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Biophysik der Schallerzeugung
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Biophysics of Sound Production by the Tegmina of Crickets

Summary. In several cricket species (Gryllus campestris L., Gryllus bimaculatus
de Geer, and Acheta domesticus 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 the 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 distinet
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 Gryllus 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. Caloulated 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 cm.

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 bimaculaius and Acheta
domesticus (Fig. 21 and Table 2) are comparable to those of Gryllus campestris
which have been studied in detail.

Zusammenfassung. Bei den Grillen Gryllus campestris L., Gryllus bimaculatus
de Geer und Achete domesticus L. wurde gemessen, welche Teile der Vorderfliigel
(Tegmina) wahrend des Lockgesanges Schall abstrahlen. Die Schwingungseigen-
schaften dieser Bereiche wurden untersucht.

1. Der Ausfall einer Harfenfliche bewirkt einen Abfall des 1. Maximums (bei
4—5 kHz) im Tonspektrogramm des Lockgesanges von durchschnittlich 18 dB
(Abb. 4), der durch den Einbau einer Kunststoffprothese teilweise riickgéngig
gemacht werden kann (Abb. 5).

2. Entfernung von Schrillamellen verdndert den abgestrahlten Schall (Abb. 6).
Daraus werden die Ddmpfungseigenschaften des Singfliigelresonators berechnet.
Das logarithmische Dekrement liegt, je nach Tier, zwischen 0,086 und 0,262.

3. Die Schallpegel-Verteilung auf der Tegmina-Oberfliche des zirpenden Minn-
chens zeigt bei selektiver Messung fir die 5 kHz-Komponente des Lockgesanges
ein ausgeprigtes Maximum im Bereich der Harfe (Abb. 7); sie ist der Schallstrahler
fiir diesen Frequenzbereich des Gesanges.

4. Die Strahlungscharakteristik des stridulierenden Tieres wird fiir die Aqua-
torial- und die Medianebene ausgemessen (Abb. 8). Die Schallabstrahlung ist ge-
richtet. Mikrophon-Sondenmessungen in Hohlraum unter den aufgestellten und
bewegten Singfligeln zeigen fiir eine Strecke von ca. 12 mm einen caudad gerich-
teten Schallgradienten von durchschnittlich 9,3 dB.

5. Dem Hohlraum unter den Singfliigeln kommt keine Resonatoreigenschaft zu.

6. Fir die Resonanzfrequenz der Harfenfliche wird der Wert von 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
Singfliigel zeigen auf direktem Wege die Resonatoreigenschaften von Harfe und
Spiegelzelle (Abb. 9).

8. Die Resonanzkurve der Harfe (Abb. 10) wird bestimmt. Sie stellt ein einheit-
liches, linear arbeitendes Resonanzsystem dar (Abb. 11, 12). Dem Harfenrahmen
kommt keine Resonatorfunktion zu (Abb. 13).

9. Ein- und Ausschwingvorginge der Harfe (Abb. 14) folgen einer e-Funktion
(Abb. 15). Aus der Resonanzkurve und dem Ausschwingvorgang 148t sich der Ver-
lauf der Phasenverschiebung zwischen FErregerkraft und Resonatorauslenkung
berechnen. Der rechnerisch ermittelte Phasenverlauf deckt sich weitgehend mit der
gemessenen Phasenverschiebung (Abb. 17).
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10. KenngréBen des Harfen-Resonators (Q-Faktor, Resonanzfrequenz, Ansprech-
schwelle) wurden bestimmt. Rechter und linker Singfliigel 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 auBerordentlich niedrige An-
sprechschwelle der Harfe ermdglicht sogar eine Anregung durch den Stridulations-
schall eines anderen Tieres bis zu einer Entfernung von 150 cm (Abb. 18).

12. Aus kinstlicher Harfen-Dimpfung und der Verschiebung der Resonanz-
frequenz (Abb. 19) wird die Masse des Harfen-Resonators bestimmt.

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

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

15. Die Voraussetzungen der Schallerzeugung, das akustische Nahfeld der
Grille und die Schwingungseigenschaften der Fliigelresonatoren werden diskutiert.

A. Einleitung

Die Entstehung des Stridulationsschalles wihrend der Bewegung der
Tegmina bei Tettigoniden ist vor allem von Dumortier (1963), Broughton
(1964), Suga (1966), Pipher-Morris (1967), Bailey (1967, 1970) und
Bailey u. Broughton (1970) untersucht worden. Dagegen liegen bei
Grillen nur mehr oder weniger gut begriindete Vermutungen dariiber vor,
welchen Teilen der Tegmina die Schallproduktion und -abstrahlung zu-
zuschreiben ist. Nach Pasquinelli u. Busnel (1955) soll bei Oecanthus
pellucens ein Teil oder sogar der gesamte Singfliigel Resonatoreigen-
schaften haben. Stark (1958), die die Morphologie der Lautorgane von
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 fir Achele pennsylvanicus die
Spiegelzelle als Resonator an, wihrend Bennet-Clark (1970) bei Gryllotalpa
den Harfenrahmen als Resonator, die Harfenfliche jedoch fir die
Schallabstrahlung verantwortlich macht. Da bislang bei Grillen beweis-
kraftige Daten fehlen, ist es das Ziel der vorgelegten Arbeit, die Wider-
spriiche in den Angaben experimentell zu kléren.

B. Material und Methode

1. Versuchstiere

Alle Untersuchungen wurden an ménnlichen, geschlechtsreifen Grillen vom
,»Rechtsgeigertyp® (Huber, 1962) durchgefiihrt. Die 3 verwendeten Arten Gryllus
campestris L., Gryllus bimaculatus de Geer und Acheta domesticus L. stammten aus
den Zuchten des Institutes. In der vorliegenden Arbeit sind die MeBergebnisse von
mehr als 180 Versuchstieren beriicksichtigt. Alle Messungen beschrinken sich auf
den Lockgesang.
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11. Operationen

Zur Vermeidung von Stérungen der Gesangsaktivitdt durch visuelle oder taktile
Wahrnehmung der bewegten Mikrophonsonde, erwies es sich als giinstig, die Tiere
zu blenden und ihre Fihler auf ca. 3 mm zu kiirzen. Sie bleiben dann singend an
einer Stelle stehen, wihrend man die einzelnen Bereiche mit der Sonde abtasten
kann. — Einzelne Flugelteile wurden mit Rasierklingensplittern am mechanisch
fixierten, nicht narkotisierten Tier ausgeschaltet. Hierbei durften die ,,tragenden‘
Strukturen des Singfliigels, insbesondere die Adern a5—a7 nicht beschiddigt wer-
den. — Zur Ausschaltung einzelner Zihne der Schrilleiste muBte derrechte Sing-
fligel des mechanisch fixierten Tieres um 90° zur Dorsalseite des Prothorax hoch-
geklappt und an einem Metallhalter festgeklebt werden. — Fir die Schwingungs-
messungen klebte ich die Singfliigel des dekapitierten Tieres am Pronotum in Sing-
stellung fest; das Préparat befestigte ich mit Kolophonium an einem Korkhalter.
Da die Atembewegungen des Priparates stérende Relativbewegungen zwischen
kapazitiver Elektrode und den Singfligeln verursachten, legte ich dem gesamten
Rumptbereich einen ,,Streckverband‘ aus Kolophonium an.

III. Versuchstechnik

1. Schallmessungen

Im Nahfeld einer punktférmigen Schallquelle (als Nahfeld wird hier der Abstand
r< Wellenlinge der abgestrahlten Frequenz definiert) tritt zwischen Schalldruck
und Schallschnelle eine Phasenverschiebung auf. Um eine hierdurch bewirkte Ver-
falschung der im Schall-Nahfeld der Tiere durchgefithrten Pegelmessungen auszu-
schlieBen, verwendete ich ein Druckmikrophon (Briel & Kjaer 4131) in Verbindung
mit einem Terz-Oktav-Analysator (Britel & Kjaer 2112). Zur Aufnahme der Ton-
frequenz-Spektrogramme befand sich das Tier innerhalb eines ringférmigen Draht-
kifigs, der nach oben offen war. Die Unterlage des Kifigs war mit Samt bespannt,
um Reflexionen herabzusetzen. Das MeBmikrophon befand sich 5 cm senkrecht
itber den Singfligeln und konnte mitgefithrt werden, sobald das Tier wéhrend der
Messung seinen Standort veréinderte.

Bei den Ausschaltversuchen an der Schrilleiste wurde der Gesang vor und nach
dem Eingriff aufgenommen (Uher 4000 L) und auf einer Endlosschleife gespeichert.
Da bei diesem Experiment besonders die Verdnderungen der 5 kHz-Komponente
interessierten, filterte ich den betreffenden Frequenzbereich aus (Terz-Oktav-
Analysator Briel & Kjaer 2112). Gefilmt wurden die gefilterten Gesangskomponen-
ten vom Oszillographen (Tektronix 547) mit der Kamera (Ténnies K 580).

Fiir die Mikrophonsondenmessungen wurde eine eigens dafiir konstruierte
Winkelsonde mit einer Offnung von 0,8 mm auf das Mikrophon gesteckt. Die MeB-
sonde war mit einem Schalldimpfungsmittel beschichtet (VP 471, Farbwerke
Hoechst AG) und erlaubte einen Schalleintritt nur im Bereich der Sondensffnung.
Um von Welligkeiten des Frequenzganges dieser Sonde unabhingig zu sein, fiithrte
ich alle Sondenmessungen selektiv iiber das 5 kHz-Terz-Filter des Terz-Oktav-
Analysators aus. Durch Annéherung der MeBsonde auf jeweils ca. 0,5 mm an die
einzelnen MeBpunkte der Deckfliigeloberfliche des singenden Tieres konnte die
Schallpegel-Verteilung bestimmt werden. Dazu wurden im akustischen Nahfeld
Drahtringe verschiedenen Durchmessers um das singende Tier gelegt, die es ermdg-
lichten, genau definierte MeBpunkte des Schallfeldes abzutasten. — Alle Schall-
messungen wurden in einem schallarmen Raum durchgefiihrt, in dem der Gerdusch-
pegel fur den Frequenzbereich von 2,520 kHz unter 20 dB lag. Die Raumtempe-

19 Z. vergl. Physiologie, Bd. 74
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ratur betrug 24 4 2° C. — Mit Ausnahme der relativen Pegelangaben fiir die Sonden-
messungen wird im folgenden stets der Effektivwert des Schallpegels in dB bezogen
auf 2 - 10-% N/m? angegeben.

2. Schwingungsmessungen

Bei der Untersuchung der Schwingungseigenschaften des Singfligels beschrinkte
ich mich auf die Grundschwingung. Als Anregungsenergie diente Luftschall. Die
notwendigen Tonfrequenzen wurden von einem Sinusgenerator (General Radio
1310 A) erzeugt, von einem Tonfrequenzmodulationsgerat! moduliert und einem
30 W-Verstirker zugefithrt, der einen Prizisions-Hochtonlautsprecher (J. B. Lan-
sing 075) speiste. Die Schallintensitiat konnte mit einen Attenuator (Hatfield) iber
einen Gesamtbereich von 100 dB in 1 dB-Schritten verindert werden. Bei der Auf-
nahme von Resonanzkurven wurde der Frequenzgang des Lautsprechers ausge-
glichen.

Bei allen Schwingungsmessungen befanden sich die beschallten Singfliigel-
strukturen im akustischen Fernfeld des Lautsprechers. Fiir einen Teil dieser Messun-
gen verwendete ich als Schwingungsanzeiger feinstes Korkpulver, fiir die Mehrzahl
jedoch ein kapazitives MeBsystem (Disa 51 E 01—03), bestehend aus einem kapa-
zitiven Wandler mit nachgeschaltetem Demodulator. Der Wandlereffokt dieses be-
rithrungslosen MeBverfahrens beruht auf der Verstimmung der Schwingkreiskapazi-
tét eines Oszillators durch das schwingende MeBobjekt; dadurch wird die Oszillator-
frequenz moduliert. Nach der Demodulation des frequenzmodulierten Signals er-
hilt man ein Wechselspannungssignal, das den Schwingungen des MeBobjektes
proportional ist. Abweichungen von der Linearitit machen sich nur bei sehr groBen
Schwingungsamplituden bemerkbar. Sie wurden durch statische Messungen be-
stimmt und entsprechend beriicksichtigt.

Die kommerziell angebotenen kapazitiven Sonden sind wegen ihrer Grofle fir
Messungen an sehr kleinen Meflobjekten nicht geeignet. Deshalb wurde speziell fir
die Messungen am Singfliigel eine koaxiale Elektrode (Abb. 1 B) mit einem Spitzen-
durchmesser von 300 pm entwickelt. Sie liefert relativ hohe Kapazititsinderungen,
ist weitgehend brummunempfindlich und erméglicht somit einen giinstigen Stor-
spannungsabstand. Dieser betrigt am Resonanzpunkt durchschnittlich 35 dB. —
Die Kamera registrierte das MeBsignal des kapazitiven MeBsystems vom Oszillo-
graphen (Tektronix 502A). Abb. 1A zeigt eine Gesamtblockschaltung der Be-
schallungs-, Me8- und Registrierungseinrichtung.

Bei Schwingungsmessungen am beschallten Singfliigel mufite ausgeschlossen
werden, daBl auch Versuchsaufbauten zu Schwingungen angeregt werden. Messun-
gen mit der kapazitiven Elektrode blieben ergebnislos; mit einem Beschleunigungs-
aufnehmer (Briel & Kjaer 4344) in Verbindung mit dem Terz-Oktav-Analysator
(Briel & Kjaer 2112) konnten aber an verschiedenen Teilen der Versuchsapparatur
Schwingungen nachgewiesen werden. Ihre Amplituden lagen im ungiinstigsten Fall
im A-Bereich und damit um mehrere Zehnerpotenzen unter den zu messenden
Schwingungsamplituden.

Auswertung. Zur Darstellung der Resonanzkarven wurden die mit dem Oszillo-
graphen gemessenen Spannungen gegen die Frequenz aufgetragen; man erhdlt auf
diese Weise Kurven mit relativer Amplituden-Verteilung.

Um die frequenzabhingige Phasenverschiebung ¢, zwischen der Erregerkraft
des Lautsprechers und der Auslenkung der schwingenden Singfliigelstruktur messen

1 Die Schaltung wurde freundlicherweise von Herrn P. K. Moller von der
Techn. Hochschule Lyngby (Didnemark) zur Verfiigung gestellt.
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Abb. 1. A Gesamtblockschaltung der Versuchsanordnung fiir Beschallung, Schwingungsmessung und

zu konnen, wurde das Sighal der kapazitiven Elektrode zusammen mit der Laut-
sprecher-Speisespannung aufgezeichnet. Die Phasenverschiebung zwischen diesen
beiden GréfBen ist aber ein Summeneffekt, der sich aus 3 Gliedern zusammensetzt,
(1) einer konstanten, durch das kapazitive MeBsystem bewirkten Phasenverschie-
bung ¢,; (2) einer Phasenverschiebung ¢, zwischen der Lautsprecher-Speisespan-
nung und der Auslenkung der Lautsprecher-Membran (bzw. dem abgestrahlten
Schall) und schlielich (3) der Phasenverschiebung ¢, zwischen schwingender
Flugelstruktur und dem Anregungsschall. — Die Phasenverschiebung zwischen

19*

Registrierung; B Gesamtiibersicht der kapazitiven Elektrode
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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 Rechnung gestellt. — Die zu-
sitzlich mit der Anderung der Wellenlinge des Anregungsschalles am Ort der ange-
regten Singfligelstruktur auftretende Phasenverschiebung ¢, konnte durch Ande-
rung des Abstandes zum Lautsprecher kompensiert werden.

C. Ergebnisse

1. Schallmessungen am intakten und operierten Tier
1. Anatomie des Singfliigels

Die Singfliigel verschiedener Vertreter schallerzeugender Grillenarten
aus sehr unterschiedlichen Biotopen zeigen — unabhéngig von Grofle
und Form — stets neben Schrilleiste und -kante zwei Strukturen : Harfe
und Spiegelzelle. Man kann daher vermuten, dal diesen Strukturen eine
wichtige Funktion bei der Schallabstrahlung zukommt,.

Auch beim Singfliigel des Feldgrillen-Ménnchens fallen Harfe und
Spiegelzelle verglichen mit den umliegenden Fligelpartien durch die
hohe Transparenz auf (Abb. 2A). Thre Oberflichen sind auffallend stark
verworfen und dhneln einem Wellblech. Beide Strukturen werden von
mehreren Fliigeladern durchzogen (Abb. 2A), die bei der Harfe von a7
entspringen, schrig in Richtung Lateralfeld verlaufen und an der in der
Léngsrichtung des Fliigels ziehenden Ader ab enden (Abb.2A). Kin
Querschnitt durch den Singfliigel (Abb.2B) zeigt, daBl die beiden
Chitinlamellen im Bereich der Harfe und der Spiegelzelle sehr eng an-
einanderliegen (Gesamtdurchmesser ca. 2,5 pm). Die Harfe wird durch
die Adern al—a4 (Abb. 2A) versteift, deren Durchmesser ca. 16 pm be-
tragt. Die Dicke der umliegenden stérker durchbluteten Fliagelbereiche
liegt bei mindestens 6 pm.

Dem Flilgelquerschnitt lassen sich zwei weitere biotechnische Details
entnehmen: In dem Bereich, wo Dorsal- und Lateralfeld zusammen-
stoBlen, ist der Singfliigel durch die Adern a8 und a9 besonders versteift.
An diesen ,,starren* Teil des Fliigels schlieBt sich die Harfe tiber eine
gelenkartige Struktur an (Pfeil in Abb. 2B). Dieses ,,Gelenk’* der Feld-
grillen-Harfe entspricht zum Teil den von Bennet-Clark (1970) bei
Gryllotalpa vinae beschriebenen ,,flexible regions®.

Schrilleiste und -kante sind bei beiden Singfliigeln der Feldgrille in
gleicher Weise ausgebildet. Wesentlicher Bestandteil der Schrilleiste, die
der Ventralseite von a7 aufliegt, ist eine Reihe von Zihnen, die bei
Grryllus campestris L. eine Hohe von 25 um und eine Breite von ca. 90 yum
haben. Im mittleren Bereich der Schrilleiste wurde in Ubereinstimmung
mit Bennet-Clark (1970) ein Zahnabstand von 40 pm gemessen; dieser
verringert sich an beiden Enden der Schrilleiste auf 25—30 pm. Die
Zahne sind gegen den Fligelinnenrand geneigt (Stdrk, 1958). Der Innen-
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schnitt durch den Singfliigel in Héhe der Harfe. Das Harfengelenk ist durch einen
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Abb. 3. Gryllus campestris. Tonfrequenz-Terz-Spektrogramm des Lockgesanges.
Das eingeschobene Bild zeigt die Spektrogramm-Hillkurven von 5 weiteren Tieren

rand der Flugel tragt die nach oben ragende Schrillkante, mit einer auf-
fallend elastisch gebauten Basis. Der in die Zahnliicken der Schrilleiste

eingreifende Teil der Schrillkante hat eine Breite von 10 um und ist

stark sklerotisiert.
2. Ausschaltexperimente am Singfligel
Abb. 3 zeigt ein Tonfrequenz-Spektrogramm des Feldgrillen-Lock-

gesanges mit den typischen Maxima bei 4—5 kHz (1. schmales Maxi-
mum) und 10—16 kHz (2. breites Maximum), getrennt durch ein Mini-
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mum bei 6,3 kHz. Der durchschnittliche Intensitédtsschwund zwischen
dem 1. und 2. Maximum betrigt 11 dB (14 Tiere). Fir dag 1. Maximum
werden damit Angaben von Lottermoser (1952), Huber (1960) und
Dumortier (1963) bestétigt. Die von Lottermoser bei Gryllus campestris
L. beschriebenen Frequenzschwankungen im Bereich des 1. Maximums
konnten dagegen nicht gefunden werden. Seine Lage bleibt bei jedem
Versuchstier auch iiber lingere Zeit konstant; dies konnte durch mehr-
fache Aufnahme des Tonfrequenz-Spektrogrammes in Zeitabstdnden von
mehreren Tagen gepriift werden.

Die folgenden Ausschaltexperimente sollten erste Hinweise fiir die
funktionelle Bedeutung von Spiegelzelle, Harfe und Lateralfeld liefern.

a) Spiegelzelle. Die Ausschaltung der Spiegelzelle bewirkt geringfigige
Anderungen vor allem im hoherfrequenten Teil des Spektrogrammes, die
sich jedoch mit der verwendeten MeBmethode nicht geniigend sichern
lieBen.

b) Lateralfelder. Rakshpal (1960) hatte bei nordamerikanischen Gril-
len nach dem Entfernen der Lateralfelder ein ,,Leiserwerden der Ticre
beobachtet. Eine Wiederholung dieses Eingriffes an Gryllus campestris
zeigte bei den 13 operierten Tieren einen Abfall in beiden Maxima des
Tonfrequenz-Spektrogrammes. Der Abfall der 5 kHz-Komponente be-
trug je nach Versuchstier 8—15 dB. Gleichzeitig konnte man eine gering-
figige Verschiebung beider Maxima zu hoéheren Frequenzen beobachten.
Wurde das fehlende Lateralfeld durch eine ,,Lateralfeld-Prothese aus
Kunststoff ersetzt, so stieg der Schallpegel im Bereich des 1. Maximums
wieder an.

¢) Harfe. Die beiden Harfen der Mannchen wurden nacheinander ent-
fernt und nach jeder Einzeloperation das Schallspektrum registriert. Bei
18 Operationen betrug der durchschnittliche Gesamtabfall des 1. Maxi-
mums 46 dB (Abb. 4), was einem Abfall des Schalldruckes von 100 %
auf 0,5% entspricht. Der Schallpegelabfall war nach der Ausschaltung
der 2. Harfe mit durchschnittlich 28 dB groBer als nach Wegnahme der
ersten, mit einem Abfall von durchschnittlich 18 dB. Dieses Ergebnis
blieb gleich, unabhéngig davon, ob zuerst die rechte oder die linke Harfe
entfernt worden war. Einen vergleichbaren, jedoch geringeren Schall-
pegelabfall erreichte man, wenn die Harfe des intakten Tieres mit einem
Klebstoff beschichtet und damit geddmpft war (vgl. auch Broughton,
1964 ; Bailey, 1967, 1970).

Die Ausschaltexperimente an der Harfe erginzte ich durch Einbau
von ,,Prothesen’. Hierbei ersetzte ich eine der Harfen durch eine Pro-
these aus 5 um diinner PVC-Folie. Das Spektrogramm des Lockgesanges
wurde zundchst beim intakten Tier, dann nach Entfernung der natiirli-
chen Harfe und schlieBlich nach jedem Ein- und Ausbau der Prothese
gemessen. Abb. 5 zeigt das Ergebnis einer solchen Operationsserie, bei
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Abb. 4. Gryllus campestris. Verdnderungen im Terz-Spektrogramm des Lockgesanges
nach Ausschaltung der Harfen

der die Prothese insgesamt 7mal ein- und ausgebaut wurde. Man erkennt,
daf} der Schallpegel im Bereich von 4 und 5 kHz nach Einbau der Pro-
these erneut ansteigt, aber den Schallpegelwert des intakten Tieres meist
nicht erreicht.

d) Zihne der Schrilleiste. Durch die Wegnahme von Zihnen der
Schrilleiste sollten die Dampfungseigenschaften der schallabstrahlenden
Singfliigelstrukturen abgeschétzt werden. Hierzu wurden im mittleren
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Abb. 5. Qryllus campestris. Verdnderungen im Tonfrequenz-Terz-Spektrogramm des

Lockgesanges beim Ein- und Ausbau einer ,,Harfenprothese”. Dargestellt sind

allein die Schallpegelwerte fiir 4 kHz (A) und 5kHz (¢); + Einbau; — Ausbau;
H Harfe; P Harfenprothese

Bereich der Schrilleiste an mehreren Stellen zunédchst 2, dann in weiteren
Operationen mehrere Zihne entfernt und die Verdnderungen in den
Lockgesangsilben analysiert. Handelt es sich bei dem schallabstrablenden
System um einen stark geddmpften Schwinger, so miissen nach der
Ausschaltung deutliche Liicken in den Schwingungsziigen der Silben auf-
treten. Liegt hingegen ein schwach geddmpfter Schwinger vor, so wird
auch fiur den Zeitraum, in dem die Schrillkante die ,,Zahnliicke’ passiert,
weiterhin Schall abgestrahlt, da das System eingeschwungen ist und je
nach Didmpfungsgrad langsam ausschwingt. Das Ergebnis der Experi-
mente zeigt Abb. 6. Es liegt ein relativ schwach gedédmpites System vor.
Wird die ,,Zahnliicke’ geniigend grol3 gemacht, so 146t sich ein typischer
Ausschwingvorgang des schallabstrahlenden Systems beobachten
(Abb. 6C).

Aus dem Ausschwingvorgang 146t sich das logarithmische Dekrement
A als Diampfungsmal der schallabstrablenden Singfliigelstruktur berech-
nen. Nach der Beziehung

A=In—=, (1)

(4, und 4, = aufeinander folgende Schwingungsamplituden.)
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intakte Zahne
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Abb. 6 A—C. Gryllus campestris. Verdnderungen in der Hiillkurve einer Lockgesang-
Silbe nach Ausschaltung von Zihnen der Schrilleiste (SL); 4,~C; zeigen die intakte
bzw. operierte SL; 4,—C, zeigen die zugehérigen vom Tier abgestrahlten
Lockgesang-Silben

Liegen die Werte je nach Versuchstier zwischen /A = 0,262 und A =0,086.
Hieraus errechnet sich als MaB fir die Resonanz-Schirfe der schwingen-
den Singfliigelstruktur der @-Faktor (Reichardt, 1968)
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T 7

K R N @
(6 = Abklingkonstante, 7' = Periodendauer, A =Ilog. Dekrement, ¢ = @-Faktor.)

Am Resonanzpunkt der schwingenden Singfliigelstruktur wire damit
eine Resonanziiberhthung zwischen 12 und 36 zu erwarten.

3. Akustisches Nahfeld von Gryllus campestris

Die bisher an der Harfe durchgefithrten Experimente lassen die Ver-
mutung zu, dafl diese Struktur eine entscheidende Rolle bei der Erzeu-
gung der 5 kHz-Schallkomponente spielt. Es lag daher nahe, die Schall-
pegel-Verteilung auf der Singfliigeloberfliche zu bestimmen und mit den
Ausschaltergebnissen zu vergleichen.

Tabelle 1. Gryllus campestris. Die Schallpegelverteilung auferhalb von Harfe
und Spiegelzelle, fir den rechten (v) und linken (1) Singfligel
AF = Analfeld, LF = Lateralfeld, BF — Basaler Fliigelbereich. Alle Zahlenangaben
sind relative dB-Werte und geben das Gefille zur jeweils zugehorigen 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 17 — 12 15
20 15 — - 15 10
16 17 25 24 11 14

Dazu wurden mit der Mikrophonsonde verschiedene MeBpunkte bei-
der Singfliigel des zirpenden, intakten Tieres abgetastet (Abb. 7). Fol-
gende Frgebnisse sind hervorzuheben: Die relative Schallpegel-Vertei-
lung des Singfliigels erreicht stets im mittleren Teil der Harfe ein sehr
deutliches Maximum. Der zweithochste Pegelwert tritt mit — 10 dB im
Bereich der Spiegelzelle auf. AuBerhalb von Harfe und Spiegelzelle liegt
der relative Schallpegel noch wesentlich niedriger (Tabelle 1). Bei 12 von
15 Tieren bestand zwischen rechter und linker Harfe ein Schallpegel-
gefélle von durchschnittlich —4,5 dB. Bei 2 Tieren wurde auf der linken
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Harfe der héhere Pegel gemessen und bei 1 Tier eine Gleichverteilung
festgestellt.

Weitere erginzende Sondenmessungen gaben einen ersten Einblick
in die Strahlungscharakteristik der Feldgrille. Abb. 8 zeigt fiir eines der
insgesamt 12 ausgemessenen Tiere fiir die Aquatorial- und Medianebene
eine deutliche Polarisierung des Schallfeldes. In 3,5 em Entfernung vom
Abdomen-Hinterende liegt der Schallpegel im Vergleich zur gleichen
Entfernung vom Vorderende des Kopfes um durchschnittlich 9,3 dB
hoher (=rund 300%). In der Medianebene steigt der Schallpegel von
einem niedrigen Wert — am Kopf beginnend — zunichst an, erreicht in
Hohe der Harfenoberseite ein Maximum, fillt wieder ab, um dann auf
der Hinterseite des Tieres zu einem 2. Maximum anzusteigen. Die Schall-
pegelmessungen im Hohlraum unter den Deckfliigeln der zirpenden
Grille ergeben auf einer Strecke von ca. 12 mm einen caudad gerichteten
Schallgradienten von durchschnittlich 9,5 dB (12 Versuchstiere).

Gleichzeitig falit auf, da die im Hohlraum gemessenen Schallpegel
gleich oder groBer sind als die der Harfenoberseite. Dabei ist der Schall-
pegel am Hohlraumende, d.h. im Bereich der Fligelbasis um durch-
schnittlich 4,2 dB gegentiber der ,lautesten’ Stelle der Harfen-Dorsal-
seite, erhoht. Dieser letzte Befund kénnte fir die von Broughton (1964)
gedullerte Vermutung sprechen, daBl der Hohlraum unter den Singflu-
geln als Resonator wirkt. Ich versuchte daber, diesen Hohlraum zu
Schwingungen anzuregen. Dazu brachte ich das dekapitierte Tier mit
den in Singstellung fixierten Fliigeln in ein Schallfeld. Durch Sonden-
messungen im Hohlraum konnte im Frequenzbereich von 1-—20 kHz
keine Resonanziiberh6hung nachgewiesen werden.

11. Schwingungsuniersuchungen an den Fligelresonatoren
1. Harfe

a) Berechnung der Resonanzfrequenz. Aufgrund der bisher durchge-
fithrten Schallmessungen kann angenommen werden, daf die Harfe ein
Resonator ist, der durch die Betétigung des Schrillkanten-Schrilleisten-
Mechanismus in Schwingungen versetzt wird und Schall abstrahlt. Auf
rechnerischem Wege sollte die Eigenfrequenz dieses Resonators abge-
schétzt werden. Bei der Berechnung der Resonanzfrequenz wird davon
ausgegangen, dall die Harfenfliche als Ganzes den Resonator bildet.
Diese Annahme wird spéter experimentell bestétigt.

Einschnitte in die Harfe an verschiedenen Stellen und in verschiede-
nen Richtungen ergaben kein Klaffen der Schnittstelle. Obwohl durch
dieses einfache Experiment Radialkrafte in der Harfenfliche nicht voll-
standig ausgeschlossen werden konnen, schien es berechtigt, davon aus-
zugehen, dafl die Harfe physikalisch keine Membran, sondern eine Platte



288 H. Nocke:

darstellt. Da die Schwingungseigenschaften dreieckiger Platten bisher
mathematisch nicht behandelt worden sind, mulite bei der folgenden
Abschétzung der Harfeneigenfrequenz vom einfacheren Fall einer runden
am Rande eingespannten, homogenen physikalischen Platte ausgegangen
werden, in der keine Radialkrafte auftreten. Nach Morse (1948) gilt fiir
die Grundfrequenz einer solchen Platte die Beziehung:
Rl B

Vyy = 0,9342 - Ez—l/m . 3)
(h = Halbwertsdicke, ¢ =Radius, £ = Elast. Modul, p=Dichte, s—=Poissonsche
Zahl.)

Die Poissonsche Zahl s kann aus physikalischen Griinden den Wert
0,5 nicht tibersteigen und liegt fiir die meisten Stoffe bei s =0,3. Fir die
Berechnung wurde daher ein Wert von s =0,3 angenommen. Dies war
schon deshalb berechtigt, da die Poissonsche Zahl nur einen relativ ge-
ringen Einflull auf das Ergebnis der Berechnung hat. Alle anderen Gro-
Ben konnen gemessen werden. Da die Riickstellkraft im wesentlichen
durch die Versteifungsrippen al—a4 (Abb. 2A) erzeugt wird, geht ihre
durchschnittliche Halbwertsdicke von A =8 ym in die Berechnung ein.
Der Elastizitdtsmodul? # der Harfe wurde durch Torsionsschwingungs-
versuche nach DIN 534453 gemessen und liegt bei durchschnittlich
5:10" dyn/cm?.

Fir den Harfenradius wird der Durchschnittswert von ¢ =0,3 cm
angenommen. Die Dichte? des Harfenmaterials wurde in einem Dichte-
gradienten aus Trichlordthylen und Isopropanol gemessen und betrug
durchschnittlich 1,2 g/em3.

Nach (3) errechnet sich die Harfeneigenfrequenz von 5,6 kHz, die
groflenordnungsmafBig im Bereich des 1. Maximums im Tonfrequenz-
Spektrogramm liegt. Durch direkte Schwingungsmessungen am Sing-
fligel sollte nun dieser errechnete Wert tiberpriift werden.

b) Versuche mit der ,,Korkmethode'. Die ersten Untersuchungen der
Schwingungseigenschaften des Grillen-Singfliigels fithrte ich am intakten
Tier durch, bestdubte dazu den rechten Singfliigel mit feinstem Kork-
pulver und beobachtete (bzw. filmte) das singende Tier. Wahrend des
Lockgesanges wurde das Korkpulver im Bereich von Harfe und Spiegel-
zelle senkrecht zur Singfliigeloberfliche emporgeschleudert. Schon nach
wenigen Versen waren Harfe und Spiegelzelle im Gegensatz zu den um-
liegenden Fliigelbereichen blankgefegt. Dieses einfache Experiment lie-
ferte einen weiteren Hinweis dafiir, dall die Betdtigung der Schrilleiste

2 Die Messungen von Elastizitdtsmodul und Dichte wurden freundlicherweise
von meinem Bruder, Winfried Nocke, durchgefithrt.

3 DIN-Normblatt-Verzeichnis 1971 (Deutscher Normen Ausschufl); Beuth
Vertrieb GmbH, Koln.
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Abb. 9. Gryllus bimaculatus. Seitenansicht des Singfliigels mit hochgeschleudertem
Korkpulver (Pfeil) zur Darstellung der Harfenschwingungen. Beschallungspegel:
125 dB

vor allem ein Schwingen von Harfe und Spiegelzelle bewirkt. Mit Hilfe
der Korkmethode konnten dann auch erstmals die Resonatoreigenschaf-
ten von Harfe und Spiegelzelle direkt demonstriert werden. Bestdubt man
ndmlich den Singfligel mit feinstem Korkpulver und beschallt ihn mit
kontinuierlichen Ténen verschiedener Frequenzen, so gerdt die Harfe je
nach Versuchstier bei einer bestimmten Frequenz des Bereiches von
4,2—5,2 kHz in heftige Schwingungen. Das Korkpulver der Harfe wird
aufgewirbelt und sammelt sich zu einer schwingenden ,Korkwolke*
(Abb. 9). AuBerhalb der Harfe jedoch wird das Korkpulver nicht bewegt.

Erhoht man die Beschallungsfrequenz itber die Eigenfrequenz der
Harfe hinaus, so gerdt im Bereich von 7 kHz die Spiegelzelle des Fligels
in Schwingungen. Die Resonanzfrequenzen beider Fliigelresonatoren
bleiben iiber Stunden konstant. Erst dann tritt infolge Austrocknens
allméhlich eine Verschiebung zu htheren Frequenzen auf.

Regt man den Fliigel anstelle kontinuierlichen Schalles mit Tonimpul-
sen an, so ist auch ohne Korkpulver erkennbar, daf sich allein die Harfe
relativ zu den umliegenden Flugelbereichen bewegt. An den Schwingun-
gen der Harfe 140t sich direkt beobachten, daBl die Verbindung zwischen
den Adern a5 und a8 (Abb. 2B) Gelenkfunktion hat. — Obwohl die
Masse des zur Schwingungsanzeige verwendeten Korkpulvers sehr klein
ist, verursacht sie doch eine geringe Erniedrigung der Harfen-Resonanz-
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Abb. 10A und B. Gryllus campestris. A Harfen-Resonanzkurve mit Angabe der
3dB-Bandbreite, den zugehdorigen Tonfrequenzen », und v,, der Harfeneigenfrequenz
vy und des @-Faktors. B Harfen-Resonanzkurven von 5 weiteren Tieren, zur
Veranschaulichung der Streuung von Resonanzfrequenz und -schirfe
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frequenz. Fiir die genaueren Messungen an den Fliigelresonatoren muBte
deshalb ein bertibrungsloses kapazitives Meflsystem benutzt werden.

¢) Bestimmung der Resonanzkurve. Die Harfen-Resonanzkurve mit
der relativen Amplituden-Verteilung zeigt Abb. 10. Die gréliten, abso-
Iuten Schwingungsamplituden der Harfenoberfliache liegen fiir den Reso-
nanzpunkt je nach untersuchter Harfe und gewahlter Beschallungsinten-
sitdt zwischen 10 und 35 um. Es muf} aber beriicksichtigt werden, daf}
die vom kapazitiven Meflsystem abgegebene Spannung nicht nur von der
Harfen-Schwingungsamplitude, sondern auch noch von der Beschaffen-
heit der MeBpunktoberfliche abhingt. Angaben der absoluten Harfen-
Schwingungsamplitude sind daher mit einem MeBfehler behaftet, der im
Bereich von 25% liegt.
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Abb. 11. Gryllus campestris. Resonanzkurven der Harfe bei Beschallung mit ver-
schiedenen Schallpegeln. Die Linearitdt des Resonators ist durch die gestrichelte
Gerade (Leitkurve) und die Konstanz des Q-Faktors dokumentiert (weitere
Erklirungen siehe Text)

Sehr wichtig fiir die spiter durchzufithrenden Berechnungen ist die
Frage, ob die Harfe ein linear arbeitendes Resonanzsystem darstellt.
Zur Beantwortung dieser Frage wurde die Harfen-Resonanzkurve fiir
verschieden hohe Schallpegel registriert (Abb. 11). Bei Erhohung des
Schallpegels steigt die Schwingungsamplitude stark an. Um eine Be-
rithrung zwischen Harfe und Elektrodenspitze zu vermeiden, mull daher

20 Z. vergl. Physiologie, Bd. 74
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Abb. 12. Gryllus campestris. Resonanzkurven von 13 verschiedenen MeBpunkten

der Harfenoberfliche (s. Einschaltbild). Der Ubersicht halber sind nur 3 der Reso-

nanzkurven ausgezogen. Die Ubereinstimmung in der Verteilung der insgesamt
360 MeBwerte zeigt, dal die Harfe eine Schwingungseinheit darstellt

mit zunehmendem Schallpegel der Abstand zwischen MeBobjekt und
Elektrode vergroBert werden. Aus Abb. i1 kann entnommen werden,
daB der @-Faktor konstant bleibt (@ =27). Ferner bildet die Leitkurve
aller 3 Resonanzkurven eine Gerade (auch bei 145 dB!). Beide Befunde

" TONFREQ.
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gelten als wichtige Kriterien fiir einen linearen Schwinger; die Linearitét
vereinfacht die weiteren Untersuchungen der Harfenresonanz erheblich.

Die Berechnung der Harfen-Resonanzfrequenz basiert auf der An-
nahme, dafl die Harfe als Ganzes den Resonator bildet. Die experimen-
telle Uberpriifung ergab, daB alle Harfen-Teilbereiche die gleichen Reso-
natoreigenschaften (@-Faktor und Resonanzirequenz) besitzen. In
Abb. 12 sind die insgesamt 360 MeBwerte der Schwingungsamplituden
fiir 13 MeBpunkte der Harfenoberfliche festgehalten, der Ubersicht
halber aber nur 3 der 13 Resonanzkurven eingezeichnet. Wahrend die
Schwingungsamplitude ortsabhingig ist, stimmen die Resonanzfrequen-
zen aller 13 Mefpunkte (in Abb. 12 4,21 kHz 4 70 Hz) gut iberein.
AuBerdem hat der @-Faktor fir alle MeBpunkte den gleichen Wert von
Q@=243+0,3.

Bailey (1970) schlieBt in weitgehender Ubereinstimmung mit Morris
und Pipher (1967) aus Schallmessungen an Tettigonidentegmina auf eine
Resonatorfunktion des Spiegelzellrahmens. Durch die eigenen Schall-
messungen an Gryllus campestris konnen diese Ergebnisse fiir den Harfen-
rahmen nicht bestitigt werden. Zur Prifung der Schwingungseigen-
schaften des Harfenrahmens wurde zunichst die Resonanzkurve der
intakten Harfe und dann, unter den gleichen experimentellen Be-
dingungen, nach Entfernung der Harfenflidche, die ,,Resonanzkurve* des
Harfenrahmens registriert (Abb. 13).

In einem weiteren Experiment bestdubte ich die Harfe mit Kork-
pulver und beschallte sie mit Sinusténen ibrer Eigenfrequenz. Zur Prii-
fung der Schwingungseigenschaften des Harfenrahmens setzte ich dann
eine Metallspitze auf verschiedene Punkte der Adern a5—a7. Nur beim
Aufsetzen auf die Schrilleiste (a7) tritt eine deutliche Dimpfung der
Harfen-Schwingungen ein, wahrend eine Beriihrung beliebiger Punkte
der Adern a5 und a6 keinen Einflufl hat.

d) Bin- und Ausschwingverholten. Fithrt man einem schwingenden
Korper von auBlen keine Energie zu, so wird seine Schwingungsenergie
durch verschiedene Formen der Dampfung, wie z.B. Werkstoff- oder
Strahlungsddmpfung, verbraucht. Die Schwingungsamplitude fallt dann
nach der Beziehung

A=A e—0 “4)

(8 = Abklingkonstante, { = Beobachtungszeit, 4, = Ausgangsamplitude, 4 = Ampli-
tude zum Zeitpunkt £.)

ab. Die Hillkurve einer solchen geddmpften Schwingung gehorcht einer
e-Funktion.

Angeregt wurde die Harfe durch Tonimpulse mit sehr steilen An- und
Abstiegsflanken der Harfeneigenfrequenz. Thre Gesamtdauer war mit
80 ms so gewahlt, dall die Harfenschwingungen vor dem Ausschwingvor-

20%
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Abb. 13. Gryllus campestris. Vergleich der Schwingungseigenschaften der Harfen-
fliche (Harfen-Resonanzkurve) und des Harfenrahmens (,, Rahmen-Resonanz-
kurve)

gang stets den Zustand des ,,steady-state erreichen konnten. Wihrend
der Einschwingvorgang der Harfe eine erzwungene Schwingung dar-
stellt, fiihrt die Harfe nach 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. 15 sind die Funktionen der
Ausklingvorginge von drei verschieden stark geddmpften Harfen dar-
gestellt. Es sei abschlieBend noch hinzugefiigt, daf auch die Hillkurve
des Einschwingvorganges einer e-Funktion folgt.
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Einschwingen Ausschwingen
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Abb. 14 A und B. Gryllus campestris. A Ein- und Ausschwingen der Harfe, aufge-

zeichnet mit der kapazitiven Elektrode. B Anregung der Harfe durch Tonimpulse

der Harfeneigenfrequenz, aufgezeichnet itber Mikrophon (Es wurde experimentell

gesichert, dal die Welligkeit der Grundlinie nach Tonimpulsende den Ausschwing-
vorgang der Harfe nicht beeinfluBit)

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

Eine zusédtzliche Bestédtigung der Resonatoreigenschaften der Harfe
brachte eine weitere Serie von Ausschwingexperimenten, deren physi-
kalische Grundlage zunéchst erldutert werden soll. — Regt man einen
Resonator durch eine periodische Kraft an, die nicht mit der Eigen-
frequenz des Resonators identisch ist, so fithrt der Resonator fiir 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 von 8,2 kHz, 11 kHz und 14,5 kHz. Nach Abb. 16
schwingt die Harfe zunéchst mit der Anregungsfrequenz und nach Unter-
brechung der Anregung in allen 3 Fallen mit ihrer Eigenfrequenz aus.
(Im Beispiel der Abb. 16 A—C ist diese 4,9 kHz.) Dabei fallen im Uber-
gangsbereich zwischen erzwungener und freier Schwingung Uberlage-
rungen verschiedener Frequenzen auf (besonders deutlich zu sehen —

Pfeil — in Abb. 16B).
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Abb. 15. Gryllus campestris. Halblogarithmische Darstellung des Ausklingvorganges

(=e-Funktion) fir 3 unterschiedlich stark gedimpfte Harfen, deren @-Faktoren

aus dem Ausschwingvorgang (@) und der zugehdrigen Resonanzkurve (@) errechnet
wurden. (Weitere Erkldrungen siche Text)

Aus der Energiegleichung einer periodischen geddmpften mechanischen
Schwingung (11) erhilt man fiir den Betrag der potentiellen Energie £,
im Schwingungsmaximum die Beziehung:

w? .
By= - 4. ®)

(4 = Schwingungsamplitude, = Kreisfrequenz, E,= Potentielle Fnergie im
Schwingungsmaximum.)

Aus (5) folgt, dal sich bei einem System, dem keine Energie von
auben zugefiihrt wird, die Schwingungsamplitude umgekehrt proportio-
nal zur Schwingungsfrequenz verhilt. — Geht man davon aus, daBl die
Harfe aufgrund ihrer elastischen Higenschaften nach Beendigung der
Schallanregung noch einen bestimmten Energiebetrag ,,gespeichert hat,
so ist wegen des Uberganges von einer hohen zu einer niedrigen Frequenz
ein Amplitudenanstieg zu erwarten. Im Beispiel C (Abb. 16), mit dem
groBten Unterschied zwischen der Anregungs- und Eigenfrequenz, zeigt
sich auch ein deutlicher Amplitudenanstieg. Der auch bei niedrigeren
Anregungsfrequenzen (Abb. 16 A, B) zu erwartende kleinere, aber nicht
aufgetretene, Amplitudenanstieg wird wahrscheinlich durch Uber-
lagerungen verdeckt.
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Abb. 16 A—C. Qryllus campestris. Ausschwingvorgang einer Harfe nach Anregung

mit Tonimpulsen verschiedener Frequenzen, die nicht mit der Harfeneigenfrequenz

(im Beispiel 4,9 kHz) Gibereinstimmen. A Anregungsfrequenz 8,2 kHz, B 11 kHz,

C 14,5 kHz. 1 Aufzeichnung der Harfenschwingung wihrend der Anregung und
beim freien Ausschwingen. 2 Anregungsfrequenz
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Durch diese Messungen kann noch nicht entschieden werden, ob die
Schwingungsenergie vorwiegend durch Werkstoff- oder durch Strahlungs-
démpfung verbraucht wird. Letztere wirkt sich bei einer Schwingungs-
frequenz von 4—5 kHz durch die Viskositit der Luft beveits stark aus.
Zur Beantwortung dieser Frage sollen spater Ausklingmessungen im
Vakuum durchgefithrt werden.

e) Phasenbeziehungen. Zwischen der anregenden Kraft (Schalldruck
P x Harfenfliche F') und der Auslenkung der Harfe ist bei Verfinderung
der Frequenz eine Phasenwanderung zu erwarten. Die Phasenverschie-
bung sollte fir niedrige Anregungsfrequenzen klein sein, mit der An-
niherung an den Resonanzpunkt 90° erreichen, um sich dann oberhalb
der Resonanzstelle an 180° asymptotisch anzundhern. Legt man bei der
Berechnung einen einfachen mechanischen Schwinger zugrunde, so gilt
fiir seinen theoretischen Phasenverlauf die folgende Beziehung:

tg ¢=w—3_‘wz‘- (6)

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

Danach hingt die Steigung in einem bestimmten Punkt allein von der
Abklingkonstanten ab, die den Verlauf der Phasenverschiebung be-
stimmt,.

Abb. 17 zeigt fir die gleiche Harfe die Resonanzkurve und die
Phasenbeziehungen. Aus der Resonanzkurve 148t sich der @-Faktor des
Resonators ermitteln, und aus ihm durch Umrechnung iber (2) die
Abklingkonstante. Bei dem in Abb. 17 gewahlten Beispiel hat sie den
Wert § =6,4-10% sec™, Kennt man diese Grofe, so 146t sich der Verlauf
der Phasenverschiebung vorausberechnen. Die Phasenkurve der Abb. 17
zeigt die gute Ubereinstimmung zwischen der berechneten (ausgezogenen)
Kurve und den gemessenen Werten (o) der Phasenverschiebung.

1) Kenngrifen. Zur Charakterisierung der Schwingungseigenschaften
beider Fliigelresonatoren werden die Resonanzfrequenz, der @-Faktor
und die Ansprechschwelle als Kenngréflen herangezogen.

Bei 55 Harfen von Gryllus campesiris liegt die durchschnittliche
Resonanzfrequenz bei v, =4,76 kHz mit Extremwerten bei 4,2 kHz und
5,4 kHz (Abb. 10B und Tabelle 2). — Wihrend die Harfenabstimmung,
je nach Tier, zwischen 4,2 und 5,4 kHz schwankt, besteht zwischen der
Abstimmung der rechten und linken Harfe des gleichen Tieres hochstens
ein Unterschied von 400 Hz. Von 22 Tieren war bei 14 die linke Harfe
um durchschnittlich 140 Hz héher und bei den weiteren 8 gleich (4 Tiere)
oder niedriger (4 Tiere) abgestimmt (Tabelle 2, 3).
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Abb. 17A und B. Gryllus campestris. A Resonanzkurve einer Harfe mit Angabe des
@-Faktors und der Gleichung zur Errechnung der Ausklingkonstante. B Zuge-
horige Phasenbeziehung zwischen Anregungsschall und Harfenauslenkung mit der
guten Ubereinstimmung zwischen der errechneten Kurve (durchgezogene Linie) und

den MeBwerten der Phasenverschiebung (o)

Fir die Berechnung des @-Faktors als Ma der Ddmpfung eines
mechanischen Systems geht man von der 3 dB-Bandbreite der Harfen-
resonanzkurve (Abb. 10A) aus. Es gilt folgende Beziehung (Blitz, 1964):

Yo

Q=

Yy — V1

(7
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Der bei 33 verschiedenen Harfen gemessene @-Faktor lag im Mittel
bei @ =19,2 (vgl. auch Tabelle 2). Das bedeutet, dal die Amplitude des
eingeschwungenen Resonators nach rund 20 Schwingungen auf e ™=
4,3% des Anfangswertes abgesunken ist. — Aus dem Harfenausschwing-
verhalten 148t sich das logarithmische Dekrement A berechnen. Eine
Umnrechnung iiber die Beziehung (2) ergibt erneut den @-Faktor, der dann
fiir jede Harfe auf zwei verschiedenen Wegen bestimmt und kontrolliert
werden konnte (vgl. @ und @' in Abb. 15).

Als weitere KenngroBe bestimmte ich die Ansprechschwelle der Harfe.
Dazu wird die Harfe mit einem kontinuierlichen Ton ihrer Eigenfrequenz
angeregt. Um verschiedene Harfen vergleichen zu kénnen, definiere ich als
Ansprechschwelle den Schallpegel, tiir den sich mit dem verwendeten MeB-
system gerade noch Schwingungen nachweisen lassen. Die absolute An-
sprechschwelle der Harfe wird sicher wesentlich niedriger liegen. Gryllus
campestris besitzt im Mittel eine Harfenschwelle von 62 dB. Dieser Wert
liegt weit unter dem vom singenden Tier erzeugten Schallpegel. Damit ist
zu erwarten, dafl die Harfe durch den Gesang eines anderen artgleichen
Ménnchens angeregt werden kann. Diese Erwartung findet ihre Bestéti-
gung in dem in Abb. 18 dargestellten Experiment. Hier wurde die Harfe
eines Priparates durch den Schall einer singenden Feldgrille auch noch
itber eine Entfernung von 1,5 m angeregt. Dieser Befund kénnte im Zu-
sammenhang mit der ,,Schallwahrnehmung der Feldgrille* von Bedeu-
tung sein.

Die Resonanzirequenz v, eines einfachen mechanischen Schwingers,
fiir den das lineare Kraftgesetz Giltigkeit hat, hingt nach der Beziehung

1 K 3
"= ga | m ®

(vo = Resonanzfrequenz, K = Federkonstante, m — Masse.)

allein von der Masse m und der Federkonstanten K ab. Betrachtet man
die Harfe als einen solchen Schwinger, so kann nach (8) seine Federkon-
stante abgeschitzt werden. Dazu ermittelte ich zunichst die Harfen-
Resonanzfrequenz (4,85 kHz), entfernte dann die Harfe und stellte auf
einer Mikrowaage ihre Masse (1,94 -10~% g) fest. Aus Resonanzirequenz »,
und Masse m der Harfe ergibt sich nach (8) fiir die Federkonstante ein
Wert von K =1,8-10° dyn/em. Das heit: Bei einer Harfenauslenkung
von 1 em wirde eine Riickstellkraft von 1,8 Newton auftreten. In Wirk-
lichkeit ist eine so grofe Auslenkung unméglich. Am Resonanzpunkt liegen
die absoluten Schwingungsamplituden der Harfenoberfliche in der
GroBenordnung von 20 um. Die am Punkt maximaler Auslenkung auf-
tretende Riickstellkraft betrigt dann 360 dyn.

Mit Hilfe der errechneten Federkonstante K kann die GroBenordnung
des experimentell ermittelten Elastizititsmoduls E der Harfe tiber-
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Abb. 18 A und B. Gryllus campestris. Nachweis der direkten Harfenanregung durch

den arteigenen Lockgesang. A Ausschnitt aus dem Lockgesang (Mikrophonauf-

nahme). B Ausschnitt aus dem Schwingungsmuster der durch diesen Lockgesang

angeregten Harfe (aufgezeichnet mit der kapazitiven Elektrode). Abstand zwischen
Sénger und Priparat 60 cm (weitere Erklarungen s. Text)

priift werden. Fir ihn errechnet man, bei Berticksichtigung von (3) und
(8), nach der Beziehung
Katp (1 — s2)
T 344 -m k2

(K=1,8-100dyn/em, a=0,3cm, ¢=12g/em? s=03, m=194-10"4g, h=
8-10"%cm.)

(9)

den Wert B =3,7 -10" dyn/em?. Der gemessene Wert liegt im Schnitt bei
E=5-10" dyn/em?.

Aus (8) laBt sich auch ableiten, daB nur die Harfe und nicht ihr
Rahmen oder gar der gesamte Fliigel (Dumortier, 1963) den 5 kHz-Reso-
nator bildet. Fur diesen Nachweis, der an einem Beispiel durchgerechnet
werden soll, muflten zundchst die experimentellen Grundlagen geschaffen
werden. — Es wurde hierzu die Resonanzkurve derselben Harfe vor und
nach dem Anbringen einer Dampfungsmasse (im Beispiel m =3,05
- 107 g) ausgemessen. Nach (8) ist eine Abnahme der Resonanzfrequenz
zu erwarten, die in einem Beispiel (Abb. 19) auch bestatigt wird: Ver-
schiebung von 4,85 kHz nach 4,45 kHz. Durch die Bestimmung der
Resonanzpunktverschiebung kann man unter Anwendung von (8) ein
System von 2 Gleichungen mit 2 Unbekannten aufstellen:

1 1/ K .
”01*5;" E’ 8. 1)
! K 8. 1T
2= 95 | g g (8. 1)

(mpy = Harfenmasse, m; = Démpfungsmasse.)
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Abb. 19. Gryllus campestris. Resonanzpunkt-Verschiebung nach Massendémpfung
der Harfe. I Resonanzkurve der Harfe mit der Eigenmasse m=194-10"%g,
2 Resonanzkurve der gedimpften Harfe. Zusatzmasse m =3,05- 105 g

aus dem man durch Einsetzen die Beziehung

]
Yoz ' Mg
M= 55— (10)
Vo1 — Vo2

erhilt. Mit Hilfe der obigen, fir eine bestimmte Harfe ermittelten
Werte ergibt sich fiir die Masse des Resonators der theoretische Wert von
myg =1,63-10~*g. Die Masse derselben Harfe wurde auf der Mikrowaage
mit 1,94 -10~% g bestimmt.

Es lag nahe, den Energieanteil abzuschétzen, den das Tier beim An-
gtreichen von Schrillkante und -leiste aufwenden mul}, um durch Aus-
gleich der Energieverluste den Resonator im eingeschwungenen Zustand
zu erhalten. — Bentley-Kutsch (1966) konnten zeigen, daB Gryllus
campestris wihrend einer Singfligelbewegung alle dorsoventralen Mus-
keln aktiviert und Bennet-Clark (1970) schitzte die Gesamtleistung
dieser Muskeln bei Gryllus campestris auf 1,2 mW.

Geht man davon aus, daf die Muskelenergie verlustlos und zu glei-
chen Teilen den beiden Harfen zugefithrt wird, so betrigt die Gesamt-
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energie pro Harfe und Harfenschwingung bei 5 kHz Eigenfrequenz

1
Ey=0,65,05 =12 10*mWs. Aus der Energiegleichung eines gedémpf-
ten mechanischen Schwingers

¢
1 (dz\2 dz\2 g
Sl 126 T -dt+7x2:konst. (11)
0

erhilt man fir die Verlustenergie £, die Beziehung
B, =By(1—e—4). (12)

Bei einem logarithmischen Dekrement von A =0,163 (Mittelwert)
errechnet sich aus (12) eine Verlustenergie von £,=0,18 -10~* mWs, die
im Verlauf einer Harfenschwingung nachgeliefert werden mul}, um ein
Ausklingen zu vermeiden.

g) DBerechnung des Schallpegels. Ausgehend von den gemessenen
Kenngrofien der Harfe wird in der folgenden Berechnung der in 5 cm
Entfernung vom Tier erzeugte Schalldruck abgeschétzt. Hierzu wird die
Harfe zu einem kreisférmigen Kolben vereinfacht, der in einer Schall-
wand schwingt. In diesem Fall gilt fiir die Schalldruckamplitude senk-
recht tiber der schwingenden Fliche die Beziehung (Morse, 1948)

2

o
p:27t2v2950-»7. (13)

(v =TFrequenz, g = Luftdichte, & = Schwingungsamplitude, ¢ = Radius der schwin-
genden Fliche, r = Abstand von der schwingenden Fliche.)

Bei einer Hohe der Schrillamellen von 25 pm und der sehr hohen
Zahnfrequenz (ca. 5 kHz) kann die Schrillkante nur um wenige pm in
die Lticke zwischen 2 Zéhnen eindringen, bevor sie im Zuge der Fliigel-
bewegung bereits auf die nichste Schrillamelle trifft. Vor dem Sprung
in die néichstfolgende Zahnliicke erfolgt dann eine Auslenkung der
Schrilleiste, deren Amplitude hier mit 5 pm angenommen wird. Hieraus
errechnet sich fiir die Feldgrillen-Harfe, bei einem durchschnittlichen
@-Faktor von @ = 19,2 (= 19,2fache Resonanziiberhohung), eine Schwin-
gungsamplitude von 5-19,2~ 100 yum. Fiir die tbrigen Werte in (13)
gilt: »y=4,76 kHz (vgl. Tabelle 2); a =0,3 em; r=>5cm und ¢ =1,18
- 103 g/em®.

Nach (13) errechnet sich eine Schalldruckamplitude von B, = 95dyn/
cm? bzw. ein Effektivwert von Pg=66 dyn/em?, der einem absoluten
Pegel von rund 110 dB entspricht.

Der mit dem Terz-Analysator im Bereich des 1. Maximums gemes-
sene Durchschnittspegel (40 Tiere) betrdagt bei einem Abstand r =5 e¢m
vom Tier 94 dB. Dieser Wert mull aber mit Sicherheit hoher angesetzt
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Abb. 20. Gryllus campestris. Schwingungsverhalten der Spiegelzelle bei Anregung
mit Schallreizen zwischen 4 und 12 kHz (MeBpunkt fiir die kapazitive Elekirode
s. Einschaltbild). Das 1. Schwingungsmaximum der Spiegelzelle wird durch
Schwingungen der Harfe erzeugt; das 2. Maximum stellt die eigentliche Resonanz-
kurve der Spiegelzelle dar (weitere Erkldrungen s. Text)

werden, da die Harfen-Resonanzstelle und damit das 1. Maximum im
Schallspektrum, je nach Tier, zwischen 4,2 und 5,4 kHz liegt (Tabelle 2).
In diesen Frequenzbereich fallen nur 2 Terzfilter (4 und 5 kHz), deren
Bandmittenfrequenz meist nicht genau mit der Lage des 1. Maximums
ubereinstimmen, so dall der Schallpegel in diesem Bereich zu niedrig
angezeigt wird.
2. Spiegelzelle

Die Schwingungsamplitude der Spiegelzelle zeigt bei Schallanregung
im Bereich von 4—15 kHz stets 2 Maxima (Abb. 20). Die Lage des
1. Maximums entspricht in jedem Fall dem Harfenresonanzpunkt, wih-
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rend das 2. Maximum (im Mittel bei 7,2 kHz) durch die Spiegelzell-
resonanz hervorgerufen wird. Der durchschnittliche @-Faktor liegt bei
0 =9,8 (vgl. auch Tabelle 2), d.h. die Spiegelzelle ist wesentlich stérker
geddmpft als die Harfe (¢ =19,2).

Bei der Spiegelzelle von Gryllus campestris ist die Lage des Resonanz-
punktes und die Resonanzschéirfe relativ groflen Schwankungen unter-
worfen. Der Ausklingvorgang der Spiegelzelle folgt ebenfalls einer
e-Funktion.

3. Die Fligelresonatoren anderer Grillenarten

Die bisher im Detail geschilderten Experimente und Ergebnisse be-
schrinken sich auf die Art Gryllus campestris L. Entsprechende Messan-
gen wurden auch an Acheta domesticus L. und Gryllus bimaculatus de
Geer ausgefithrt mit dem Ergebnis, daf3 die Fliigelresonatoren dieser
Arten keine prinzipiellen Unterschiede zu denen von Gryllus campestris
erkennen lassen. Im Einzelnen bestehen jedoch Abweichungen, die sich
vielleicht als taxonometrische Merkmale auswerten lassen. Abb. 21 zeigt

Tabelle 2. Zusammenfassung der wichiigsten Kenngriflen der Fligelvesonatoren von
Gryllus bimaculatus, Acheta domesticus und Gryllus campestris

MeBobjekt  Resonanzfrequenz r./l.-Unterschied Q-Faktor
(kHz) der Abstimmung =
S, Q Extrem-
N (kHz)
7o Extrem- werte
werte

Gryllus bimaculatus

Harfe 4,34 3,85—4,95 v >v,:TH (5—7,=0,23) 25,6 8,3—38,6
(H) (24H) n=v:2H (24 H)
yy<w:1H
Spiegelzelle 6,03 5,75—6,7 > .:68Z (3;—9,=0,15) 16 4,5-33,6
(SZ) (158Z) vy=1:18Z (158Z)
)<Y —

Acheta domesticus

Harfe 4,5 3,75—5,6 Bei 4 von 6 gemessenen 15 3,4—33
(H) (14H) H-Paaren gilt:v;> », (14 H)
Spiegelzelle 6,6 6,2—7,6 Keine vergleichenden 8.4 4,3—11,56
(8Z) (487) Messungen durchgefithrt (487)
Gryllus campestris
Harfe 476 4254 > oet4H G5, =0,14) 19,2 6,636
(H) (55 H) n=r:4H (33H)

n<u:4H
Spiegelzelle 7,2 6,2—8,2  Keine vergleichenden 9,8 3,4—17,3

(SZ) (14SZ) Messungen durchgetithrt (14 8Z)
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Abb. 21A und B. Resonanzkurve von Harfe und Spiegelzelle des gleichen Sing-
fliagels; A bei Gryllus bimaculatus und B bei Acheta domesticus. Auch bei diesen
beiden Arten wird die Spiegelzelle am Resonanzpunkt der Harfe mitangeregt (Pfeil)
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Tabelle 3. Gryllus campestris. Nachweis eines Zusammenhanges in der Abstimmung

beider Harfen eines Tieres und Korrelation zwischen dem 1. Maximum #m Ton-

frequenz-Spektrogramm des Lockgesanges und der Abstimmung der beiden Harfen des-
selben Tlieres

Versuchs- Resonanzfrequenz ~ Lage des

tier ——— - 1. Maximums im
Nr. r. Harfe 1. Harfe Tonfrequenz-
Spektrogramm
1 4,1 44 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 58
7 4,85 5,15 5
8 4,25 44 4
9 5,4 5,35 5
10 4,7 4,7 5
11 4,25 4,4 4
12 54 5 5
13 44 4,45 4
14 4,4 4,45 4

Alle Frequenzangaben in kHz

a g, Seite 308.

die Resonanzkurven der Fliigelresonatoren fiir Gryllus bimaculatus und
Acheta domesticus. Ein Vergleich der Resonanzkurven zeigt die sehr
scharfe Abstimmung beider Fliigelresonatoren von Gryllus bimaculatus.
Wie bei Gryllus campestris wird auch bei Achela domesticus und Gryllus
bimaculatus die Spiegelzelle am Harfen-Resonanzpunkt zu Schwingungen
angeregt.

Eine Gesamtiibersicht der wichtigsten Resonator-Kenngrofen der
3 untersuchten Grillenarten gibt Tabelle 2.

I11. Korrelation zwischen Tonspekirogramm und Harfen- Resonanzpunkt

In der Reihe der beschriebenen Experimente fehlt noch der Nach-
weis des direkten Zusammenhanges zwischen den Schwingungseigen-
schaften der Harfen 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
Lockgesanges auf und registrierte anschlieend die Resonanzpunkte der
zusammengehdrigen Harfen-Paare. Das in Tabelle 3 zusammengefalte

21 Z. vergl. Physiologie, Bd. 74
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Ergebnis zeigt mit Ausnahme einer Messung (Versuchstier-Nr. 6) die
gute Ubereinstimmung zwischen der Lage des 1. Maximums im Tonfre-
quenz-Spektrogramm und den Resonanzstellen der zugehorigen Harfen.

D. Diskussion

Beim Gesang, dem paarbildende Funktion im Leben der Grillen
zukommt (Alexander, 1967), hingt der Kommunikationswert im natiir-
lichen Biotop wesentlich vom erzeugten Schalldruck ab. Dieser wird bei
einer gegebenen Entfernung durch die Schwingungsfrequenz, die
Schwingungsamplitude und die Flichengrofe der schallabstrahlenden
Struktur bestimmt. Bei der geringen Grofe der Insekten war es aus
physikalischen Griinden notwendig, hohe Sendefrequenzen einzusetzen
und groBe Schwingungsamplituden zu erzielen. Es soll nun diskutiert
werden, welche Konstruktionsprinzipien beim Musikorgan der Grillen
eingesetzt werden, um die iiberraschend hohen Schalleistungen zu er-
halten.

1. Schallerzeugung aus biotechnischer Sichi

Es ist in dieser Arbeit gezeigt worden, dafl die Harfe des Singfliigels
der Mannchen physikalisch als Platte betrachtet werden muB. Die Ein-
stellung einer hohen FEigenfrequenz dieser Platte setzt bei gegebener
Fliche und Plattenmasse eine grofSe Biegesteifigkeit voraus. Diese wie-
derum kann aber nur durch eine Erhohung der Plattenmasse erreicht
werden, womit dann aber die Platteneigenfrequenz erneut absinken
wiirde. Bei den Grillen gelang durch Anwendung des ,,Fachwerkprin-
zips® ein guter Kompromif zwischen diesen beiden gegensitzlichen
Forderungen. Die hohe Biegesteifigkeit der Harfe, die als dimne Chitin-
lamelle mit kleiner Masse ausgebildet ist, wird durch die Adern al-—a4
garantiert und zus#tzlich durch starke Verwerfungen der Lamelle
(,,Wellblechprinzip‘‘) erhéht.

Bennet-Clark (1970) kommt durch energetische Uberlegungen zu dem
Schluf}, dafl Dorsal- und Lateralfeld des Deckfliigels bei Gryllotalpe flexi-
bel gekoppelt sein miissen. Bei Beschallung des Singfliigels der Feld-
grille mit Tonimpulsen konnte die ,,Gelenkfunktion* des Ubergangsbe-
reiches zwischen Harfe und Lateralfeld (Pfeil in Abb. 2B) unmittelbar
an den Auslenkungen der Harfe beobachtet werden. Durch das Gelenk
wird die Harfe gegeniiber den als Widerlager wirkenden Adern a8 und a9
(Abb. 2A) sehr leicht beweglich und hat damit die gleiche funktionelle
Bedeutung wie die ,,Sicken‘’ zwischen der Membran und dem Korb eines
dynamischen Lautsprechers. Die schwingungsmiBige Isolierung der
Harfe vom Lateralfeld ist deshalb von groBer Bedeutung, weil die
Lateralfelder beim Lockgesang der Grille teilweise das Abdomen bertih-
ren. Eine starre Kopplung zwischen Harfe und Lateralfeld miifite eine
erhebliche Démpfung der Harfenschwingungen verursachen.
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L1, Schwingungsverstirkung beim Singfligel

Die meisten schallerzeugenden Insekten setzen Sendefrequenzen ein,
die weit in das Ultraschallgebiet reichen (Dumortier, 1963). Beim Lock-
gesang der Grillen hingegen liegen die Trigerfrequenzen mit 4—5 kHz
relativ niedrig. Bei der gegebenen Sendefrequenz, der geringen Flédchen-
grofle der schallabstrahlenden Struktur des Singfliigels und bei der
begrenzten Muskelenergie lassen sich die relativ hohen Schalldrucke nur
durch groBe Schwingungsamplituden der schwingenden Fléchen erzielen.
Dies gelingt wegen der geringen Abmessungen der Schrillamellen nur
durch Anwendung des Resonanzprinzips.

Sowohl die Versuche mit der Korkmethode als auch die Messungen
mit der kapazitiven Elektrode haben gezeigt, dall Harfe und Spiegelzelle
der Grillen ausgepragte Resonatoreigenschaften besitzen. Von diesen
Eigenschaften sollen die wichtigsten im Hinblick auf Angaben in der
Literatur diskutiert werden.

Von grofier Bedeutung fiir alle Betrachtungen war die Frage, ob der
Resonator mit der Harfenfliche oder dem Harfenrahmen identisch ist.

Morris und Pipher (1967) durchlécherten bei Conocephalus nigropleu-
rum (Tettigoniidae) die Spiegelzellfliche, ohne sie zu entfernen, und be-
obachteten einen verhdltnisméBig geringen Abfall des Maximums im
Tonfrequenz-Spektrogramm der Tiere. Sie lehnen daher eine Resonator-
funktion der Spiegelzellfliche ab und sehen im Rahmen die Struktur, an
der eine selektive Verstirkung stattfindet. Dieser Versuch ist jedoch
nicht beweiskriftig genug, denn das blofe Durchléchern verkleinert die
Spiegelzellfliche nicht hinreichend (vgl. Morris und Pipher, 1967, Fig. 3).
Der nach dem Eingriff von ihnen beobachtete geringe Abfall des im
Ultraschallgebiet liegenden Maximums tiberrascht keineswegs, wenn man
bedenkt, daB der Schalldruck einer schwingenden Flidche von der
FlachengroBe in der 1. Potenz, von der Schwingungsfrequenz in der
2. Potenz abhangt.

Auch Bailey (1967, 1970) kommt durch Schallmessungen an der
Spiegelzelle von Tettigoniden zu dem Schlufl, dafl der Rahmen Resona-
torfunktion hat. Der Spiegelzellfliche erteilt er lediglich die Rolle einer
passiven Schallwand. Ahnlich duBert sich Bennet-Clark (1970) fiir
Gryllotalpa. In beiden Fillen fehlen jedoch die beweiskriftigen Experi-
mente.

Bei Grylius campestris konnte die Harfenrahmenresonanz experimentell
nicht nachgewiesen werden. Gegen eine Rahmenresonanz sprechen z. B. die
Korkpulver-Versuche. Mit aufgestreutem Korkpulver kann direkt be-
obachtet werden, dafl sich das Pulver auf dem Harfenrahmen, selbst bei
sehr heftigen Schwingungen der Harfenfliche, nicht bewegt. Weiterhin
konnte ich bei einer Harfenddmpfung eine Resonanzpunkt-Verschiebung

21*



310 H. Nocke:

zu tieferen Frequenzen zeigen (Abb. 19). Aus dieser Verschiebung wurde
die Masse der schwingenden Struktur berechnet, wobei der Vergleich zwi-
schen berechneter und durch Wigung bestimmter Masse derselben Harfe
eine sehr gute Ubereinstimmung ergab. SchlieBlich scheidet bei Grillen der
Harfenrahmen als Resonator mit Sicherheit aus, denn durch Aufsetzen
einer Metallspitze auf verschiedene Punkte der Rahmenadern a5 und a6
wird die Resonanz der Harfe nicht beeintrdchtigt, wohl aber geddmpft,
wenn die Spitze die Schrilleiste beriihrt. Dies ist verstandlich, denn beim
singenden Tier wird die Harfe von der Leiste her angeregt. Den wohl
entscheidensten Beweis gegen die ,,Rahmenhypothese” lieferten die
Unterschiede in den Resonanzkurven vor und nach Ausschaltung der
Harfenfliche (Abb. 13). Wire der Rahmen aus den Adern a5—a7 der
Resonator, so miiite man rein physikalisch folgende Merkmale fiir die
Rahmenresonanzkurve erwarten: 1. relativ kleine Schwingungsamplitu-
den, da die Koppelung mit dem Anregungsschall nach Entfernen der
Harfenfliche bedeutend verschlechtert wird; 2. ein @-Faktor, der den
der intakten Harfe deutlich tibersteigt, denn mit der Entfernung der
Harfenfliche wird die Rahmendampfung verkleinert; 3. eine Verschie-
bung des Resonanzpunktes zu hoheren Frequenzen wegen der geringeren
Diampfung. Nun ist aber gezeigt worden, dafl der Harfenrahmen selbst
bis zu einem extremen Schallpegel von 145 dB lediglich erzwungene
Schwingungen ausfiihrt, daB es also bei Gryllus campestris keine Rahmen-
resonanz gibt.

Als wesentliche Voraussetzung fiir die in dieser Arbeit durchgefiihrten
Berechnungen konnte nachgewiesen werden, daB die Harfe als Ganzes
eine Schwingungseinheit bildet (Abb. 12), wobei sich einzelne Punkte der
Harfenoberfliche nur durch die Schwingungsamplitude, nicht aber im
@-Faktor oder in der Resonanzfrequenz unterscheiden.

Bailey und Broughton (1970) vermuten, daB bei Tettigoniden der
,,Resonanzrahmen® der Spiegelzelle ein nichtlinear arbeitendes System
darstellt. Die eingehende Uberpriifung an den 3 Grillenarten hat jedoch
gezeigt, daB dort die Harfe ein linear arbeitender Resonator ist (Abb. 11).

Zwischen den Ergebnissen der Schwingungsmessungen am Singfliigel
und den Schallmessungen am stridulierenden Tier konnte ein unmittel-
barer Zusammenhang hergestellt werden. Bei ein und demselben Tier
stimmen die Eigenfrequenzen beider Harfen mit der Lage des 1. Maxi-
mums im Tonfrequenz-Spektrogramm des Lockgesanges sehr gut tiber-
ein (Tabelle 3). Die aus Schwingungsmessungen ermittelten und iiber
eine Schallmessung, nach Ausschaltungen an der Schrilleiste, bestimmten
Q-Faktoren der Harfen von Gryllus campestris decken sich in ithren Wer-
ten weitgehend (6,6—36 bzw. 12—36). Das heillt: Die schallabstrahlende
Struktur ist mit der Harfe identisch.
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II1. Akustisches Nahfeld

Bailey (1970) fithrt aus, dafl bei Tettigoniden der Rahmen der Spie-
gelzelle neben der ihm zugeschrichenen Resonatorfunktion die wesent-
liche Struktur fiir die Schallabstrahlung ist. Bei den Grillen ist eine
effektive Schallabstrahlung wegen der auBerordentlich kleinen Fliche
des Rahmens der Harfe aus physikalischen Griinden sehr unwahrschein-
lich. Auflerdem zeigt die Schallpegelverteilung auf der Singfliigelober-
fliche des zirpenden Tieres (Abb. 7) stets im mittleren Bereich der
Harfenfliche ein Maximum, das gegen den Rahmen abnimmt. Im Um-
feld der Harfe sinkt — wie in Tabelle 1 und Abb. 7 gezeigt — der 5 kHz-
Pegel deutlich ab. Das ist ein erneuter Hinweis dafiir, daB bei den Gril-
len nur den beiden genannten Resonatoren schallerzeugende, den anderen
Fliugelbereichen dagegen vor allem eine Schallwandfunktion zukommt.

Durch Sondenmessungen und Harfenausschaltungen wurde bestéitigt,
daB beide Harfen an der Schallerzeugung beteiligt sind. Der Schallpegel
des 5 kHz-Maximums fillt nach Entfernen einer Harfe — gleichgiiltig,
ob der linken oder rechten — um durchschnittlich 18, nach Wegnahme
der zweiten um durchschnittlich weitere 28 dB ab. Es iiberrascht der
relativ hohe Pegelabfall von 18 dB beim ersten Eingriff, denn bei 2 fast
gleichlauten Harfen wiirde man einen Abfall von lediglich 6dB erwarten.
Dies gilt jedoch nur fiir den Fall, dal die Strahlungsbedingungen der ver-
bleibenden Harfe nicht geindert worden sind. Mit der Offnung im Sing-
fliigel durch die Wegnahme einer Harfenfliche kann ein Druckausgleich
(=akustischer KurzschluB}) zwischen Dorsal- und Ventralseite der
noch verbleibenden Harfe stattfinden. Diese schwingt damit zum groBen
Teil ,,wattlos”. AuBerdem werden die Eigenschaften des Hohlraumes
unter den aufgestellten Singfliigeln durch die Entfernung der Harfe ver-
andert. Der beschriebene Schallpegelabfall 146t sich — wie zu erwarten —
durch Verschlieen der Operationséffnung mit einer ,,Harfenprothese*
zumindest teilweise riickgéngig machen (Abb. 5). Dieser Riickgang be-
trifft die Verkleinerung des akustischen Kurzschlusses, denn Sonden-
messungen haben gezeigt, daBl eine Schallabstrahlung durch die Prothese
nicht ins Gewicht fallt. Auch das von Rakshpal (1960) zitierte ,,Leiser-
werden des Lockgesanges nach Wegnahme der Lateralfelder wird durch
einen akustischen Kurzschlull bewirkt; Lateralfeldprothesen beheben
den Abfall.

Die funktionelle Bedeutung des Hohlraumes unter den aufgestellten
Singfliigeln blieb bisher unberiicksichtigt. Zwei Moglichkeiten, die der
Resonator- und der Hornstrahlerfunktion (Schalltrichterprinzip), sollen
hier eingehender diskutiert werden.

Hitte der Hohlraum Resonatorfunktion, so kénnte eine Erhéhung
der vom Tier abgestrahlten Schallintensitét erreicht werden durch a) die
Helmholtzsche Hohlraumresonanz (,,Resonanzkastenprinzip“) und b) das
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HARFE” >

B HARFE~] >

C HARFE:

Abb. 22A—C. Schematische Darstellung von 3 Moglichkeiten der Hohlraum-

funktion bei Grillen. A Orgelpfeifenprinzip. B Hohlraumresonanzprinzip. C Schall-

trichterprinzip. Die Abstrahlungsrichtung ist durch einen Pfeil gekennzeichnet
(weitere Erkldrungen s. Text)

,»Orgelpfeifenprinzip*. Gegen letzteres (vgl. Abb. 22 A), das erstmals von
Broughton (1964) bei Grillen als Moglichkeit diskutiert worden ist,
sprechen bereits die Dimensionen des Hohlraumes. Die Pfeifenlinge
mul} fiir den Resonanzfall mindestens eine Viertelwellenldnge der abge-
strahlten Frequenz betragen; bei der Feldgrille mit der Hauptsende-
frequenz von 5 kHz wire sie somit 17,5 mm. Die Hohiraumlénge betrigt
aber nur 10—12 mm.

Bei Pfeifen- und Helmholtzscher Hohlraumresonanz (Abb. 22B)
miifite sich der Resonator bei Beschallung mit seiner Eigenfrequenz an-
regen lassen. Dies trifft nicht zu, damit scheiden beide Moglichkeiten aus.

Die aufgestellten Singfliigel der zirpenden Grille bilden zusammen
mit der Dorsalseite des Abdomens eine Art Trichter, der fir die Schall-
abstrahlung bedeutsam sein koénnte.
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Bennet-Clark (1970) beschrieb erstmals die Anwendung des Schall-
trichterprinzipes fiir Gryllotalpe und nahm es fir Gryllus campestris als
moglich an.

Die Hornfunktion des Hohlraumes scheidet jedoch aus physikalischen
Griinden aus (Wellenlinge des abgestrahlten Schalles > Hohlraum-
dimensionen). Die Harfe ist vielmehr ein Strahler 1. Ordnung (= Dipol).
Die von einem solchen Strahler zu erwartenden 2 Vorzugsrichtungen der
Schallabstrahlung (Abb. 8C) treten auch bei der Harfe auf (Abb. 8B).
Da die Ventralseite der Harfe gegen ein begrenztes Luftvolumen im
Hohlraum schwingt und deshalb ein seitliches , wattloses* Ausweichen
der Luft erschwert ist, sind die Abstrahlungsbedingungen in riickwér-
tiger Richtung des Tieres wesentlich verbessert (s. Abb. 8 A und B).

Die biologische Bedeutung dieser gerichteten Schallabstrahlung bei
Gryllus campestris ist noch unklar. Es ist méglich, daB das Weibchen das
gerichtete Schallfeld des Minnchens zu Peilzwecken ausnutzt. Um
nédmlich in Kopulationsstellung genau am Abdomenhinterende des
Ménnchens anzukommen, muf sich das Weibchen im Schallfeld nur so
fortbewegen, daf} der Schalldruck sténdig ansteigt.

Herrn Prof. Dr. F. Huber danke ich fiir die Themenstellung und seine Unter-
stitzung bei dieser Arbeit. Der Deutschen Forschungsgemeinschaft, der Stiftung
Volkswagenwerk und der NATO (Research Grant No. 512) sei gedankt fiir die
Bereitstellung von Mitteln. Mein Dank gebiihrt ferner fiir gewinnbringende Dis-
kussionen Herrn Dr. A. Michelsen, Kopenhagen, Herrn Prof. Dr. H. Kottruff,
Darmstadt und Herrn Dr, H. Oberst, Hochst.
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