sendefrequenzen ein, 

die wait in das Ul~rasehallgebiet reiehen (Dumortier, 1963). Beim Lock- 
gesang der Grillen hingegen liegen die Tr/igerfrequenzen mit 4 5 kttz 
relativ niedrig. Bei der gegebenen Sendefrequenz, der geringen Fl~ehen- 
grSBe der sehallabstrahlenden Struktur des Singfliigels und bei der 
begrenzten Muskelenergie lassen sieh die relativ hohen Sehalldrueke nur 
dutch groSe Schwingungsamplituden der sehwingenden F1/ichen erzielen. 
Dies gelingt wegen der geringen Abmessungen der Sehrillamellen nur 
dutch Anwendung des Resonanzprinzips. 

Sowohl die Versuche mit der Korkmethode als aueh die Messungen 
mit der kapazitiven Elektrode haben gezeigt, da$ Itarfe und Spiegelzelle 
der Grillen ausgepr/~gte Resonatoreigenschaften besitzen. Von diesen 
Eigenschaften sollen die wichtigsten im ttinblick auf Angaben in der 
Literatur diskutiert werden. 

Von groSer Bedeutung fiir alle Betrachtungen war die Frage, ob der 
Resonator mit der Harfenfl/iehe oder dem Harfenrahmen identisch ist. 

Morris und Pipher (1967) durehlSeherten bei Conocephalus nigropleu- 
rum (Tettigoniidae) die Spiegelzellfl/~ehe, ohne sic zu entfernen, und be- 
obaehteten einen verh/~ltnism~$ig geringen Abfall des Maximums im 
Tonfrequenz-Spektrogramm der Tiere. Sic lehnen daher eine Resonator- 
funktion der Spiegelzellfliiehe ab und sehen im Rahmen die Struktur, an 
der eine selektive Verstiirkung stattfindet. Dieser Versueh ist jedoeh 
nieht beweiskr/~ftig genug, denn das bloBe DurehlSehern verldeinert die 
Spiegelzellfl/~ehe nieht hinreiehend (vgl. Morris und Pipher, 1967, Fig. 3). 
Der nach dem Eingriff yon ihnen beobaehtete geringe Abfall des im 
Ultraschallgebiet liegenden Maximums iiberraseht keineswegs, wenn man 
bedenkt, dab der Schalldruek einer sehwingenden F1/~ehe yon der 
F1/~ehengrSBe in der 1. Potenz, yon der Sehwingungsfrequenz in der 
2. Potenz abh~ngt. 

Aueh Barley (1967, 1970) kommt durch Schallmessungen an der 
Spiegelzelle von Tettigoniden zu dam Schlul3, da$ der Rahmen Resona- 
torfunktion ha~. Der Spiegelzellfl/s erteilt er lediglieh die Rolle einer 
passiven Schallwand. Xhnlieh /~uBert sich Bermet-Clark (1970) ffir 
Gryllotall~a. In beiden F/Hlen fehlen jedoeh die beweiskr/~ftigen Experi- 
mente. 

Bei Gryllus campestris konnte die Harfenrahmenresonanz experimentell 
nicht naehgewiesen werden. Gegen eine Rahmenresonanz sprechen z. B. die 
Korkpulver-Versuehe. Mit aufgestreutem Korkpulver kann direkt be- 
obachteb warden, da$ sieh das Pulver auf dem ttarfenrahmen, selbst bei 
sehr heftigen Sehwingungen der Harfenfl/~ehe, nieht bewegt. Weiterhin 
konnte ieh bei einer Itarfend/impfung eine Resonanzpunkt-Versehiebung 

21" 
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zu tieferen Frequenzen zeigen (Abb. 19). Aus dieser Verschiebung wurde 
die Masse der schwingenden Struktur berechnet, wobei der Vergleich zwi- 
sehen bereehneter und dureh W~gung bestimmter Masse derselben Haffe 
eine sehr gute l~bereinstimmung ergab. Schliel~lich scheidet bei Grillen der 
Harfenrahmen als Resonator mit Sicherheit aus, denn dutch Aufsetzen 
einer Metallspitze au~ verschiedene Punkte der Rahmenadern a5 und a6 
wird die Resonanz der Harfe nieht beeintr~chtigt, wohl aber ged~mpft, 
wenn die Sloitze die Schrilleiste berfihrt. Dies ist verst~ndlich, denn beim 
singenden Tier wird die Harfe yon der Leiste her angeregt. Den wohl 
entscheidensten Beweis gegen die ,,Rahmenhypothese" lieferten die 
Unterschiede in don Resonanzkurven vorund  naeh Ausschaltung der 
Harfenfl~che (Abb. 13). W~re der Rahmen aus den Adern a5---a7 der 
Resonator, so mfiBte man rein physikalisch folgende Merkmale ffir die 
Rahmenresonanzkurve erwarten: 1. relativ kleine Schwingungsamplitu- 
den, da die Koppelung mit dem Anregungssehall nach Entfernen der 
Harfen~li~che bedeutend verschleehtert wird; 2. ein Q-Faktor, der den 
der intakten Harfe deutlich fibersteigt, derm mit der Entfernung der 
ttaffenfl~ehe wird die Rahmend~mpfung verkleinert; 3. eine Verschie- 
bung des Resonanzpunktes zu hSheren Frequenzen wegen der geringeren 
D~mpfung. Nun ist aber gezeigt worden, dalB der Harfenrahmen selbst 
bis zu einem extremen Sehallpegel von 145 dB lediglieh erzwungene 
Schwingungen ausffihrt, dab es also bei Gryllus campestris keine Rahmen- 
resonanz gibt. 

Als wesentliehe Voraussetzung ffir die in dieser Arbeit durehgeffihrten 
Berechnungen konnte nachgewiesen werden, dab die Harfe Ms Ganzes 
eine Schwingungseinheit bfldet (Abb. 12), wobei sich einzelne Punkte der 
Harfenoberfliiche nur dutch die Schwingungsamplitude, nicht abet im 
Q-Faktor odor in der Resonanzfrequenz unterseheiden. 

Bailey und Broughton (1970) vermuten, dab bei Tettigoniden der 
,,Resonanzrahmen" der Spiegelzelle ein nichtlinear arbeitendes System 
darstellt. Die eingehende t?berprfilung an den 3 Grfllenarten hat jedoeh 
gezeigt, dab dort die Harfe ein linear arbeitender Resonator ist (Abb. 11). 

Zwischen den Ergebnissen der Sehwingungsmessungen am Singflfigel 
und den Sehallmessungen am stridulierenden Tier konnte ein unmittel- 
barer Zusammenhang hergestellt werden. Bei ein und demselben Tier 
stimmen die Eigenffequenzen beider Harfen mit der Lage des 1. Maxi- 
mums im Tonfrequenz-Spektrogramm des Loekgesanges sehr gut iiber- 
ein (Tabelle 3). Die aus Sehwingungsmessungen ermittelten und fiber 
eine Sehallmessung, nach Aussehaltungen an der Schrilleiste, bestimmten 
Q-Faktoren der Harfen yon Gryllus campestris deeken sich in ihrenWer- 
ten weitgehend (6,6--36 bzw. 12--36). Das heiBt: Die schallabstraMende 
Struktur ist mit der Harfe identisch. 
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HI. Akustisches Nah]eld 
Bailey (1970) fiihrt aus, dab bei Tettigoniden der Rahmen der Spie- 

gelzelle neben der ihm zugesehriebenen Resonatorfunktion die wesent- 
liche Struktur fiir die Sehallabstrahlung ist. Bei den Grillen ist eine 
effektive Sehallabstrahlung wegen der auBerordentlieh kleinen Fl~che 
des Rahmens der Harfe aus physikalischen Griinden sehr unwahrschein- 
lich. AuBerdem zeigt die Sehallpegelverteflung auf der Sing~lfigelober- 
fl/~che des zirpenden Tieres (Abb. 7) stets im mittleren Bereich der 
Harfenfl~ehe ein Maximum, das gegen den Rahmen abnimmt. Im Um- 
feld der Itarfe sinkt - -  wie in Tabelle 1 und Abb. 7 gezeigt - -  der 5 kHz- 
Pegel deutlieh ab. Das ist ein erneuter Hinweis dafiir, dab bei den Gril- 
len nur den beiden genannten Resonatoren schallerzeugende, den anderen 
Flfigelbereichen dagegen vor ahem eine Schallwandfunktion zukommt. 

Durch Sondenmessungen und Harfenaussehaltungen wurde best~tigt, 
dab beide Harfen an der Sehallerzeugung beteiligt sind. Der Sehallpegel 
des 5 ktIz-Maximums f/~llt nach Entfernen einer Harfe - -  gleiehgiiltig, 
ob der linken oder reehten - -  um durchsehnittlich 18, naeh Wegnahme 
der zweiten um durehsehnittlich weitere 28 dB ab. Es iiberrascht der 
relativ hohe Pegelabfall yon 18 dB beim ersten Eingriff, denn bei 2 fast 
gleiehlauten Harfen w/irde man einen Abfall yon lediglich 6 dB erwarten. 
Dies gilt jedoeh nur fiir den Fall, dab die Strahlungsbedingungen der ver- 
bleibenden Harfe nieht ge~ndert worden sind. Mit der 0ffnung im Sing- 
fliigel durch die Wegnahme einer Harfenfl~ehe kann ein Druekausgleich 
(~akustischer KurzsehluB) zwisehen Dorsal- und Ventralseite der 
noch verbleibenden ttarfe stattfinden. Diese sehwingt damit zum groBen 
Tefl ,,wattles". AuBerdem werden die Eigenschaften des Hohlraumes 
unter den aufgestellten Singflfigeln dureh die Entfernung der Harfe ver- 
~ndert. Der beschriebene Schallpegelab~all l~Bt sich - -wie  zu erwarten--  
durch VerschlieBen der OperationsSffnung mit einer ,,Harfenprothese" 
zumindest teilweise r/ickg~ngig machen (Abb. 5). Dieser Rfiekgang be- 
trifft die Verkleinerung des akustisehen Kurzschlusses, denn Sonden- 
messungen haben gezeigt, dab eine Sehallabstrahlung durch die Prothese 
nieht ins Gewicht f~llt. Aueh d~s yon Rakshpal (1960) zitierte ,,Leiser- 
werden" des Lockgesanges nach Wegnahme der Lateralfelder wird dutch 
einen akustischen KurzsehluB bewirkt; Lateralfeldprothesen beheben 
den Abfall. 

Die fmlktionelle Bedeutung des Hohlraumes unter den aufgestellten 
Singflfigeln blieb bisher unberfieksiehtigt. Zwei MSglichkeiten, die der 
Resonator- und der Hornstratderfunktion (Sehalltriehterprinzip), sollen 
hier eingehender diskutiert werden. 

H~tte der Hohlraum Resonatorfunktion, so kSnnte eine ErhShung 
der vom Tier abgestrahlten Schallintensit~t erreicht werden dureh a) die 
Helmholtzsehe Hohlraumresonanz (,,Resonanzkastenprinzip") und b) das 
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A HARFE~ ........ 11 ~ 

Abb. 22A--C. Schema~ische Darstellung von 3MSglichkeRen der Hohlraum- 
funktion bei GriUen. A Orgelpfeifenprinzip. B Hohlraumresonanzprinzip. C Schall- 
trichterprinzip. Die Abstr~hlungsrichtung ist dureh einen Pfefl gekennzeichnet 

(weitere Erkl~rungen s. Text) 

,Orgelpfeifenprinzip". Gegen letzteres (vgl. Abb. 22A), das erstmals yon 
Broughton (1964) bei Grfllen als MSglichkeit diskutiert worden ist, 
sprechen bereits die Dimensionen des Hohlraumes. Die Pfeifenli~nge 
mul~ fiir den Resonanzfall mindestens eine Viertelwellenl~nge der abge- 
strahlten Frequenz betragen; bei der Feldgrille mit der Hauptsende- 
ffequenz yon 5 kHz w~re sie somit 17,5 mm. Die Hohlrauml~nge betr~gt 
aber nur 10--12 ram. 

Bei Pfeifen- und Helmholtzscher Hohlraumresonanz (Abb. 22B) 
miii~te sich der Resonator bei Besehallung mit seiner Eigenfrequenz an- 
regen lassen. Dies trifft nicht zu, damit scheiden beide MSglichkeiten aus. 

Die aufgestellten Singflfigel der zirpenden Grille bilden zusammen 
mi~ der Dorsalseite des Abdomens eine Art Trichter, der fiir die Schall- 
abstrahlung bedeutsam sein kSnnte. 
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Bennet-Clark (1970) beschrieb erstmals die Anwendung des Schall- 
trichterprinzipes ffir Gryllotalpa und nahm es ffir Gryllus campestris als 
mSglich an. 

Die Hornfunkt ion  des Hohlraumes scheidet jedoch aus physikalischen 
Griinden aus (Wellenl/~nge des abgestrahlten Schalles>>Hohlraum- 
dimensionen). Die Harfe  ist vielmehr ein Strahler 1. Ordnung ( =  Dipol). 
Die yon  einem solchen Strahler zu erwartenden 2 Vorzugsrichtungen der 
Schallabstrahlung (Abb. 8C) t reten auch bei der Harfe  auf (Abb. 8B). 
Da die Ventralseite der Harfe  gegen ein begrenztes Luf tvo lumen im 
Hohl raum schwingt und  deshalb ein seitliches , ,wattloses" Ausweichen 
der Luf t  erschwert is~, sind die Abstrahlungsbedingungen in rfickw/ir- 
lbiger Rich tung  des Tieres wesentlich verbessert (s. Abb. 8A und  B). 

Die biologische Bedeutung dieser gerichr Sehatlabstrahlung bei 
Gryllus campestris ist noeh unklar. Es ist mSglich, dal~ das Weibchen das 
geriehtete Schallfeld des M/~nnchens zu Peilzwecken ausnutzt .  U m  
n/imlich in Kopulat ionsstel lung genau am Abdomenhinterende des 
M/innchens anzukommen,  mul~ sich das Weibchen im Schallfeld nur  so 
for~bewegen, dag der Schalldruek st/~ndig ansteigt. 

Herrn Prof. Dr. F. Hnber danke ieh fiir die Themensteltung und seine Unter- 
stfitzung bei dieser Arbeit. Der Deutschen Forschungsgemeinschaft, der Stiftung 
Volkswagenwerk und der NATO (Research Grant No. 512) sei gedankt ffir die 
Bereitstellung yon Mitteln. Mein Dank gebfihrt ferner ffir gewinnbringende Dis- 
kussionen Herrn Dr. A. Michelsen, Kopenhagen, Herrn Prof. Dr. H. Kottruff, 
Darmstadt und Herrn Dr. H. Oberst, HSchst. 
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