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Horvermogen und Erschiitterungssinn sind bei den Insekten so eng
miteinander verflochten, daf ihre Trennung die Untersucher vor begriff-
liche und experimentelle Schwierigkeiten stellt. Der Grund dafiir liegt
darin, daBl Schall- und Erschiitterungsreize physikalisch von gleicher
Natur sind: Beide werden durch Schwingungen von Mediumteilchen
hervorgerufen, die mit dem Tierkorper in Berithrung stehen. Im folgenden
soll die Fahigkeit zur Wahrnehmung von Luftschwingungen (vor allem
mit dem Tympanalorgan und seinen Homologa) als Hérvermdgen, zu
der von Bodenschwingungen als Erschiitterungssinn bezeichnet werden.
Diese Ausdrucksweise wird hier lediglich zur Vereinfachung gewahlt.
Eine tiefergehende Erkenntnis, etwa die Sinnesqualitit ,,Hoéren™ be-
treffend, soll damit nicht vorweggenommen werden.

Den Begriff des Horens auf die Fille zu beschrianken, in denen Organe
mit TrommeHellen nachgewiesen sind, erscheint nicht ratsam, und zwar
aus mehreren Grinden: Die Schallwahrnehmung bei Fischen erfolgt
ohne Trommelfelle; trotzdem ist man berechtigt, von Horen zu sprechen
(v. Friscu 1936); ferner wurde nachgewiesen (AuTrRUM 19364, b), daB3 es
bei den Insekten auch eine grundsitzlich andere Art der Schallwahr-
nehmung gibt als die mit Hilfe von Trommelfellen. Weiterhin ist es
z. B. in der menschlichen Physiologie durchaus tblich, in den Fallen,
in denen nach Zerstorung der Trommelfelle noch Reaktionen auf Luft-
schall beobachtet werden, von einem restlichen Horvermogen zu sprechen;
schlieflich — und das erscheint mir als das wichtigste Argument — wird
mit der Frage nach der Luftschallwahrnehmung ohne Trommelfelle ein
Problem gestellt, das nicht von vornherein durch die Forderung bestimmter
anatomischer Strukturen abgeschwicht werden sollte.

Bevor man jedoch in einem bestimmten Fall von einer Luftschall-
wahrnehmung sprechen kann, wird der Nachweis zu erbringen sein, dafl
der Luftschall vom Tier direkt und nicht etwa auf Umwegen, wie z. B.
iiber Erschiitterungen des Bodens aufgenommen worden ist.

Die Durchsicht der Literatur zeigt, daf3 bei vielen Héruntersuchungen
an Insekten die Moglichkeit einer Reizung durch Erschiitterung nicht aus-

1 Ausgefiitbrt mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
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geschlossen war. Von vornherein sind alle die Versuche abzulehnen, in
denen die Tiere die Schallquelle unmittelbar beriihrten, wie es z. B. der
Fall ist, wenn man durch Anstreichen der Unterlage mit einem Geigen-
bogen oder durch Reiben mit dem angefeuchteten Finger auf Glasplatten
Tone erzeugt. Hier liegt eine Reizung durch Erschiitterung besonders
nahe. Aber auch diejenigen Versuche lassen noch keine einwandfreie
Entscheidung zu, in denen die Unterlage der Tiere so von der Schallquelle
isoliert ist, daB keine Ubertragung der Schallschwingungen als Kéorper-
schall méglich ist: Es mufl namlich stets damit gerechnet werden, dafl
sich die Schwingungen des einen Mediums — hier also der Luft — der
festen Unterlage der Tiere mitteilen, wobei unter gewissen Bedingungen
(bei Anregung in einer Eigenfrequenz) erhebliche Bewegungen der Unter-
lage resultieren konnen. Dieser prinzipielle Einwand konnte sogar gegen
den Versuch von RuceN (1914) erhoben werden, der seine Versuchs-
tiere in der Gondel eines kleinen Ballons unterbrachte, um jede direkte
Kérperschallwirkung auszuschalten: Der Luftschall setzt auch den
Ballon und seine Gondel in entsprechende Schwingungen, selbst wenn
keine ,,Resonanz‘‘ vorliegt. Wenn auch die dabei entstehenden Ampli-
tuden der festen Unterlage nur sehr klein sein werden, so besteht doch
die Moglichkeit, daf sie bei der unerwartet hohen Empfindlichkeit der
Insekten fiir Erschiitterungen bereits wahrnehmbar sind. Damit soll
jedoch nicht gesagt sein, daf dieser mogliche Einwand gegen den Versuch
von REGEN auch ein stichhaltiger sei. Verfasser ist {iberzeugt, dafl in den
Versuchen von REGEN echtes Horvermégen nachgewiesen ist.

Selbstverstandlich hat es nicht an Versuchen gefehlt, das Hor-
vermdgen vom Erschiitterungssinn zu trennen (zusammenfassende Dar-
stellungen mit eingehender Literaturbesprechung: Maxcorp 1913;
HerreEr 1925, 1926; v. BunDDENBROCK 1936). Viele Untersucher sind
jedoch an dieser Aufgabe von vornberein gescheitert, weil sie von einer
Fragestellung ausgingen, die den tatsichlichen Verhéltnissen nicht an-
gepallt war. Deshalb sollen zunédchst einige allgemeine Bemerkungen
dazu dienen, die Fragestellungen zu klaren und zweckméifBige Arbeits-
hypothesen zu gewinnen.

Soll entschieden werden, ob ein bestimmtes Tier Horvermdgen oder
Erschiitterungssinn oder beides besitzt, so sind folgende Fragen zu
untersuchen:

1. Grundfrage: Gibt es tberhaupt Reaktionen auf irgendwelche
mechanischen Schwingungen ?

2. Lokalisationsproblem: Welche Organe werden durch die Schwin-
gungen gereizt ?

3. Problem der Reizaufrahme und der Reizleitung:

a) Wo und wie werden die Schwingungen vom Tierkorper aufge-
nommen ?

Z. 1. vergl. Physiologie. Bd. 28. 38
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b) Auf welchen Wegen werden sie innerhalb des Kdrpers den Sinnes-
zellen zugeleitet ?

4. Leistungsproblem: Welche Wahrnehmungsgrenzen gelten fiir die
einzelnen Organe ?

Die Reihenfolge, in welcher die Fragen angegriffen werden, wird im
Einzelfall verschieden sein miissen.

Eine eingehende Besprechung erfordern die unter 2 und 3 genannten
Fragen. In vielen Fallen ndmlich ist ihre Beantwortung an einen kom-
plizierten Untersuchungsweg gebunden. Das wird deutlich, wenn man
die verschiedenen méglichen und auch tatsichlich auftretenden Ver-
haltnisse schematisch zusammenstellt. Es sind folgende Maglichkeiten
zu untersuchen:

I. Im einfachsten Fall sind die Versuchstiere nur von einem Medium
umgeben: z. B. Fische im freien Wasser, fliegende oder schwebende Tiere
in der Luft. Dann kénnen zur Wahrnehmung der Schwingungen des
Mediums vorhanden sein:

A. nur ein Organ (bzw. Organsystem);
B. zwei oder mehr in Bau oder Leistung verschiedene Organe bzw.
Organsysteme.

Der Fall TA koénnte etwa bei den Miicken auftreten, bei denen die
Weibchen den Schwarm der Mannchen vielleicht mit Hilfe des Jonn-
stoNschen Organs auffinden (Eccers 1924). Der Fiibhler dient dabei
als Schnelleempfinger (AuTRUM 19364, b) fiir den Flugton der Mannchen.

Den Fall IB treffen wir bei den im Wasser lebenden Fischen an.
Wasserschall kann vom Labyrinth und mit dem Hauttastsinn rezipiert
werden, und zwar héhere Frequenzen nur vom Labyrinth, tiefere von
beiden (v. FriscH und STETTER 1932). Bezeichnet man (mit v. FriscH,
8. z. B. 1936) die Schallperzeption mit dem Labyrinth als ,,Horen“, die
mit dem Hauttastsinn als ,,Tasten oder ,,Erschiitterungssinn®, so
griindet man diesen Unterschied auf Argumente vergleichend-anato-
mischer Art. Dieses Vorgehen ist einwandfrei und zweckmafBig. Man darf
nur nicht glauben (worauf auch v. Friscu 1936 hinweist), da neben der
Verschiedenheit der Rezeptionsorgane auch den Reizen ein Unterschied
zukomme, daB also ,,Erschiitterung” von bestimmter Frequenz etwas
anderes als Wasserschall der gleichen Frequenz sei. Lediglich die Lage
und der Bau der Sinnesorgane, nicht die Beschaffenheit des Reizes,
also ein anatomischer, nicht ein physikalischer Grund ist fiir die Be-
zeichnungsweise malgebend. Zugleich folgt aber auch, daB es sinnlos
ist, die Frage zu diskutieren, ob die Schallperzeption der Fische mit dem
Labyrinth nun Horen oder ein ,,verfeinerter Erschiitterungssinn sei.
Die Einordnung in eines von beiden liefert nichts Neues, sie wird sich
lediglich danach richten, ob man von anatomischen oder physikalischen
Einteilungsprinzipien ausgehen will.



Uber Gehor und Erschiitterungssinn bei Locustiden. 583

II. Die Versuchstiere leben an der Grenze zweier Medien: Lufttiere
an der Erd- oder Wasseroberfliche, Wassertiere am Boden. In diesem
Fall muB der Untersucher mit einer grofen Zahl von Moglichkeiten
rechnen; denn hier ist immer die Wahrscheinlichkeit groB, dafB der
urspriinglich von einem bestimmten Ort des einen Mediums ausgehende
Schwingungsvorgang iiber beide Medien dem Tierkdrper zugeleitet wird,
woran sich dann eine zwiefache (mechanische) Reizleitung innerhalb
des Korpers anschlieBt. Die méglichen Kombinationen kénnen in diesem
Fall sehr verwickelt werden:

A. Das Tier besitzt nur ein einziges auf mechanische Schwingungen
ansprechendes Organ oder Organsystem. Dann konnen folgende Fille
eintreten:

a) Das Organ reagiert nur auf die Schwingungen des einen Mediums.
b) Es reagiert auf die Schwingungen beider Medien.

B. Das Tier besitzt mindestens £ Organe oder Organsysteme P und @,
die fiir mechanische Schwingungen empfinglich sind. Fiir eine iiber-
sichtliche Darstellung seien die mechanischen Schwingungen des einen
Mediums mit 7, die des anderen mit m bezeichnet. Dann ergeben sich
folgende Moglichkeiten:

a) P und @ reagieren beide nur auf I (oder m);

b) P und @ reagieren sowohl auf 7 als auch auf m;
c) P reagiert auf I, @ auf m;

d) P reagiert auf I und m, ¢ auf I (oder m).

C. Kommt ein weiteres Organsystem R hinzu, so steigt die Zahl der
moglichen Kombinationen weiter an. Zugleich wird experimentell die
Trennung und Zuordnung der einzelnen Reaktionen schwieriger und die
Deutung der Ergebnisse zunehmend unsicherer. Mit der Reizung ver-
schiedener Organsysteme durch den gleichen Reiz muBl man vor allem
dann rechnen, wenn unter den Bedingungen des Experiments Schalle
von Zusammensetzung und Intensititen angewendet werden, die in der
Natur fiir das betreffende Tier keine Rolle spielen.

Um die Unterscheidung zwischen den 4 Fillen, die unter B auf-
gefithrt sind, handelt es sich in den vorliegenden Untersuchungen. Der
Gegenstand sind die Sinnesorgane, die in den Extremitéten der Insekten
gelegen sind, vor allem die tibialen Scolopalorgane der Locustiden. Die
Hauptfragen, die den folgenden Untersuchungen zugrunde liegen, sind:

Konnen Insekten mit den tibialen Sinnesapparaten Luftschall un-
mittelbar wahrnehmen ?

Konnen Insekten mit den tibialen Sinnesorganen Bodenerschiitte-
rungen unmittelbar wahrnehmen ?

Welches sind die Grenzen und die Schwellenwerte fiir Luftschall
im Bereich von 100—10000, fir Erschitterungen im Bereich von 100
bis 8000 Hz?

38*
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Welche Sinnesorgane und weiter welche Sinneszellen zusammen-
gesetzter Organe werden durch Luftschall und welche durch Erschiitte-

rungen in Erregung versetzt ?
Auf welchem Wege werden den Sinnesorganen die Schwingungen

zugeleitet ?

Stand der Forschung. Schon die ersten Forscher, die sich mit den Tympanal-
organen beschiftigten, faliten sie als Gehororgane auf (Jomanwes MULLEr 1826
bei Acridiern; v. SrEBoLD 1844 bei Locustiden). Die Morphologen, die sich spater
mit dem Bau dieser Organe befaliten, haben sich alle dieser Ansicht angeschlossen.
Die ersten Versuche machten Runow (1870) und GraBER (1876, 1882), die zu dem
Resultat kamen, dafl der Schall von der Antenne, nicht von den Tympanalorganen
rezipiert wird, da nach Entfernung der Tibien der Vorderbeine die Weibchen die
Antennen noch in Richtung des zirpenden Méinnchens ausstrecken und die Minnchen
ihren Gesang unterbrechen, wenn kiinstlich Gerdusche hervorgerufen werden.
Einwandfreie Versuche verdanken wir Regex (1908, 1913, 1914, 1926; Zusammen-
fassungen z. B. bei Eacerrs 1928, v. BuppExBroCK 1936). REGEN (1913bh) wider-
legte die Behauptung von Rupow, dafl die Antennen die Gehororgane seien, indem
er Rupows Amputationsversuche wiederholte und zeigte, daB auch fiihlerlose
Mannchen von Thamnotrizon zu alternieren vermégen. Die Versuche von Rzcex
ergaben den einwandfreien Nachweis, daB bei den Locustiden (und Grillen) das
Tympanalorgan ein Hérorgan ist. Die Frage der Ubertragung der Schallschwingungen
durch den Boden untersuchte Recen 1914, die Horgrenzen versuchte er 1926 zu
bestimmen. Schon 1914 bemerkt REGEN in einer Anmerkung, daB auch Mannchen
von Thamnotrizon, die vollstindig der Tympanalorgane beraubt sind, noch eine
gewisse Schallempfindlichkeit besitzen. Einwinde von Mancorp (1913), die nicht
auf eigenen Beobachtungen beruhten, widerlegte REEN (1914). Uber die Funk-
tionen der einzelnen Teile des Tympanalorgans &dulerten verschiedene Autoren
gelegentlich Ansichten, die aber hochstens den Wert tastender Hypothesen haben
(Zusammenstellungen bei EaGERs 1928). Sie kénnen hier iibergangen werden, da
auBer GRABER keiner der betreffenden Autoren Versuche anstellte. Lediglich
GraBER (1882) versuchte nachzuweisen, dafl die Trommelfelle von Tympanal-
organen geeignet sind, Schallschwingungen aufzunehmen, indem er sie auf den
Hals von Flischchen klebte und durch aufgestreuten Sand feststellte, daB sie
durch Téne zum Mitschwingen angeregt werden konnen. Hinen neuartigen Weg be-
schritten WEVER und Bray (1933), indem sie elektrophysiologische Methoden auf
die Tympanalorgane von Locustiden anwendeten. Sie beschreiben die zu beob-
achtenden elektrischen Effekte und machen Angaben tiber die Horgrenzen. Der
Versuch, quantitative Angaben zu machen, wurde zum erstenmal von PuMPHREY
und Rawpox-Smita (1936) unternommen (zur Kritik s. S. 627); diese Arbeiten
wurden allerdings an einem abdominalen Tympanalorgan durchgefiithrt. Ein-
gehende Versuche iiber die Funktionsweise wurden von Autrum (1940) angestellt,
aus denen sich Ansétze zu einer Hoérphysiologie der Tympanalorgane ergaben.

Von den Cristae acusticae der Mittel- und Hintertibien nimmt Eearrs (1928)
vermutungsweise an, ,,daB sie der Schallperzeption oder zumindest der Rezeption
von Erschiitterungen dienen®.

Wahrend das Lokalisationsproblem beim Gehor der mit Tympanalorganen
ausgestatteten Locustiden durch REgEN geldst wurde, gelang es fir den Erschiit-
terungssinn nicht, ein ihm dienendes Sinnesorgan zu finden. Fierp® und PARKER
(1904), die an der Ameise Stenamma durch Amputationen den Sitz des Erschiit-
terungssinnes zu bestimmen suchten, kommen zu dem Ergebnis, daf die Vibra-
tionen der festen Unterlage auf den Kérper der Ameise iibertragen werden und daB



Uber Gehor und Erschiitterungssinn bei Locustiden. 585

die Reizung dadurch schlechthin geschieht, “without reference to any special sense
organ’’. HERTER (1925) ist der Meinung, da Erschiitterungsreize wohl durch
Lageverschiebungen der einzelnen Korperteile gegeneinander rezipiert werden.
SHLER (1924) vermutet, daB die Analcerci (bei Gryllus) an der Erschiitterungs-
wahrnehmung beteiligt seien. Amputationsversuche fithren ihn jedoch zu dem
Ergebnis, dafl die Sinnesorgane der Cerci zumindest nicht die einzigen Organe
sein konnen, welche Erschiitterungsempfindungen vermitteln. Die meisten Tiere
verhalten sich nach Entfernung der Cerci ganz normal.

Genauere quantitative Bestimmungen der Reizschwelle fiir Erschiitterungen
sind bisher iiberhaupt nicht versucht worden. Die Untersucher beschrinkten sich
darauf, die ReizgroBe zu dndern, um wenigstens gewisse Angaben — von allerdings
sehr beschranktem Wert — machen zu konnen. Als Beispiel seien Versuche von
F1eLDE und PARKER (1904) genannt: Sie setzten ein kiinstliches Nest von Stenamma
auf das Ende eines astfreien Brettes und Liefilen in verschiedenem Abstand vom
Nest Schrotkugeln von 0,5 g Gewicht aus verschiedener Hohe fallen ; sie beobachteten
die Schreckreaktionen. Bei einer Fallhohe von 15 cm traten noch Reaktionen ein,
wenn die Kugeln 4,30 m vom Nest entfernt auf das Brett fielen. Abgesehen von der
Fehlerquelle, die in der schnellen Gewthnung vieler Insekten an Reize liegt, lassen
sich mit diesem Verfahren nicht einmal relative Angaben machen. Einzelheiten
und Literatur findet man bei HerTer (1925).

Wahrend die Physiologen also zu keinem Resultat kamen, wurde von Morpho-
logen immer wieder die Vermutung geduBert, daB Chordotonalorgane an der Er-
schiitterungswahrnehmung zumindest beteiligt seien.

Uber die Physiologie der Chordotonalorgane wissen wir viel weniger Positives
als iiber die der Tympanalorgane. EGGERS sagt (1928), ,,daB bisher keine Beob-
achtung und kein Versuch zugereicht hat, um irgendeine bestimmte Funktion
irgendwelcher Chordotonalorgane einwandfrei festzustellen (S. 338). v. Buppzn-
BROCK fallt 1936 zusammen: ,,Unsere experimentelle Kenntnis der physiologischen
Funktion (der Chordotonalorgane) ist allerdings noch sehr gering, aber einiges kann
unmittelbar vom Bau und von der Lage der Organe abgelesen werden (S. 156).
SchlieBlich bezeichnet DrBaIsIEUX (1938) die Chordotonalorgane als ,,énigme
physiologique®; er sagt: ,.en attendant quelque résultat positif, toute hypothdse
est prématurée* (S. 186). Ecerrs (1928) und Drrarsieux (1935) fassen die auf-
gestellten Hypothesen zusammen: Die Chordotonalorgane kinnen dem Lagesinn,
dem Bewegungssinn, dem Vibrationssinn, der Wahrnehmung des Luftwiderstandes
oder der Geschwindigkeit und Richtung des Windes, der Schallwahrnehmung dienen.
Auch eine Beteiligung am Gleichgewichtssinn und der Beschleunigungswahrnehmung
wird erwogen. Manche Autoren nehmen an, daB sie der Rezeption des Blutdruckes
in den Lakunen oder des Luftdruckes in den Tracheen (Herrman~ 1934) dienen.
v. BUDDENBROCK (1924, S.102; 1936, S. 156) vermutet, daf die in den Halteren
gelegenen Chordotonalorgane Stimulationsorgane sipd.

Von den Subgenualorganen im besonderen gilt das gleiche. Viele Autoren ver-
muten in ihnen Organe des Erschiitterungssinnes. Eacrrs (1928) meint, ,,daB sie
urspriinglich dazu dienten, Erschiitterungen der Unterlage zu rezipieren . . ., viel-
leicht auch jetzt noch diese Funktion austiben®. Versuche sind nicht angestellt
worden.

Im folgenden wird zum erstenmal fir ein Chordotonalorgan, das
Subgenualorgan, eine bestimmte Funktion durch das Experiment wahr-
scheinlich gemacht und zugleich versucht, quantitative Angaben iiber die
Leistungen zu machen.
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Methodik.

Untersuchungsobjekte waren die Vorder-, Mittel- und Hinterbeine
von Locustiden. Sie wurden nach Abtrennung vom Kérper durch Luft-
schall oder Erschiitterungen verschiedener Frequenzen gereizt; die auf-
tretenden Aktionspotentiale wurden vom Beinnerven abgenommen und
verstarkt.

Die meisten Versuche wurden an Locusta (Tettigonia) cantans und
Decticus verructvorus vorgenommen. Einige Versuche wurden an Cono-
cephalus (Xiphidion ) dorsalis angestellt. Die Tiere stammten tiberwiegend
aus der Umgebung Berlins. Die Haltung im Terrarium bietet keine
Schwierigkeiten.

Die Fehlerquellen, die bei den im folgenden geschilderten akustischen
Untersuchungen an Tieren auftreten konnen, sind auBerordentlich zahl-
reich und oft schwer zu tibersehen. Im wesentlichen sind es zwei Gruppen
von Fehlerquellen, die zu beachten sind: 1. Die akustischen Verhaltnisse
im Laboratorium — ein schalltoter Raum stand nicht zur Verfiigung —;
sie Jassen sich meist theoretisch und mefBtechnisch nur unzuldnglich oder
gar nicht erfassen. Vor allem fiir quantitative Untersuchungen miissen
sie aber leicht zu {ibersehen sein. 2. Die elektrischen Riickwirkungen der
Apparaturen aufeinander; sie lassen sich durch strenge Kontrollen be-
seitigen. Da in zoologischen Untersuchungen, soweit sie akustische Pro-
bleme zumal bei Wirbellosen betreffen, in vielen Féllen nicht die erforder-
liche Sorgfalt in der Ausschaltung von Fehlerquellen angewandt worden
ist, soll die Methodik der Versuche im folgenden so eingehend wie nétig
geschildert werden.

Hérschallopparatur. Als Tonquelle diente ein Uberlagerungssummer mit
Leistungsverstirker (Siemens & Halske; Frequenzbereich 30—20000 Hz). Am
Ausgang befand sich ein hochwertiger dynamischer Lautsprecher. Der Tongenerator
wurde mittels eines Kathodenstrahloszillographen auf die S.nusform der erzeugten
Schwingungen gepriift. Intensititen, bei denen ein merkbarer Klirrfaktor auftrat,
wurden nicht zu Messungen benutzt, sondern nur dann herangezogen, wenn es zu
zeigen galt, daB auch bei hohen Intensitéiten keine Reaktionen auftraten. Ist beim
Versuchsobjekt eine Empfindlichkeit fiir tiefe Frequenzen vorhanden, so kann eine
in der Apparatur vorhandene Brummspannung das Ergebnis bei hoheren Fre-
quenzen filschen. Die Brummspannung ist durch gute Erdung der Apparate und
genaue Symmetrierung der Rohren weitgehend herunterzudriicken. In den Fillen,
in denen trotzdem der Verdacht bestand, daB die Brummspannung eine Rolle
spielte, wurden entweder Kontrollmessungen bei der Frequenz 0 Hz oder bei kurz-
geschlossenem Verstirkereingang (die Brummspannung stammte aus dem Ver-
starker) durchgefiihrt. SchlieBlich lieB sich durch einen Kondensator geeigneter
Dimension (1 uF), der in Serie mit dem Lautsprecher gelegt wurde, ein starker Ab-
fall der Brummspannung erreichen. — Die Grobeinstellung der Schallstirke erfolgte
durch ein eingebautes Potentiometer am Verstéirkereingang, die eventuell notige
Feineinstellung durch ein angepaftes Potentiometer am Verstirkerausgang.

Der Lautsprecher war im allgemeinen mit einer Schallwand umgeben, deren
GroBe so bemessen war, daB die tiefsten zur Untersuchung kommenden Frequenzen

noch mit hinreichender Intensitit abgestrahlt wurden. Neben dem Summer wurde
in gelegentlichen Versuchen eine Galtonpfeife zur Tonerzeugung benutzt, vor allem
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dann, wenn ein Tympanalorgan nur auf Schallempfindlichkeit schlechthin geprift
werden sollte (z. B. als Vorversuch nach der Montierung des Beines auf den Elek-
troden). Die Pfeife wurde dabei meist anf eine Frequenz von etwa 25000 Hz ein-
gestellt; auf diese Frequenz sprechen die Tympanalorgane von Locusta, Decticus,
Conocephalus und Phlugiola sehr empfindlich an (AvTrRuM 1940). Ferner war die
Galtonpfeife immer dann von Nutzen, wenn aus physikalischen Griinden (z. B. bei
Verdacht des elektrischen Ubersprechens) eine elektrische Tonerzeugung unzweck-
maBig erschien, also Kontrollmessungen nétig wurden. Zu quantitativen Messungen
ist die Galtonpfeife nur brauchbar, wenn die Anblasbedingungen konstant gehalten
werden und die genaue Tonhohe sowie die Tonreinheit eine untergeordnete Rolle
spielen.

Die Schallintensitdt wurde durch Messung des Schalldruckes am Ort des Pri-
parates bestimmt. Hierzu diente ein Kondensatormikrophon mit zugehorigem
Schalldruckmesser (Siemens & Halske), der in ubar geeicht war. Bei der Messung
sind einige VorsichtsmaBregeln zu beachten. In einem gewohnlichen Raum bilden
sich stets stehende Wellen aus, so dafl die ortliche Verteilung der Schallintensitéit
sehr kompliziert ist. Sie wechselt auBerdem mit der Frequenz und mit der geringsten
Ortsinderung der Koérper im Raum (Kopfbewegungen des Beobachters). Da ein
schalltoter Raum, in dem fortschreitende Wellen erhalten bleiben, nicht zur Ver-
fiigung stand, wurden die Messungen in einem Wattekasten durchgefithrt. Der
Kasten war aus Cellotexplatten hergestellt und besaB eine Grundfliche von
75% 65 ecm, eine Hohe von 75 cm. In seinem Innern waren auf ausgespannten
Fiaden Wattestreifen aufgebangt, so daB ein Versuchsraum von 25X25X23 cm
freiblieb. Die Vorderwand dieses Versuchsraumes wurde vom Lautsprecher ein-
genommen; das Kondensatormikrophon konnte von der Gegenseite durch den
Wattebehang eingefithrt werden.

In einem Wattekasten dieser Dimensionen treten bei tiefen Frequenzen sicher
noch Reflexionen und damit stehende Wellen auf. Da das Mikrophon den Schall-
druck nicht genau an der Stelle des Priparates mifit, konnen sich daraus Ungenauig-
keiten in den MeBwerten ergeben. Diese Unsicherheit kann jedoch nicht betricht-
lich sein. Denn gerade fiir die tiefen Frequenzen, bei denen sich stehende Wellen
ausbilden, ist die Wellenliinge und damit der Abstand zwischen den Maxima und
Minima des Schalldruckes groB gegeniiber dem Abstand zwischen Mikrophon-
membran und Praparat, so daB sich der gemessene Schalldruck kaum merklich
von dem an der Stelle des Priparates herrschenden unterscheidet. Bei hoheren
Frequenzen lift der Wattekasten keine Wandreflexionen mehr zu, wie durch
Kontrollmessungen (Verschieben des Mikrophons im Versuchsraum) bestatigt
werden konnte. Hier kann aber das Schallfeld durch die an der Mikrophonmembran
selbst reflektierte Welle empfindlich gestort werden. Infolge der eintretenden
Reflexionen steigt an der Membran der Schalldruck an, das Mikrophon zeigt einen
(nach den Angaben der von der Firma beigefiigten Eichtabelle maximal bis 2,5fach)
hoheren Schalldruck an, als im ungestérten Feld herrschen wiirde. Die hierdurch
bedingten Fehler bleiben aber ebenfalls klein, weil der Abstand zwischen Préiparat
und Membran noch gering genug (in unseren Versuchen wenige Millimeter) ist:
Das Praparat liegt noch in der durch das Mikrophon hervorgerufenen Druckstauung.
Um unnotige Reflexionen an der Lautsprechermembran zu vermeiden, wurde die
Langsachse des Mikrophons um 259 gegen die Schallrichtung geneigt, so dafl die
am Mikrophon reflektierte Welle auf die Wattewand fiel und hier absorbiert wurde.
Diese MaBnahmen erwiesen sich als notwendig, aber auch als ausreichend, um
einwandfreie Werte zu erhalten.

Bei der Bestimmung der Schwelle des menschlichen Ohres spielt die Stérung
des Schallfeldes eine grofe Rolle, die dadurch hervorgebracht wird, daf man ,,das
Ohr nicht gut ochne Kopf in ein freies Schallfeld* bringen kann (WieN 1903; WAETZ-
MANN und KzmiBs 1936). Reflexionen am Kopf und Resonanzen im Gehorgang



288 Hansjochem Autrum:

bewirken Druckianderungen, die im freien Schallfeld nicht vorhanden wiren. Das
liegt daran, daB bei hoheren Frequenzen die Dimensionen des Kopfes von der
GroBenordnung der Wellenldngen sind. Diese Schwierigkeiten bestehen jedoch bei
den vorliegenden Untersuchungen nicht, weil der Durchmesser der Beine stets klein
gegen die untersuchten Wellenldngen ist, das Schallfeld also durch das Priparat

selbst nicht gestort wird.

Die Pleifpunkteichung des Schalldruckmessers wurde vor jeder Einzelmessung
vorgenommen. Quahtitative Messungen gestattet der Schalldruckmesser zwischen

P

Abb. 1. Schwingungssystem zur Erzeugung von
Schwingungen bekannter Amplitude una Frequenz.
An der Decke des Kastens k& ist ein Lautsprecher-
system befestigt; » Metallrahmen des Lautsprechers;
m Topfmagnet; £ Tauchgpule; auf ihr ist ein Trichter
mit, Stiel (s) angekittet, an dessen oberen Ende sich
die geerdete Platte p befindet, auf der die Extremi-
téten aufliegen; vy, v, zwei der drei seitlichen Ver-
spannungen, die Transversalbewegungen des Schwin-

30und 10000 Hz, in einem MeB-
bereich von 0,04—1000 pbar.
Bei Sinusténen liegt die MeB-
unsicherheit bei 4 1,5 (ober-
halb 8000 Hz bei - 2,5) db.

Die Erschiitterungsappara-
tur. Die Untersuchung des
Erschiitterungssinnes bat zur
Voraussetzung, dalBl die Vibra-
tionen des Bodens der Form
nach bekannt sind und ihre
GroBe meBbar ist. AuBerdem
muf3 der Luftschall, der von
diesen Bodenvibrationen ans-
geht, vernachlissigt werden
kénnen. Schon dieersten orien-
tierendenVersuche zeigten, da
die Messung der Erschiitte-
rungsschwellen mit einfachen
Mitteln nicht méglich war.Nach
mehreren Fehlschldgen wurde
zu ihrer Bestimmung folgender
Weg eingeschlagen: Zur Kr-
zeugung der Vibrationsschwin-

gungssystems verhindern sollen. . N
gungen dient der Summer (je

nach Bedarf mit oder ohne AnschluB des Verstirkers). Als Erschiitterungssystem
selbst wurde ein angeschlossener permanent-dynamischer Lautsprecher verwendet,
der in folgender Weise umgebaut war (Abb.1): Nach Entfernung des Xonus
wurde auf der Tauchspule ein kleiner Glastrichter aufgekittet, dessen Rand
gerade den Durchmesser der Tauchspule hatte. Am Stiel des Trichters, der
6 em lang war, wurden 3 Verspannungsdrihte befestigh, die miteinander je
einen Winkel von 120° bildeten, senkrecht zum Stiel ausgespannt waren und zu
dem Metallrahmen fithrten, an dem urspriinglich der weite Rand des Papierkonus
befestigt gewesen war. Entsprechend eingebaute Stellschrauben ermdglichten es,
die Spannung der Drihte zu veriindern. Bei sorgfiltiger Justierung wurden durch
diese Verspannungsdrihte (vor allem bei den verwendeten geringen Amplituden)
seitliche Schwingungen des Trichterstieles verhindert und zugleich die Tauchspule
in ihrer zentrierten Lage festgehalten. Das ganze System — Tauchspule, Trichter-
konus, Trichterstiel — konnte daher nur in der Langsachse des Trichterstieles
schwingen. Bei Kontrollbeobachtungen unter dem Mikroskop lieBen sich eventuelle
seitliche Abweichungen sowie Oberténe gut erkennen. Der Trichtersticl wurde
an seinem offenen Ende durch eine 2,5% 2,5 mm groBe, mit Siegellack angekittete
Silberplatte abgeschlossen. Auf dieser Platte, die durch eine feine, biegsame, an-
gelotete Litze geerdet war, ruhten beim Versuch die Tarsen der Beine in natiirlicher
Lage. Die ganze Apparatur wurde in einem starkwandigen Holzkasten unter-
gebracht, der zur elektrischen Abschirmung innen mit geerdetem Blech ausgekleidet
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war. Durch eine Durchbohrung der Kastenoberseite tritt der Trichterstiel mit dem
Silberplattchen hindurch, dergestalt, daB die Silberplatte etwas iiber der Fliche
der Kastenoberseite liegt und sich zwischen Stiel und Wand des Bohrloches gerade so-
soviel Raum befindet, dafi keine Berithrung eintritt.

Die Eichung dieses Apparates geschah auf folgende Weise: Bei permanent-
dynamischen Lautsprechern ist die Amplitude proportional der Stérke des Stromes,
der durch die Tauchspule flieBt. Abweichungen von -dieser linearen Beziehung
treten erst beim Uberschreiten einer gewissen Amplitude auf. DaB diese Beziehung
auch fiir das umkonstruierte System giiltig blieb, konnte durch Messungen be-
statigt werden. An dem Silberplittchen wurde ein Deckglassplitter so befestigt,
dafB seine Ebene parallel der Achse des Trichterstieles lag. Der Deckglassplitter
war auf seiner Oberfliche so mit schwarzem Lack iiberzogen, dal unter dem Mikro-
skop (Wasserimmersion) auf schwarzem Grunde feinste leuchtende Punkte er-
schienen, wenn von unten her mit einer starken Lichtquelle beleuchtet wurde.
Mit Hilfe eines MeBokulars konnte durch Beobachtung dieser leuchtenden Punkte
die Abhingigkeit der Amplitude von der Stromstirke bestimmt werden. In der
Regel wurden fiir jede Frequenz drei verschiedene Werte gemessen; sie lagen bei
allen verwendeten Frequenzen auf einer Geraden, die mit groBer Genauigkeit durch
den Nullpunkt ging. Daraus folgt, daB eine Extrapolation nach kleineren Ampli-
tuden hin zuldssig war. Sollten bei sehr kleinen Stromstédrken Abweichungen von
der Geradlinigkeit eintreten, so werden die tatsichlichen Amplituden jedenfalls
unterhalb der Geraden liegen, laings deren extrapoliert wurde. Daraus folgt aber,
dafl die so gemessenen Amplituden hochstens groBer, bestimmt aber nicht kleiner
als die wirklichen Amplituden sein konnen. Bei Schwellenbestimmungen erhalt
man demnach bei diesem Verfahren allenfalls einen zu grolen Wert fiir die Schwelle,
d. h. eine obere Grenze, unterhalb deren die Schwelle liegen mufi. Eine solche
Grenzbestimmung ist fiir die vorliegenden Fragestellungen von Wert. Mit grofer
Sicherheit kann jedoch angenommen werden, dafl die berechneten mit den tat-
sichlichen Amplituden bereinstimmen.

Da im Verhéltnis zum schwingenden System die Masse der aufgesetzten Insekten-
beine sehr klein ist, kann sie die Eichwerte nicht beeinflussen.

Da die direkte Messung der aufBerordentlich kleinen Wechselstrome, die bei
Schwellenbestimmungen durch die Tauchspule flossen (GréBenordnung 1075 A),
nicht moglich war, wurde folgender Kunstgriff verwendet: Der Summer- bzw.
Verstidrkerausgang wurde durch ein angepafites Potentiometer abgeschlossen, an
dem in Serie mit einem Milliamperemeter (Frequenzbereich: 30—10000 Hz) die
Tauchspule des Vibrationssystems lag. Die Spannung am Summerausgang selbst
konnte gemessen und meBbar verindert werden. Wenn bei der Bestimmung der
Schwelle das Milliamperemeter im Kreis der Tauchspule keinen Ausschlag anzeigte,
wurde nach der Messung die Wechselspannung am Summerausgang solange erhoht,
bis sich ein gut ablesbarer Ausschlag einstellte. Aus den bekannten Gréfen: Span-
nung am Summerausgang bei der Schwellenbestintmung, erhéhte Spannung am
Summerausgang nach der Messung, erhshter Strom im Tauchspulenkreis nach
der Messung lieB sich die gesuchte Grofle: Strom im Tauchspulenkreis bei der
Schwellenbestimmung errechnen. Der zugehorige Wert der Amplitude konnte
dann fiir die gewahlte Frequenz aus der Eichtabelle entnommen werden. Im fol-
genden wird stets die Schwingungsweite selbst angegeben, die gleich der dop-
pelten Amplitude ist.

Um aus dem Gebiude und der Umgebung stammende Erschiitterungen fern-
zuhalten, wurde der ganze Apparat auf einen Aufbau gesetzt, der aus mehreren
Cellotexplatten bestand, die durch dazwischengesetzte Gummistopfen getrennt
waren. Da eine ausreichende Erschiitterungsfreiheit wihrend des Tages meist nicht
zu erreichen war, wurden die Messungen zum Teil nachts vorgenommen.
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Messung der Reizwirkung. Die Reizwirkung wurde durch Messung der am
Beinnerven auftretenden Aktionspotentiale beobachtet. . Die Beine wurden durch
einen Schnitt am proximalen Teil des Femur vom Korper getrennt. In den Femur-
stumpf wurde ein Platindraht geeigneter Dicke so eingefiibrt, dall er die im Femur
verlaufenden Beinnerven traf. Als indifferente Elektrode diente entweder (bei den
meisten Versuchen mijt Luftschall, soweit in den folgenden Ausfithrungen nichts
anderes angegeben ist) ein Wattepolster, das mit physiologischer Kochsalzldsung
getrankt war (s. AUTRUM 1940) oder (bei den Versuchen auf dem Erschitterungs-
apparat) die Silberplatte; um auch in diesem Fall guten Kontakt zu gewéhrleisten,
wurde auf die Platte ebenfalls ein Tropfen physiologische Kochsalzlosung getan
und iiber die Tarsen ein kleiner angefeuchteter Wattebausch gelegt.

Abb. 2. Zuleitung der Elektroden zum Praparat (p) unter Zwischenschaltung von Queck-
silberwannen (b, b,, b;), die das Praparat gegen Erschiitterungen aus der Umgebung iso-
lieren. Auf dem Quecksilber der Wanne b; schwimmt ein Kork k, der in einer Durch-
bohrung das unten geschlossene Glasrohr ¢ trigt, das mit NaCl-befeuchteter Watte gefiillt
ist. Am unteren Ende des Glasrobhres ¢ ist ein Platindraht eingeschmolzen, der von der
Watte iiber das Quecksilber der Wanne b;, den Draht d, und die Wanne b, zur geerdeten
Zuleitung ve des Verstirkers fiithrt, Die Elektrode d; zur Abnahme der Aktionspotentiale
ist durch isolierende Masse (s) am Korken befestigt und ragt in das Femur, v Zuleitung
zum Verstarker,

Die Halterung der differenten Xlektrode wurde je nach den Erfordernissen
des Versuches in verschiedener Weise vorgenommen. Bei den Erschiitterungs-
messungen z. B. war durch ein System von Hebeln und Schrauben dafiir gesorgt,
daB sich die differente Elektrode mit dem aufgesteckten Bein beliebig im Raum
drehen und verschieben lieB. Bei den Hérversuchen im Wattekasten, ferner bei
allen Versuchen, bei denen an den Priparaten Operationen ausgefithrt werden
sollten, erwies sich eine Anordnung als zweckmiBig, wie sie Abb. 2 wiedergibt.
Die Korkplatte mitsamt Elektroden und Praparat konnte leicht aus der Apparatur
entnommen und gegebenfalls zur Operation unter das Binokular gebracht werden.
Nach der Operation war das Ganze wieder mit einem Griff an den Verstirker an-
zuschlieBen. AuBerdem verminderte dieser Aufbau die direkte Ubertragung mecha-
nischer Schwingungen auf das Praparat, wie sie sonst auf dem Weg iiber die Elek-
trodenzuleitungen moglich gewesen wére.

Die Aktionspotentiale wurden in der iiblichen Weise durch einen vierstufigen
W-C-gekoppelten Verstérker verstirkt und ihr Effektivwert an einem an den Ver-
starkerausgang gelegten Spannungspriifer abgelesen (s. AuTrUM 1940). Eine oszillo-
graphische Analyse der Aktionsstrome konnte nicht durchgefiithrt werden. Handelte
es sich um die Bestimmung von Schwellenwerten, so war das Abhéren der Aktions-
strome mit einem an den Verstirkerausgang angepafBiten Kopfhérer die genaueste
Methode. Da némlich bei der erforderlichen Verstirkung das Roéhrenrauschen im
Verstarker nicht unterdriickt werden kann, kam als sicherer Nachweis fir das
erste Auftreten von Aktionsstromen von vornherein nur das subjektive Abhéren
in Frage; die Fahigkeit des menschlichen Ohres zur Klanganalyse iibertrifft beim
geiibten Beobachter alle physikalischen MeBSmethoden. MeBreihen, die meine Frau
durchfithrte, ergaben die gleichen Werte wie meine eigenen Beobachtungen. Zu
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diesen durch Abhéren gefundenen ,,Schwellenwerten muB noch einiges bemerkt
werden. Es konnen mit diesem Verfahren keine absoluten Schwellenwerte fest-
gestellt werden, sondern nur diejenigen ReizgroBen, die einen im Kopfhorer gerade
noch wahrnehmbaren Aktionsstrom erzeugen. Da sich aber — wie schon oben
erwihnt — aus physikalischen Griinden ein stindiges Rauschen des Verstirkers
nicht vermeiden ld8t, geht bei fortschreitender Herabminderung der Reizgrofle
der Aktionsstrom schlieBlich im Verstirkerrauschen unter, d. h. die auf diese Weise
erhaltenen Schwellen sind nicht nur vom Objekt, sondern in gewissem Umifang
auch von der Apparatur abhingig. Auf diese unvermeidliche Tatsache weisen auch
DerpysHIRE und Davis (1935) sowie WEVER und Bray (1936, 1938) bei elektro-
physiologischen Untersuchungen tiber die Cochleaeffekte bei Siugetieren hin. Je-
doch ist sicher, daB die so bestimmten Schwellenwerte nicht kleiner als die wahren
Schwellenreize ausfallen, die fiir das Tier gerade noch wahrnehmbar sind. Man
erhalt also ,,Schwellenwerte®, die eine obere Grenze fiir die wahre Schwelle dar-
stellen. Derartige Angaben sind aber sinnvoll. Wie im iibrigen weiter unten (S. 604)
gezeigt werden wird, liegen die gemessenen Schwellen in manchen Féllen so niedrig,
daB sie nicht wesentlich groBer als die wahren Schwellen sein kénnen. Auch ein
Vergleich der Schwellen bei verschiedenen Frequenzen, wie er ja gerade interessiert,
erscheint statthaft. Das hat seinen Grund in der Gleichheit der elektrischen Effekte
bei verschiedenen Frequenzen. Beim Abhoren ist zwischen ihnen kein Unterschied
zu bemerken, obwohl das menschliche Ohr, zumal bei geiibten Beobachtern, fir
geringe Anderungen in der Zusammensetzung von Geraulchen iberaus empfind-
lich ist.

Welche Beziehungen zwischen der GroBe der Aktionspotentiale und der sub-
jektiven Lautheit bestehen, entzieht sich zur Zeit jeder Beurteilung. Auch fir die
Saugetiere, bei denen die elektrischen Erscheinungen der Cochlea ja wesentlich
besser untersucht sind, ist es noch nicht gelungen, den Zusammenhang einwandfrei
zu kliren (s. 1. a. STEVENS und Davis 1936; DersysHIRE und Davis 1935; WEVER
und Bray 1936, 1938).

Stérungen bei der Messung der Aktionspotentiale konnten durch akustische
Erregung der Verstirkerrohren und durch elektrisches Ubersprechen auftreten.
Durch Einbau des Verstirkers in einen Holzkasten, der im Innern mehrere durch
Wolle bzw. eine Luftschicht voneinander getrennte Lagen Cellotex enthielt, wurden
akustische Riickkoppelungen vermieden. Das Ubersprechen konnte durch sorg-
faltige Erdung und Aufstellung doppelwandiger Farapav-Kafige ausgeschaltet
werden. Eine unerwartete Quelle von Storungen waren Tische mit Eternitplatten,
auf denen anfangs Teile der Apparatur aufgestellt waren. Diese Platten wirkten
wie groBe Kapazititen. Infolge der schlechten Leitereigenschaften des Eternits
half auch Erden nichts, so dafl die Tische ganz entfernt werden mufiten.

Es seien noch einige Bemerkungen iiber die Zuverldssigkeit der Zahlenangaben
gemacht, die mit den beschriebenen Methoden erhalten wurden. Die Fehler der
Amplitudenbestimmung konnten unter 5—10% gehalten werden. (Dabei ist die
Annahme gemacht, daB Tauchspulenstrom und Amplitude linear voneinander
abhingig sind; s. S. 589). Es wiare vielleicht moglich gewesen, die Genauigkeit
der physikalischen Amplitudenbestimmung zu vergréBern; in Anbetracht der Grofe
des Fehlers, der durch die Schwellenbestimmung der Aktionspotentiale gegeben
war, wurde eine Erhéhung der Genauigkeit der Amplitudenbestimmung iberflissig.
Die Schwelle selbst lieB sich (fiir eine bestimmte Frequenz und eine bestimmte
Extremitéit) mit einem Fehler von 4 10% bestimmen. In der Regel weichen die
Messungen weit weniger voneinander ab. Diese groBe Genauigkeit ergab sich auch,
wenn zwei Beobachter unabhingig voneinander am selben Bein die Messungen
mehrmals wiederholten. Bei sehr kleinen Amplituden konnten die Tauchspulen-
stréme nicht mehr kontinuierlich verindert, sondern nur stufenweise vermehrt oder
vermindert werden. Dadurch kénnen die einzelnen Angaben mit gréBeren Fehlern
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behaftet werden, die bis zu 50% betragen kénnen. Da aber bei der Schwellen-
bestimmung stets diejenige Stufe der Messung zugrunde gelegt wurde, bei der ein
Aktionspotential zum erstenmal deutlich wurde, konnen die wahren Werte hochstens
kleiner, nicht aber gréBer sein, alsim folgenden angegeben wird. Bei den Frequenzen
itber 5000 Hz ist der Fehler der Messungen grifler als bei den tieferen Frequenzen;
weil hier die Amplituden unter dem Mikroskop bereits sehr klein werden. Der Fehler
kann in diesem Bereich +50% betragen. Die im vorangehenden angegebenen
Fehler beruhen auf vorsichtigen Schitzungen, so daB also die Febler in den meisten
Fillen kleiner sein werden als die hier angegebenen Fehlergrenzen.

Die Erregbarkeit der Priparate hielt ohne besondere Mafinahmen 2—6 oder
8 Stunden an, in der feuchten Kammer wihrte sie bis zu 24 Stunden. Bei einigen
wenigen Priparaten war von vornherein kein Aktionspotential zu beobachten;
sie waren entweder geschadigt oder falsch auf den Elektroden befestigt worden.
Von den meisten Praparaten wurden lingere MeBreihen aufgenommen.

Die Untersuchungen wurden in den Jahren 1936—1940 von meiner Frau und
mir durchgefithrt. Die fortschreitende Entwicklung der Apparaturen und Methoden
brachte es mit sich, daB insgesamt iiber 300 Extremitdten zur Untersuchung ge-
langten.

Allgemeine Eigenschaften des Objektes.
1. Der elektrische Effekt und sein vitaler Ursprung.

Werden von dem Vorderbein eines Versuchstieres die Aktionspotentiale
in der angegebenen Weise abgeleitet, so kann man bei Reizung mit Hor-
oder Ultraschall im Kopfhorer ein zischendes Gerdusch (shushing noise)
wahrnehmen; das parallel liegende MeBinstrument zeigh einen Ausschlag.
Diese Erscheinung beschrieben bereits WEvER und Bray (1933). Ein
subjektiv gleich erscheinender Effekt kann auch durch andere Reize
hervorgerufen werden; z. B. verursachen Erschiitterungen der Unter-
lage, der Haltevorrichtungen, Beriihren des Beines mit einem Haar und
Anblasen schon bei geringen Reizintensitdten sehr deutliche Reaktionen.

Die Gleichheit der Effekte bei verschiedenen Reizen besagt nichts
iber einen etwaigen Ursprung vom gleichen Sinnesorgan. Fiir eine
genaue Analyse der Aktionspotentiale reicht ja das Obr nicht aus. Auller-
dem ist es durchaus moglich, dafi dhnlich gebaute Sinnesorgane gleiche
elektrische Erscheinungen aufweisen.

Da die Moglichkeit, dafi die beobachteten Effekte auf rein physika-
lischen Ursachen beruhten (z. B. Anderung des Ubergangswiderstandes
zwischen Gewebe und Elektroden infolge der Erschiitterungen) von vorn-
herein nicht auszuschlieBen war, wurden folgende Versuche zur Klirung
dieser Frage angestellt:

a) Betdubung mit Ather. Das Priparat wurde am Boden eines oben
offenen Glasrohres von 3 em Durchmesser aufgestellt (Abb. 3). Durch
ein eingefiihrtes (lasrohrchen (r) konnte das Priparat angeblasen werden.
Priifreize waren: Galtonpfeife 3400—25000 Hz, Klopfen auf den Tisch
mit dem Finger, Anblasen mit Luftstrom. Alle diese Reize gaben deut-
liche Effekte. Wurde ein mit Ather getrankter Docht in das Glasrohr
gehangt, so trat nach 2 Min. eine Verminderung des Effektivwertes des
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Aktionspotentials ein, nach 1 weiteren Min. war es génzlich verschwunden.
Bald nach Beginn dér Atherwirkung treten kurze prasselnde oder knar-
rende Gerdusche im Kopfhorer auf, die wahrscheinlich auf Muskel-
bewegungen zuriickgehen. Sobald die Narkose hinreichend tief ist, be-
wirkt selbst heftiges Anblasen keine Effekte, obgleich sich das Bein dabei
iber 1 mm hin- und herbewegte. Die bei lebenden Priparaten wirk-
samen Reize sind demgegeniiber wesentlich schwicher und nur als leises

Anbhauchen zu kennzeichnen. Wurde schlie§-

lich zur Entfernung des Athers Luft ein-

geblasen, so ist 19 Min. nach Versuchsbeginn z
der Effekt in voller Stirke wieder zurtick- a

gekehrt (Versuche an Vorderbeinen von

Locusta cantans und Conocephalus dorsalis).
Der Vorgang der Betdubung wurde auch ‘ RN
quantitativ verfolgt. Bei diesen Versuchen L9
zeigte sich zugleich eine weitere Eigenschaft
der Praparate: Bei allen lebenden Priparaten
bleibt auch bei moglichster Ausschaltung
von akustischen und vibratorischen Reizen
stets noch ein gewisses Potential bestehen,
das im folgenden als Grundspannung be-
zeichnet werden soll. Da Gleichspannungen ¥
vom Verstiarker nicht nachgewiesen werden, \ \ _
mufl es sich um Aktionspotentiale (oder r
ihnen &hnliche Potentiale) handeln, die ADP- 3. Anordnung zur Unter-

suchung der Athernarkose.

andi i 5 4 Praparat p befindet sich auf der
stindig vorhanden sind. Thre Grofle fallt Fravarat z befind o e

wahrend mehrerer Stunden langsam ab, Aufnahme dienende GlasgefaB)
in dem Zylinder 2, der unten mit

wahrend einer Versuchsreihe bleibt sie hin-  dem Korken k verschlossen ist.
reichend konstant. Der langsame Abfall gt}?&?hrt Gintrohs s Anpiaser
ist wohl auf eine zunehmende Schiidigung ¢ Fréaparates: b Zuleitungen
des Praparates zuriickzufithren. Es ist an-

zunehmen, daB diese Grundspannung darauf beruht, daB sich eine véllig
,,ruhige’ bzw. erschiitterungsfreie Umgebung bei der hohen Empfindlich-
keit der Priparate (s. S. 604) gar nicht herstellen 148t. Daneben liefern

auch noch andere Erscheinungen Beitrige zur Grundspannung (s. S. 594).

In der Tabelle 1 ist die Grundspannung mit E,, die bei Erténen
einer Galtonpfeife (25000 Hz) auftretende zusétzliche Spannung (Reiz)
mit Ej, bezeichnet; die Zeit ist in Minuten angegeben.

Wahrend E zunéchst stark ansteigt (der Abfall nach 1 Min. ist offen-
bar ohne Bedeutung), sinkt £ bestindig; wahrscheinlich ruft der Ather
nach kurzem BEinwirken mehrere Reaktionen hervor (chemische Sinnes-
organe ! Exzitationsstadien von Muskelelementen ?), die den anfing-
lichen Anstieg von E; verursachen.
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Entscheidend im vorliegenden Zusammenhang ist die vollige Reversi-
bilitit der Erscheinungen nach Athernarkose, auBerdem die Unwirk-
samkeit heftigster mechanischer Bewegungen des Priparates, wenn es
betdubt oder abgestorben ist.

b) Um Einwinde zu entkriften, die sich aus physikalischen Uber-
legungen ergaben, wurden noch weitere Kontrollversuche zum Nachweis

des vitalen Ursprungs der Erscheinungen
Tabelle 1. angestellt. Das Praparat wurde durch einen

Zeit | E, (mV) ’ Er V)  Widerstand von 5000 Ohm bzw. durch
[ andere lebende Gewebe der verschiedensten
0 Ath;?da,mpf 115 Art ersetzt. In keinem Fall traten irgend
1,0 15 115 welche Potentiale bei Einwirkung von Luft-
2,5 45 80 schall oder Erschiitterungen auf.
g:g ;g Zg Wurde dagegen die indifferente geerdete
4,0 13 30 Elektrode so umgestaltet, dafl die Tarsen
%’5 (5) (5) frei in eine Kochsalzlosung eintauchten, so
Atherdampf entfernt traten bei groben Erschiitterungen prasselnde
9 | 6 19 oder knackende Gerdusche im Kopthérer
i(l) 13 %g auf, die mit echten Aktionsstrémen nicht
35 \ 20 115 verwechselt werden konnten. Diese Erschei-

nung ist rein physikalisch bedingt und durch
Narkotika oder Abtoten nicht zu beseitigen. Eingehende Untersuchungen
iber derartige Potentiale hat EBBECKE (1926) an Modellen angestellt.

2. Die Temperaturabhingigkeit der Aktionspotentiale der Crista acustica
bei Einwirkung von Luftschall.

Methode: Die Elektroden werden an Faden frei in einem Becherglas
aufgehangt, das von einem Wasserbad umgeben ist. Thermometer neben
dem Priparat; Galtonpfeife 25000 Hz, bei konstantem Anblasdruck.
Vorderbeine von Locusta viridissima.

Die MeBergebnisse sind in Abb. 4 zusammengestellt. Es zeigt sich
ein ausgesprochenes Optimum zwischen 20 und 35° C. Bei héheren (und
tieferen) Temperaturen nimmt die Grofie des Effektivwertes des Aktions-
potentials bei konstanter ReizgréBe ab. Bei 2,5 C ist der Reizeffekt sehr
gering; aus dem Verlauf der Kurven kann man schliefen, dal erst
unterhalb 2° C die Luftschallwahrnehmung (um eine solche handelt es
sich bei den vorliegenden Versuchsbedingungen; s. weiter unten) erloschen
ist. Auch dieser Versuch spricht einwandfrei fiir einen vitalen Ursprung
der Potentiale.

Bemerkenswert ist das Verhalten der ,,Grundspannung”. Aus der
Kurvengestalt kann zumindest auf das Vorhandensein von zwei Kom-
ponenten geschlossen werden. Unterhalb 40° ist der Verlauf recht dhn.
lich demjenigen der dariiber stehenden Kurve, die die Temperatur-
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abhangigkeit der Hoérschallreizung beschreibt; vor allem hebt sich ein
Optimum zwischen 20 und 40° ebenfalls deutlich ab. Die Vermutung,
daB ein Teil der Grundspannung auf nicht zu beseitigende Reize aus der
Umgebung zuriickgeht, wird durch diese Ahnlichkeit gestiitzt. Bemerkens-
wert ist, dafl auch bei 2,5° C die Grundspannung noch einen betrichtlichen
Wert hat, der weit hoher liegt als bei einem toten oder betiubten Pri-
parat. Oberhalb 40° machen sich bei der Grundspannung zunehmend
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Abb. 4. Locusta viridissima; Abhangigkeit der GrioBe des Effektivwertes des Aktions-
potentials der Crista acustica des Vorderbeins von der Temperatur bei konstanter Reiz-
intensitat (25000 Hz). Abszisse: Temperatur in Graden; Ordinate: Effektivwerte des
Aktionspotentials in mV. Untere Kurve: Grundspannung; obere Kurve: Reizeffekt.

4 1

Effekte bemerkbar, iiber deren Ursprung z. Z. nichts Genaues ausgesagt
werden kann. Alle diese Effekte verschwinden in der Narkose véllig.
Hier zeigt sich keinerlei Aktionspotential im gesamten Temperatur-
bereich.

Wie weiter unten gezeigt werden wird, stammen die Aktionspotentiale
auf Reizung mit Ténen von 25000 Hz allein von der Crista acustica.

Die Reaktionen auf Luftschall.

Daf} die Sinnesorgane der Vordertibien voms Locustiden eine Luft-
schallwahrnehmung erméglichen, unterlag von vornherein keinem Zweifel.
Die Tympanalorgane sind wiederholt eingehend experimentell unter-
sucht worden, mit dem Krgebnis, da} es sich bei ihnen einwandfrei um
Gehororgane handelt. Wie bereits S. 584 erwihnt, bewies REGEN (1908,
1914, 1926) in sorgfiltigen Untersuchungen, da8 bei Thamnotrizon apterus
die Tympanalorgane der Vordertibien fiir die Wahrnehmung des Stridu-
lationsschalles unentbehrlich sind. Er machte auch als erster bereits
einige Angaben iiber den Umfang des Gehors: Zirpende Mannchen von
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Thammotrizon alternierten noch mit Ténen einer Galtonpfeife, die etwa
a’ (= 27840 Hz) entsprachen (REGEN 1926, S. 361); REGEN vermutete,
daB die obere Grenze etwas héher liegt. Auch die untere Grenze versuchte
er zu bestimmen und fand, daB sie oberhalb a' (435 Hz) liegen miisse.
Mit tiefen Ténen ist es ihm nicht gelungen, die Mannchen zum Alternieren
zu veranlassen, vielmehr hatten diese Toéne, vor allem wenn sie oberton-
frei waren, ,eine geradezu abschreckende Wirkung* auf die Tiere. Wie
weiter unten gezeigt werden wird, werden tiefe Frequenzen auch in ganz
anderer Weise wahrgenommen als die hohen (8. 622), so daf} die Beob-
achtungen von REGEN durch die folgenden Untersuchungen eine Be-
stitigung und zugleich eine Erklarung finden.

Mit ginzlich anderer Methodik (Beobachtung der Aktionspotentiale)
untersuchten WEVER und Bray (1933) Gryllus und zwei Laubheuschrecken
( Amblycorypha und Pterophylla). Sie wandten damit als erste elektro-
physiologische Methoden in der Hérphysiologie der Wirbellosen an. Die
untere Grenze des Gehors wurde von ihnen etwa bei 800 Hz, die obere
groBer als 45000 Hz gefunden. Die zugehérigen Intensititen werden nicht
angegeben. Untersuchungen von PumpErREY und RawDoN-SmitTH
(19364, b) beziehen sich auf abdominale Tympanalorgane bei Acridiern.

Die erste Aufgabe bestand also darin, genauer zu untersuchen, wie
sich die an den Tibialorganen auftretenden Aktionspotentiale bei Vor-
handensein von Luftschall verschiedener Art verhalten. Da alle drei Bein-
paare eine Crista acustica besitzen, Trommelfelle aber nur an den Vorder-
tibien ausgebildet sind, lag es nahe, auch die Mittel- und Hinterbeine
in die Untersuchung einzubeziehen, um aus dem Vergleich Schliisse auf
die Bedeutung der verschiedenen Strukturen ziehen zu konnen.

1. Die Reaktionen auf natiirliche Klinge und Gerdusche.

Zu einer ersten qualitativen Orientierung wurden verschiedene natiir-
liche Klinge und Geriusche verwendet. Von besonderem Interesse war:

@) Das Verhalten gegeniiber dem Stridulationsschall der eigemen Art-
genossen. Es ergab sich folgendes: Das Stridulieren der eigenen Art-
genossen wird bei Locustiden (Locusta cantans, L. viridissima, Dectrcus
verrucivorus, Conocephalus dorsalis) nur von den in den Vorderbeinen
gelegenen Sinnesorganen wahrgenommen.

Weiterhin wurde bestimmt, bis zu welchen Entfernungen die Locus-
tiden ihre eigenen Artgenossen unter natiirlichen Bedingungen hdoren
konnen. Die Versuche mufiten im Freien und bei Windstille ausgefiihrt
werden, weil Luftstrom an sich schon einen Reiz fiir tibiale Sinnesorgane
darstellt (8. 592), und weil nur im Freien ein ungestortes Schallfeld vor-
lag, das den natiirlichen Bedingungen entsprach. Da L. cantans meist
erst abends mit dem Gesang beginnt, wurden die Experimente in den
frithen Nachtstunden im Institutsgarten angestellt. Ein zirpendes Ménn-
chen wurde in einen Kéifig aus Drahtgaze gesetzt, der etwa 1 m iiber
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dem Erdboden auf einem Tischchen aufgestellt war. Als Schallempfinger
diente das Vorderbein eines Weibchens der gleichen Art; das Bein wurde
in der iiblichen Weise (s. AuTrRum 1940, S.331) auf den Elektroden
montiert. Die Entfernung zwischen dem Priparat und dem singenden
Minnchen konnte durch Verschieben des Minnchens beliebig variiert
werden. Nach einigen Versuchen unterbrach das Mannchen nach dem
Platzwechsel seinen Gesang nur fiir kurze Zeit. Ein Beobachter verfolgte
das Auftreten der Aktionspotentiale, ein zweiter, der sich in der Nihe
des zirpenden Minnchens aufhielt, das Zirpen. Beide konnten durch
Lichtsignale miteinander in Verbindung treten, so dafl sich die Koinzi-
denz von Gesang und Aktionspotentialen priifen lief3.

Das Weibchen von Locusta cantans nahm das Zirpen des Ménnchens
noch aus einer Entfernung von 38 m wahr, d. h. bei dieser Entfernung
waren im Kopthorer noch Aktionspotentiale nachweisbar. Nach NIELSEN
(1938) beginnt der einzelne Zirplaut von Locusta cantans zunichst leise
und schwillt dann im Verlauf von etwa 1 Sek. zum Fortissimo an. Aus
38 m Entfernung ruft nur dieser laute Teil des Gesanges noch eine
Reaktion hervor.

In der gleichen Entfernung von 38 m ist das Zirpen fiir den Menschen
noch deutlich, wenn auch nicht mehr sehr laut zu hdoren.

Als Locustide mit ginzlich andersartigem Gesang wurde vergleichs-
weise Conocephalus dorsalis untersucht. Wéihrend Fasrr (1928) den
Gesang von cantans als ,,scharf, durchdringend laut, grell bezeichnet,
beschreibt er den von Conocephalus dorsalis als ,duBerst leigse, zart®.
Dementsprechend wurden 3 m als duBerste Entfernung gemessen, aus
der das Mannchen vom Weibchen noch gehort werden kann. Es sei
nochmals darauf hingewiesen, daf die gemessenen Entfernungen etwas,
wenn auch sicher nicht bedeutend unter den wirklichen Grenzen liegen
kénnen (s. S. 591).

Im Gegensatz zu den Vorderbeinen zeigen die Mittel- und Hinterbeine
niemals irgendwelche Reaktionen auf den Stridulationsschall, selbst wenn
(bei Locusta cantans) das zirpende Ménnchen bis auf 20 cm an das Praparat
herangeriickt wurde. Aus diesen Versuchen ist zu schliefen, daB zur
Wahrnehmung des Stridulationsschalles die Tympanalorgane in ihrer
typischen Ausbildung, wie sie sich nur in den Vordertibien findet, er-
forderlich sind.

b) Eine Reihe anderer Klinge und Gerdusche wurde ebenfalls in ihrer
Wirkung auf die verschiedenen Beinpaare untersucht. Dem Stridulieren
am dhnlichsten ist ein scharfes zischendes —ss—. Es hat auch die gleichen
Wirkungen wie der Gesang der Mannchen: starke Aktionspotentiale an
Vordertibien, keine Wirkung auf Mittel- und Hintertibien. Deutlich
geringere Effekte als das stimmlose —ss—- ruft ein stimmloses —sch —
hervor (ebenfalls nur bei den Vordertibien). Bei Conocephalus dorsalis
ist das —sch— iiberhaupt unwirksam.

Z. £. vergl. Physiologie. Bd. 28, 39
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Die hohen Téne von etwa 20000 Hz, die man mit einer Galtonpfeife
erzeugen kann, rufen nur bei den Vordertibien Effekte hervor, auf Mittel-
und Hintertibien sind sie ginzlich wirkungslos.

Anders steht es mit gesprochenen Vokalen oder ganzen Worten:
‘Sie ergeben, nicht zu weit von den Priparaten gesprochen, Aktions-
potentiale von den Sinnesorganen aller drei Beinpaare. Das gleiche gilt
fiir musikalische Klinge mit einem Grundton, der unter 2000 Hz liegt,
ebenso noch fir tiefe Téne der Galtonpfeife.

Aus der Gesamtheit dieser Versuche geht bereits hervor, daf fiir die
Wahrnehmung sehr hoher Frequenzen nur das Tympanalorgan der
Vordertibien in Betracht kommt. Die weitere Analyse hatte die Wirkung
der tiefen Frequenzen zu kliren. Zu diesem Zweck wurden Messungen
mit reinen Tonen vorgenommen, wie sie der Summer in abstufbarer
Intensitit liefert.

2. Die Schwellenwerte fiir reine Tine.

Fiir den F¥requenzbereich von 100—10000 Hz wurden diejenigen
Schalldrucke bestimmt, die einen (im Kopfhirer) gerade noch merkbaren
Aktionsstrom ergaben (Schwellenwerte). Versuche im Wattekasten.
Elektroden nach Abb. 2.

a) Vorderbeine (Abb. 5). Die Abb. 5 zeigt typische Kurven fiir Decticus
verrucivorus und Locusta cantans. Unterschiede zwischen Miannchen und
Weibchen sind in keinem Fall beobachtet worden. Die Schallempfindlich-
keit nimmt von der tiefsten gemessenen Frequenz (100 Hz) zunichst
standig zu, in der Gegend von 1000 Hz zeigt sich ein - deutlicher Abfall.
Dann steigt die Empfindlichkeit bis zu den hiochsten gemessenen Werten
stetig an. Etwa bei 6000 Hz (Decticus) bzw. 3000 Hz (Locusta) haben
die Kurven die untere Grenze des Schalldruckes erreicht (etwa 0,04 ubar),
die mit den zur Verfiigung stehenden Apparaten noch exakt gemessen
werden konnte. Bei allen héheren Frequenzen liegt der Schwellendruck
unter 0,04 ybar. Der subjektive Eindruck, wie er sich z. B. bei Versuchen
mit der Galtonpfeife gewinnen laBt, macht es wahrscheinlich, daB die
Kurve das Minimum unterhalb von 10000 Hz noch nicht erreicht hat;
mit zunehmender Tonhéhe wird das Priparat also noch wesentlich
empfindlicher (s. S. 629). Diese Beobachtung steht in Einklang mit den
theoretischen Vorstellungen, die wir uns von der Funktionsweise des
Tympanalorgans gemacht haben. AvuTrUM (1940) hat nachgewiesen,
daB das Tympanalorgan nach Art eines Druckgradientempfingers arbeitet.
Der Betrag des Druckgradienten nimmt mit steigender Frequenz zu,
solange die halbe Wellenlinge gréfler bleibt als der Wegunterschied des
Schalles zwischen beiden Trommelfellen (1,3 mm). Das ist bis etwa
130000 Hz der Fall. Bis zu dieser Frequenz nimmt also bei gleichem
Schalldruck die antreibende Kraft, die auf einen Druckgradientempfinger
wirkt, bei konstantem Schalldruck zu. Es ist daher auch theoretisch
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iitberans wahrscheinlich, dafi die Empfindlichkeit oberhalb von 10000 Hz
noch betrichtlich steigt. Ob dieser Anstieg tatsichlich bis 130000 Hz
geht, kann nicht gesagt werden, weil wir keine Kenntnisse dariiber be-
sitzen, in welcher Weise die antreibende Kraft des Schalldruckgradienten
bei verschiedenen Frequenzen mit der Frregungsgrofle in den Sinnes-
zellen zusammenhéngt. In fritheren Untersuchungen haben wir nach-
gewiesen, dall mit dem Tympanalorgan noch Téne von 90000 Hz mit
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Abb. 5. Schwellendrucke fiir Luftschall als Reiz. Vordertibien von Decticus (obere Kurve)

und Locusta contans (untere. Kurve). Abszisse: Frequenz des Schalles in Hz; Ordinate:

Schalldruck in gbar. Die waagerechte Linie bei 0,04 pgbar gibt die untere Grenze der
MeBmédglichkeit an.

grofler Empfindlichkeit wahrgenommen werden. Leider stehen zur Zeit
keine physikalischen Methoden zur Verfiigung, die quantitative Messungen
im Frequenzbereich iiber 10000 Hz gestatten.

Da die Schallabsorption in der Luft mit steigender Frequenz stark
ansteigt (HIEDEMANN 1939), ist die Reichweite der tieferen Frequenzen
des Stridulationsschalles grofier als die der hoheren. Andererseits ist
aber die Empfindlichkeit fiir die hGheren Frequenzen viel gréfer, so dafl
beide Erscheinungen sich wahrscheinlich teilweise gegenseitig ausgleichen.

Der Verlauf der Kurven éndert sich in seinen wesentlichen Merkmalen
nicht, wenn statt des Schwellenwertes derjenige Schwellendruck be-
stimmt wird, der einen vorgeschriebenen FEffektivwert des Aktions-
stromes ergibt, wenn also z. B. die Lautstérke des Reiztones jedesmal so
eingestellt wurde, daB sich z. B. 10 oder 15 mA Ausschlag am MeB-
instrument ergaben (Abb. 6).

39*
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b) Werden Mittel- und Hinterbeine in der gleichen Weise untersucht,
so ergeben sich Kurven, wie sie die Abb.7 und 8 zeigen. Die Mittel-
und Hinterbeine, die keine Trommelfelle besitzen, sind also durchaus
durch Luftschall reizbar. Bemerkenswert ist, dafl die Schwellen im Be-
reich tiefer Tone sogar erheblich niedriger liegen als beim Vorderbein.
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Abb, 6. Luftschallreizung; Decticus; Vordertibia; Schwellendrucke (unterste Kurve) und
Kurven fiir Schalldrucke, die gleich groBe Aktionspotentiale (mittlere Kurve solche von
10 mV, oberste Kurve solche von 15 mV) bewirken. Koordinaten wie in Abb. 5.

Insbesondere verfiigen die Mittelbeine zwischen 200 und 1500 Hz tiber
eine grofie Schallempfindlichkeit. Oberhalb 1500—2000 Hz zeigen Mittel-
und Hinterbeine ein génzlich anderes Verhalten als die Vorderbeine:
Wihrend hier die Empfindlichkeit der Vorderbeine fiir Luftschall standig
und steil zunimmt, sinkt sie bei den Mittel- und Hinterbeinen aufer-
ordentlich schnell ab. Der zugehérige Schwellendruck erreicht oberhalb
7000—8000 Hz Werte, die iiber 50 ybar liegen, wihrend die Vorderbeine
bei diesen Frequenzen bereits auf Schwellendrucke unterhalb 0,04 ybar
ansprechen. Die Schwellenreize stehen hier also im Verhiltnis 1 : 1000
und mehr; die Schwelle fiir Mittel- und Hinterbeine liegt tiber 60 db iiber
derjenigen der Vorderbeine. Um die Unterschiede zwischen den Kurven
richtig abschitzen zu konnen, ist zu beachten, da8 die Schalldrucke im
logarithmischen MaBstab aufgetragen sind.

Im wesentlichen Verhalten bestehen zwischen Locusta und Decticus
keine Unterschiede. Im einzelnen liegen die Schwellen bei Locusta
niedriger, die Empfindlichkeitsschwelle liegt bei den Vorderbeinen schon
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Abb. 7. Schwellendrucke fiir Luftschall als Reiz fiir die Sinnesorgane der drei Extremi-

tatenpaare von Decticus. Vordertibia: ausgezogene Kurve (—0O—O-—); Mitteltibia:

gestrichelte Kurve --o---0--); Hintertibia: pg%l%)tierte Kurve (--=0--0-+-).  Koordinaten
wie in . 5.
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Abb. 8. Schwellendrucke fiir Luftschall als Reiz fiir die drei Extremititenpaare von Locusta

cantans, Vordertibia: ausgezogene Kurve (—(O—(0©—); Mitteltibia: gestrichelte Kurve
(--0--0--); Hintertibia: punktierte Kurve (- QuerrQueenn ). XKoordinaten wie in Abb. 5.
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bei 3000 Hz unterhalb 0,04 yubar; bei den Vorderbeinen von Decticus wird
dieser Wert erst oberhalb 6000 Hz erreicht. Andererseits werden die
Mittel- und Hinterbeine von Locusta schon oberhalb 2000 Hz stark
unempfindlich gegen Luftschall, bel Decticus findet dieser Anstieg erst
oberhalb 6000 Hz statt. Diese Unterschiede beeinflussen jedoch das
Gesamtbild des Kurvenverlaufes nicht. Bei beiden Arten sind die Vorder-
beine im tiefsten Frequenzbereich gegen Luftschall relativ unempfindlich,
im hoéchsten Frequenzbereich auBerordentlich empfindlich; Mittel- und
Hinterbeine verhalten sich umgekehrt.

Ein weiterer Unterschied zwischen Vorderbeinen einerseits, Mittel-
und Hinterbeinen andererseits fallt zunichst nicht so sehr ins Auge:
Die Vorderbeine ergeben eine Kurve von sehr stetigem Verlauf. Die
Schwellenwerte fir die Mittel und Hinterbeine schwanken dagegen fiir
nahe benachbarte Frequenzen oft recht betrichtlich, zumal im unteren
Frequenzbereich, wo eine grofie Empfindlichkeit vorhanden ist.

Zum Schlul} sei noch auf eine Eigentiimlichkeit hingewiesen, die be-
sonders deutlich an der Kurve fiir das Mittelbein von Locusta (Abb. 8)
und an der fiir das Hinterbein von Decticus erkennbar (Abb. 7), aber
auch beim Mittelbein von Decticus vorhanden ist: Es zeigt sich ein er-
neuter geringer Anstieg der Empfindlichkeit in der Gegend von 5000
bzw. 6000 Hz. Auf die Bedeutung dieser Erscheinung wird weiter unten
(S. 623) eingegangen werden.

Die Reaktionen auf Erschiitterungsreize.
1. Qualitative Beobachtungen.

Sémtliche Beinpaare der Locustiden erwiesen sich als auflerordent-
lich empfindlich gegen Erschiitterungsreize jeder Art. Trotz sorgfaltiger
Aufstellung der Priparate auf mehreren Wattelagen oder auf Schichten
von Cellotexplatten, die voneinander durch hohe Gummistopfen getrennt
waren, trotz Montierung auf Quecksilberbidern (Abb. 2) geniigte schon
ein leises Klopfen mit dem Finger auf dem Versuchstisch, um deutliche
Reaktionen zu erzielen. In einem speziellen Versuch wurden 3 Etagen
Cellotexplatten, wieder getrennt durch Gummistopfen, iibereinander-
gebaut, ein schwerer Ambof obenauf gesetzt und erst auf ihm die Elek-
troden, auf Quecksilberbidern schwimmend, aufgestellt. Der ganze Aui-
bau war im unteren Stockwerk des Institutes, dessen FuBboden durch-
gehend aus gestampftem Zement besteht, vorgenommen worden. Trotz-
dem erzeugte jeder Schritt, selbst aus etwa 20 m entfernten Riumen,
deutliche Aktionspotentiale. ’

Diese geringen Reize veranlassen auch das normale Tier zu Reak-
tionen. Allerdings fiel ein entsprechender Versuch nur dann positiv aus,
wenn lange Zeit absolute Ruhe in der Umgebung der Versuchstiere ge-
herrscht hatte. Wenn man z. B. am frithen Morgen fressende Locustiden
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beobachtete, die sich in einem kleinen Kéfig befanden, so zeigte sich,
daB sie bei den gleichen minimalen Reizen — Schritten in 20 m Ent-
fernung — fiir kurze Zeit die Bewegungen der Mundwerkzeuge einstellten,
um nach kurzer Pause mit dem Fressen fortzufahren. Auch im Freien
kann man sich leicht von der hohen Erschiitterungsempfindlichkeit {iber-
zeugen: Nahert man sich abends bei vélliger Dunkelheit einem Baum
oder Strauch, in dem ein Ménnchen von Locusta singt, so verstummt der
Gesang selbst bei leisem Auftreten, wenn man noch etwa 15 m entfernt
ist. NIELSEN (1938) gibt an, daBl Decticus schweigt, wenn man sich ihm
auf 10 m ndhert. Die weiter unten wiedergegebenen Experimente werden
diese Erfahrungen bestétigen.

Bei unmittelbarer Beriihrung der Beine, z. B. mit einem feinen, an
einen Glasstab angekitteten Haar oder bei Anblasen mit einem leichten
Luftstrom erhilt man die gleichen Effekte wie auf Erschiitterung. Dabei
ist es gleichgiiltig, welche Teile des Beines vom Reiz getroffen werden.
Lediglich die grofien. Dornen an den Tibien, soweit sie beweglich eingelenkt
sind, nehmen eine Sonderstellung ein: Werden sie durch Bertihrung mit
einem Haar bewegt, so treten sehr starke Potentiale auf, die von génzlich
anderem Charakter sind als die durch Erschiitterungsreize verursachten.
Sie duBern sich als scharfe, knackende oder knarrende Laute im Kopf-
hérer, die mit den zischenden Gerduschen bei Erschiitterung nicht ver-
wechselt werden konnen. Das Knacken oder Knarren wihrt nur solange,
wie die Dornen bewegt werden ; eine konstante Auslenkung aus der Ruhe-
lage hat keine Aktionspotentiale zur Folge. Damit entsprechen die Eigen-
schaften der Dornen denen der Schnurrhaare der Katze, von denen eben-
falls nachgewiesen ist, dafl die an ihrer Basis gelegenen Nervenendigungen
nur dann erregt werden, wenn die Haare bewegt werden. Sehr langsame
Bewegungen rufen keine Aktionsstréme der Sinnesorgane hervor (ADRIAN,
McKeEN und Hoaseranp 1931, 8.387). Die Empfindlichkeit dieser
Dornen ist im Verhéltnis zur Erschiitterungsempfindlichkeit gering. Es
sind unter dem Binokular (75fache Vergrofierung) sichtbare Bewegungen
der Dornen erforderlich, um deutliche Effekte zu geben. Genaue Be-
stimmungen wurden nicht gemacht, da die Dornen mit dem Erschiit-
terungssinn in keiner Beziehung stehen, wie bei der Behandlung des
Lokalisationsproblems gezeigt werden wird. Die beweglichen Dornen
sind also als Organe eines Beriihrungssinnes anzusehen. Nicht alle an den
Beinen stehenden Dornen sind beweglich; so stehen z. B. an der Hinter-
tibia von Locusta cantans in einer Doppelreihe, ferner auf dem Femur
unbewegliche, dornenéhnliche Chitinzapfen ; werden diese mit einem Haar
bertihrt, so erhdlt man die gleichen Erscheinungen, wie wenn das Chitin
zwischen ihnen berithrt wird, also typische Erschiitterungseffekte. —
Uber die zahlreichen kleinen Hérchen, die iiberall auf den Beinen verteilt
sind, vgl. S.611. Sie ergaben beim Beriihren mit einem Haar oder bei
Ablenkung aus der Ruhelage niemals Aktionspotentiale (nachdem zuvor
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die Erschiitterungsempfindlichkeit der Beine durch die weiter unten
beschriebenen Operationen beseitigt war). Wahrscheinlich sind sie gar
nicht innerviert.

2. Bestimmung der Schwellenwerte fiir Vibrationen der Unierlage.

Um die Versuche nach der quantitativen Seite zu erweitern, wurde
ein Vibrationsapparat entwickelt, wie er auf S. 588 beschrieben ist. Die
Beine lagen in ihrer natiirlichen Haltung mit der Unterfliche der Tarsen
auf der kleinen, geerdeten Silberplatte des Apparates. Diese Silber-
platte lieB sich in sinusférmige Schwingungen meflbarer Amplitude ver-
setzen. Es wurde diejenige Schwingungsweite (= doppelte Amplitude)
bestimmt, die gerade noch einen Aktionsstromeffekt hervorrief. Die
Tabelle 2 und die Abb. 9 und 10 enthalten die MeBergebnisse. Die Ver-
suche wurden in grofier Zahl wiederholt und hatten stets die gleichen
Resultate (zumindest in Hinsicht der GréBenordnungen).

Tabelle 2. Schwellen fiir die Vibrationsempfindlichkeit der tibialen
Sinnesorgane von Decticus und Locusta. Schwingungsweiten in mu (= 1077 cm
=10"% 4 = 10 A) angegeben. » — Frequenz, V = Vorder-, M = Mittel-, H =

Hinterbein.
Decticus Locusta
» 14 M H 14 M H
i
100 256 6,1 60 695 3,8 3,28
200 33 0,77 13,2 34 1,3 0,21
400 4,8 0,21 3,8 5,9 0,16 0,54
800 3,3 0,19 1,0 3,0 0,09 0,30
1400 2,5 0,06 0,28 3,0 0,06 0,12
2000 3,04 0,036 0,23 0,5 0,12 0,2
3000 0,22 0,48
4000 15,8 0,36 2,0 0,36 0,42 0,47
5000 6,4 0,66 2,6 7 0,54 1,4
6000 5,4 1,8 3,7 7 1,8 1,7
7000 4,9 1,8 4,6 7 5,0 3,0
8000 3,4 1,5 2,3 5 3,0 —_

Bemerkenswert ist zunichst die absolute GroBe dieser Schwellen.
Schon 8. 591 wurde darauf hingewiesen, dal nur obere Grenzen gemessen
werden koénnen, daB also die wahren Schwellenwerte noch etwas tiefer
liegen diirften. Zusammenfassend 148t sich sagen, dafl im untersuchten
Frequenzbereich die Reizschwellen fiir die Erschiitterungsempfindlichkeit
durchweg in den Gréfienordnungen von 4-10~* bis 10-% em liegen. Die
absolut kleinste unter den gemessenen Schwingungsweiten, die noch einen
Reiz auf die tibialen Sinnesapparate ausiibt, betriagt 3,6-107 cm (Mittel-
bein von Decticus bei 2000 Hz Schwingungsfrequenz). Das sind 0,36 A.
Um sich von der GroBe dieser Reize eine anschauliche. Vorstellung zu
machen, seien einige VergleichsgroBlen angegeben: Der Abstand der



Uber Gehor und Erschiitterungssinn bei Locustiden. 605

ersten Elektronenbahn vom Kern des Wasserstoffatoms betrigt 0,5 A.
Das heiflt: Die Schwingungsweite an der Reizschwelle ist etwa ein Drittel
des Durchmessers des Wasserstoffatoms. Der Abstand zwischen zwei
gleichwertigen Seitenketten einer Polypeptidkette betrigt etwa 3,5 A,
ist also 10mal so groB. Die Vibrationsempfindlichkeit des Menschen ist
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Abb. 9. Schwellen fiir die Vibrationsrezeptoren in den Extremitéten von Decticus. Vorder-
tibia: ausgezogene Kurve (— O—); Mitteltibia: gestrichelte Kurve (--o--0--); Hinter-
tibia: punktierte Kurve (- o--++), Abszisse: Frequenz in Hz. Ordinate: Schwingungs-
weiten in mp (= 1077 cm). Léngs der Geraden rechts oben ist die Beschleunigung gleich
der Erdbeschleunigung (g).

dagegen um mehrere GréBenordnungen geringer; der kleinste gemessene
Wert ist etwa 3-10-% cm (SETZEPFAND 1935; HUucony?! 1935), also fast
1000fach groBer als die Schwelle fiir Decticus! Um diese Unterschiede
anschaulich zu machen, denke man sich die Schwellenamplituden auf das
108-fache linear vergroBert: Der Schwellenwert von Decticus wird dann
3,6 mm, der des Menschen etwa 3 m, der Mensch selbst 170000 km gro8.

1 Mit dem gleichen Vibrationssystem, mit dem die Messungen an Insekten ge-
macht wurden, lieB sich auch die Vibrationsschwelle beim Menschen bestimmen.

Dabei ergaben sich Werte, die mit den von SETzEPFAND angegebenen iibereinstimmen,
woraus zugleich auf die Zuverlissigkeit des Apparates geschlossen werden kann.
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Aus den angegebenen Werten folgt eine weitere interessante Tat-
sache: Die Organe des Erschiitterungssinnes sind bei den Insekten bis
an die Grenze des physikalisch Wahrscheinlichen entwickelt. Das 1a8t
zugleich einen Schluff auf die Brauchbarkeit der bei den geschilderten
Untersuchungen angewendeten Methode zu: Die mit ihr gemessenen
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Abb. 10. Schwellen fiir die Vibrationsrezeptoren in den Extremitéiten von Locusia cancans.
Bezeichnungen wie in Abb. 9.

Schwellenwerte konnen nicht wesentlich von den wahren Werten, die ja
kleiner sein miissen, abweichen. Die Bezeichnung der Meflergebnisse als
,»Schwellen® diirfte damit gerechtfertigt sein.

Die vergleichenden Messungen an Vorder-, Mittel- und Hinterbeinen
ergaben, dafl die Empfindlichkeit bei ihnen verschieden ist. Die geringste
Empfindlichkeit besitzen die Vorderbeine, und zwar bei Decticus im
ganzen Meflbereich, bei Locuste mit Ausnahme der Umgebung von 4000 Hz;
hier erreicht die Empfindlichkeit des Vorderbeins, das fiir die Abbildung
herangezogen wurde, diejenige der anderen Beinpaare. Das ist jedoch
eine Ausnahme, die in anderen Fillen nicht beobachtet wurde.
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Die Mittelbeine zeigen die hochste Empfindlichkeit, die Werte fiir
die Hinterbeine liegen zwischen denen fiir die Vorder- und Mittelbeine.

Im ganzen gemessenen Frequenzbereich von 100—8000 Hz ist die
Empfindlichkeit — besonders bei den Mittel- und Hinterbeinen — auBer-
ordentlich grofl und liegt z. B. bei den Mittelbeinen durchweg unter
6-10~7 cm Schwingungsweite. Die Kurven zeigen jedoch ein ausgespro-
chenes breites Optimum zwischen 1000 und 3000 Hz; tiefere Frequenzen
sind ebenso wie hohere weniger wirksam. Das Maximum der Empfind-
lichkeit liegt bei 1400—2000 Hz; diese Tatsache wurde in gleicher Weise
bei Decticus und Locusta beobachtet, wie ja liberhaupt der Verlauf der
Kurven bei beiden Formen recht dhnlich ist.

Eine zunichst sehr sonderbare Erscheinung ist der erneute Abfall
der Schwellenamplituden bei den sehr hohen Frequenzen. Je unempfind-
licher die Sinnesorgane sind, um so frither, d. h. bei um so tieferen Fre-
quenzen tritt dieser plotzliche Abfall ein: Fiir die Vorderbeine nimmt die
Schwellenamplitude bis etwa 4000 (Decticus } bzw. 5000 (Locusta ) Hz, fiir
die Mittel und Hinterbeine bis etwa 7000 Hz zu, um dann plétzlich wieder
kleiner zu werden. Der Abfall ist unvermittelt und scharf, so dalB zu
vermuten ist, daf bei diesen hohen Frequenzen eine ginzlich anders-
artige Erscheinung eine Rolle spielt als bei den tieferen Frequenzen.

Dieses Verhalten der Sinnesorgane der Beine gegeniiber Vibrationen
hoher Frequenz erschien zun#chst so iiberraschend, daf wir selbst an
prinzipielle Versuchsfehler dachten, zumal alle 3 Beinpaare die Er-
scheinung in dhnlicher, wenn auch nicht gleicher Weise (s. die Frequenz-
abhingigkeit) zeigten. Durch die auf S.592 geschilderten Kontrollen
konnte jedoch einwandfrei gezeigt werden, daB es sich nicht um ein
Kunstprodukt, sondern um vitale Effekte handelte. Gerade diese erneute
Zunahme der Empfindlichkeit gibt aber ein gewisses Kriterium fiir die
Richtigkeit, der Messungen iberhaupt ab.

Berechnet man némlich die Beschleunigung b, die von der schwin-
genden Unterlage dem Bein erteilt wird, so ergibt sich diese zu

b = —w? - sin wt,

wo o die Kreisfrequenz (w = 27, ¥ = Frequenz), a die Amplitude (halbe
Schwingungsweite), ¢ die Zeit bezeichnen. Maximal wird also die Be-
schleunigung

b = w?.

Die Rechnung ergibt, daB fiir die Frequenzwerte, die oberhalb des
Knickes der Kurven liegen, die erteilte Beschleunigung b die GroBen-
ordnung der Erdbeschleunigung annimmt; die Zunahme der Empfindlich-
keit tritt durchweg bei Werten der Beschleunigung ein, die zwischen rund
Y5—2/; der Erdbeschleunigung liegen (Tabelle 3, kursiv gedruckte Zahlen).

In den Abb.9 und 10 ist die Gréfe derjenigen Schwingungsweiten
eingetragen, bei denen die den Beinen erteilten Beschleunigungen gerade
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Tabelle 3. Schwingungsweiten (2¢ in mp = 10-7cm) und zugehérige,
den Beinen erteilte Beschleunigungen (b in ecm-sec?) bei der Frequenz ».
V Vorder-, M Mittel-, H Hinterbein.

Decticus Locusta
4 M H v M Fed
’ 2 | b 2| b || » 2 | b 2a | b 2a | b
4000 15,8 | 498,61 0,36 | 114)2,0, 62,8|0,36| 11,7|0,42| 13,2{0,47| 14,8
5000| 6,8 316 0,66 32,62,6 129 7 346 | 0,64 | 26,7|1,4 69
6000 5,4 384 1,8 | 128 3,7 | 263 7 498 1,8 {128 1,7 | 121
7000 4,91 474 1,8 | 174 4,8 | 445 7 677 5,0 | 484 3.0 | 290
8000| 3,4 423 1,5 | 187 2,3 | 286 5 622 3,0 {373 —_ —

gleich der Erdbeschleunigung werden (die ausgezogene Gerade in den
Abbildungen oben rechts). In doppeltlogarithmischem Koordinaten-
system wird das eine Gerade; denn die fragliche Schwingungsweite 2a

ergibt sich zu
2081
20 = m [cm]
Man erkennt auf den Abbildungen, dafl die Schwellenkurven durch diese
(bzw. eine ihr parallele) Gerade gewissermaBen abgeknickt werden und
ihr dann parallel verlaufen. Fiir die weitere Diskussion dieser Erschei-
nungen wird auf S. 630 und 633 verwiesen.

Die Ergebnisse der Vibrationsmessungen stehen in gutem Einklang
mit den Beobachtungen an Insekten in der freien Natur. Man versteht,
dafl Heuschrecken und Grillen selbst bei vorsichtigster Annaherung schon
aus grofen Entfernungen gesttrt werden, so dal sie mit dem Gesang
aufhéren oder sich verstecken.

Die Abgrenzung von Luftschall gegen. Bodenerschiitterungen.

Die Versuche mit Luftschall lassen keineswegs den Schluf zu, daB
fiir die Reizung der Organe ausschlieSlich oder iiberhaupt Luftschwin-
gungen wirksam waren. Im Gegenteil legt zumindest die Kurve fiir die
Schwellenempfindlichkeit der Vorderbeine (Abb. 5) den Verdacht nahe,
dafl zweierlei Faktoren ihren Verlauf bedingen: Der scharfe Knick
bei 1000 Hz nimlich 148t vermuten, daB Luftschall unter 1000 Hz in
anderer Weise wahrgenommen wird als die Frequenzen iiber 1000 Hz;
die Gesamtkurve setzt sich also aus zwei Asten zusammen, die wahr-
scheinlich auf verschiedene Ursachen zuriickgehen.

Der Vergleich der Horschallkurve der Vorderbeine mit den ent-
sprechenden Kurven fiir die Mittel- und Hinterbeine legt es nahe anzu-
nehmen, daf die Frequenzen iiber 1000 Hz auf dem Wege iiber die Trommel-
felle dem Tympanalorgan des Vorderbeines zugefiihrt werden. Weiterhin
bleibt aber zunéchst unklar, auf welchem Wege die Frequenzen unter
1000 Hz zu den Sinnesorganen des Vorderbeins gelangen, und ferner,
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wie in den Mittel- und Hinterbeinen die Reizung durch Luftschall zustande
kommt, d. h. ob es sich hier um direkte Wahrnehmung des Luftschalles
oder um eine Erschiitterungswahrnehmung handelt. Das letztere wire
durchaus mdéglich, weil durch den Luftschall die Unterlage und die Be-
festigung (Elektroden) der Priparate sicher in Schwingungen versetzt
werden. Dabei ist es wegen der unvermutet hohen Erschiitterungs-
empfindlichkeit nicht einmal nétig, daBl die Frequenz des Luftschalles
in der Néhe einer der (unbekannten und sicher sehr zahlreichen) Eigen-
frequenzen der Unterlage liegt.

Zur Entscheidung der Frage, wieweit die Ergebnisse der Reizung
mit Luftschall auf direkte Luftschallwahrnehmung, wieweit sie auf
Erschiitterungen indirekter Art zuriickgehen, wurden zahlreiche Ver-
suchsanordnungen entwickelt. Obgleich die mit ihnen gewonnenen Er-
gebnisse im weiteren Verlauf der Untersuchung sich als unbefriedigend
herausstellten, gaben die Versuche doch einen Einblick in die Problem-
lage und erhellten zugleich mogliche Fehlerquellen fritherer Versuche
anderer Autoren. Deshalb sollen diese Versuche im folgenden ganz kurz
dargestellt werden.

Allen diesen Versuchen lag der folgende Gedanke zugrunde: Wird
von einer der beiden ReizgroBen — vom Luftschall oder von der durch
ihn erzeugten Erschiitterung der Unterlage — die Intensitét festgehalten,
die der anderen aber verdndert, so wird der Vergleich der entsprechenden
Mefreihen Aussagen iiber die Wirksamkeit beider Reize zulassen. Der
ganzen Problemlage nach empfahl es sich zundchst, die Intensitit des
Luftschalles festzuhalten, da sie relativ leicht meBbar ist, wihrend tber
die Bewegungsformen der Unterlage nichts bekannt war. Infolge der
Kleinheit der noch wirksamen Amplituden der Unterlage war an eine
direkte Messung ihrer GréBe und Form von vornherein nicht zu denken.

Es wurde zunichst versucht, die Grofe der Bodenerschiitterungen zu ver-
andern, indem die Préparate einmal auf dicken Watteschichten oder an Gummi-
seilen, ein andermal auf einem schweren Ambofl montiert wurden. Da fiir diese
Versuche kein schallgedimpfter Raum zur Verfiigung stand — der Wattekasten
enthielt nicht gentigend Raum fiir die erforderlichen Aufbauten —, lieB sich die
Intensitdt des Luftschalles an der Stelle des Praparates nicht konstant erhalten.
Es zeigte sich ndmlich, dal das Schallfeld durch geringe Umbauten an der Apparatur
bereits erheblich verindert wurde. Vor allem war auch die Frequenzabhingigkeit
dieser Anderungen unkontrollierbar. Besonders erschwerend fiir diese Versuche
war es auflerdem, daB sich durch keine Anordnung entscheiden lie3, ob die Elektroden
und die ihnen néchsten Zuleitungen durch den Luftschall nicht selbst in Schwingung
versetzt wurden. Die Unterbrechung der Elektroden durch Quecksilberbader konnte
ja nicht unmittelbar am Praparat vorgenommen werden.

Auch die umgekehrten Versuche, ndmlich die Luftschallintensitét zu schwichen,
ohne die Schwingungen der Unterlage zu beeinflussen, schlugen fehl. So wurde
z. B. iber das Praparat ein mit Watte gepolstertes Gefdf gestiilpt, um die Effekte
einmal mit, einmal ohne Gefafl zu messen. Hs zeigte sich jedoch, daf} erstens dieser
ibergestiilpte Raum selber Resonatoreigenschaften hatte, da zweitens eine wesent-
liche Schwachung des Luftschalles nur eintrat, wenn das Gefal einigermaBen dicht
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der Unterlage anlag. Damit wurden aber die Schwingungseigenschaften der Unter-
lage durch die hinzukommende Dampfung der berithrenden Masse des gepolsterten
Gefales gedndert, was gerade vermieden werden mubBte.

Im ganzen erwies es sich als unmdglich, die Intensitit entweder des
Luftschalles oder der Bodenerschiitterungen zu verdndern, ohne zugleich
die Intensitdt der anderen Grofe unkontrollierbar zu beeinflussen. Da
die zahlreichen Messungen weiter kein Ergebnis brachten, als die Un-
zulédnglichkeit der Versuchsanordnungen zu offenbaren, verzichte ich
auf die Wiedergabe der Einzelheiten.

Das Lokalisationsproblem.

Wesentlich fruchtbarer als die eben geschilderten Versuche war ein
anderer Weg, auf dem das Problem angegriffen wurde, welche Sinnes-
organe fiir die Wahrnehmung von Luft- und Bodenschwingungen ver-
antwortlich zu machen seien.

Im Innern und an der Oberfliche der Extremitaten der Insekten be-
finden sich Sinnesorgane in groBer Zahl, von denen mehrere Arten fiir
die Wahrnehmung der Erschiitterungen in Betracht zu ziehen sind. Unter
den an der Oberfliche gelegenen kiénnten die Haarsensillen dem Er-
schiltterungssinn dienen, eine Ansicht, die z. B. WEBER (1933, S.297)
insbesondere fiir die Trichobothrien ausgesprochen hat. Ferner ist es
denkbar, dafi unter Umsténden sogar die innervierten beweglichen Dornen
(s. 8. 603) durch Erschiitterungen gereizt werden. Auch die Sensilla
campaniformia konnten eine Vibrationswahrnehmung ermdglichen: Sie
stehen oft an Stellen, an denen eine Dehnung des Chitins eintreten kann,
z. B. an den Gelenken und an der Basis der Halteren. So hat DemoLL
(1917) bereits die Vermutung ausgesprochen, daB der adiquate Reiz fiir
die Sensilla campaniformia die Dehnung des Chitins sei. PRINGLE (1938)
erbrachte den Beweis dafiir, dafl diese Vermutung DEmorLs zu Recht
besteht. Es wire demnach mdglich, daf den Sensilla campaniformia
ghuliche Sinnesorgane, wie sie z. B. an den Tarsalgelenken auftreten,
durch die Vibrationen gereizt werden, weil die Vibrationen der Unter-
lage an den Gelenkhiuten sicher Verbiegungen hervorrufen. Ahnlich
kénnen auch an den Gelenken stehende Haarsensillen wirken (PRINGLE
1938). Aufler den genannten Organen finden sich in den Extremitdten
der Insekten mannigfache Scolopidialorgane, die besonders bei den
Locustiden hoch entwickelt sind: Femoralorgan, Subgenualorgan, Zwi-
schenorgan, Crista acustica, distales Tibialorgan, mehrere tibiale Scolo-
parien. Es war also zu untersuchen, welche dieser Sinnesorgane Vibra-
tionen, welche den Luftschall wahrnehmen.

Die Bedeutung der Haarsensillen und Dornen fiir die Wahrnehmung von
Schwingungen.

In fritheren Arbeiten (AUTRUM 1936) wurde gezeigt, daB3 eine Wahr-

nehmung von Luftschall durch Haarsensillen sehr wohl méglich ist. Also
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war auch bei den Versuchen an den Extremitaten der Locustiden damit
zu rechnen, dafl die iber die ganze Oberfliche der Beine verstreuten
feinen Hérchen oder sogar die groBen beweglichen Dornen, von denen ja
oben gezeigt worden ist, daB sie bei Verschiebungen aus der Ruhelage
Aktionspotentiale ergeben, an der Wahrnehmung von Luftschall beteiligt
sind. Aber auch ihre Mitwirkung bei der Erschiitterungswahrnehmung
war von vornherein nicht auszuschlieBen; es konnte sein, daB bei den
durch Erschiitterungen der Unterlage hervorgerufenen Bewegungen der
Beine die Haarsensillen durch die Reibung der Luft festgehalten werden
und so Verbiegungen zustande kommen, die eine Erschiitterungs-
wahrnehmung vermitteln.

Zur Entscheidung dieser Frage wurden die Extremititen in ge-
schmolzenes Paraffin getaucht (bei 40° C), so daB sich ein iiberall deckender
Paraffiniiberzug bildete. Die feinen, erst unter dem Binokular sichtbaren
Hérchen waren damit relativ zum Bein fixiert. Auch die groBen beweg-
lichen Dornen konnten durch einen Paraffiniiberzug unbeweglich gemacht
werden.

Die Versuche ergaben, daB die feinen Hérchen an der Luftschall- und
Erschiitterungswahrnehmung nicht beteiligt sind, denn es zeigte sich
in der Erschiitterungsempfindlichkeit vor und nach Paraffiniiberzug kein
Unterschied. Auf die gleiche Weise ergab sich, dafl auch die beweglichen
Dornen an der Luftschall- und Erschiitterungswahrnehmung nicht be-
teiligt sind.

Es war noch an eine weitere Gruppe von Haarsensillen zu denken,
némlich an die Sinneshaare an den Gelenken, von denen PrINGLE (1938)
nachgewiesen hat, dafi sie bei Bewegungen der Beinabschnitte gegen-
einander gereizt werden und Aktionsstréme geben. Jedoch war eine
Untersuchung, ob bei den Locustiden derartige Haarsensillen vor-
kommen, nicht erforderlich, da die weiter unten geschilderten Ampu-
tationsversuche (8. 613) eine eventuelle Beteiligung solcher Sinnesorgane
an der Erschiitterungswahrnehmung ausschlieBen. Sollten sie vorhanden
sein, so dienen sie propriorezeptiven Wahrnehmungen, wie schon PRINGLE
auf Grund seiner Versuche annahm.

Aus den Versuchen folgt, daB bei den Locustiden die auf den Extremi-
titen vorhandenen Haarsensillen und Dornen fir die Wahrnehmung von
Luftschall und Erschiitterungen keine Rolle spielen.

Bestimmung der topographischen Lage der gesuchien Sinnesorgane.

Es war also anzunehmen, daBl die gesuchten Sinnesorgane im Innern
der Extremitéiten liegen. Fir die Luftschallwahrnehmung ist dies seit
langem bekannt; man weil, daB als Hérorgan das Tympanalorgan
fungiert. Dagegen lagen tiber die Organe des Erschiitterungssinnes keine
einwandfreien Untersuchungen vor (s. S. 585). Selbst wenn man die
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Annahme macht, dall die Organe des Erschiitterungssinnes Scolopal-
organe sein werden, war doch erst festzustellen, welche der zahlreichen
Scolopalorgane in den Extremitéten an der Erschiitterungswahrnehmung
beteiligt sind und ob bestimmte Organe auch eine bestimmte Aufgabe
haben. '

Durch die Untersuchungen von GRABER, ADELUNG, SCHWABE (1906),
FriepricH (1927, 1928) und DEBAISIEUX (1935, 1938) ist die Morphologie
und Histologie der Scolopalorgane in den Extremititen soweit geklirt
worden, daf auf dieser Grundlage die weiteren physiologischen Unter-
suchungen durchgefiithrt werden konnten. Die Angaben von DEBAISIEUX
(1938) beziehen sich zwar auf Meconema varium; nach den vergleichenden
Untersuchungen von DEBaIsIEUX diirfte aber die Annahme berechtigt
sein, daf} die Verhéltnisse bei Locusta und Decticus dhnlich liegen. Im
folgenden wird zudem klar werden, dafl in dem hypothetischen Charakter
dieser Annahme keine Gefahr fiir die weiteren Schliisse liegt. Nach diesen
Untersuchungen sind folgende Scolopalorgane in den Extremititen von
Locustiden vorhanden bzw. zu erwarten (s. auch S. 615 und Abb. 14):

1. Zwei Scoloparien am proximalen Ende des Femur. Diese Organe
spielen fiir die vorliegenden Untersuchungen keine Rolle, da sie bei den
Amputationen der Beine zerstort oder entfernt wurden.

2. Das Subgenualorgan.

3. Zwischenorgan und Crista acustica des Tympanalorgans.

Die Organe unter 2 und 3 sind nahe beieinander gelegen, und zwar
am proximalen Ende der Tibia.

4. Das distale Tibialorgan, bei Meconema und allen anderen bisher
untersuchten Insekten am distalen Ende der Tibia.

5. Tarsale Scoloparien, bei allen von DEBAISIEUX untersuchten
Insekten vorhanden.

Durch die Arbeiten von Frreprica (1927, 1928) und DEBAISIEUX
(1938) ist bekanntgeworden, daB sich in den Mittel- und Hintertibien
homologe Organe, wenn auch zum Teil in geringerer Ausbildung und mit
weniger Sinneszellen finden. Zwischen den drei Beinpaaren bestehen also
in bezug auf ihre Scoloparien gewisse Ahnlichkeiten; da aber die Unter-
schiede mehrere wichtige Merkmale betreffen (Vorhandensein der Trom-
melfelle, Aushildung der Tracheenmembran; Sinneszellenzahl u. a.), war
es nicht ohne weiteres moglich, die Ergebnisse der vergleichend-anato-
mischen Untersuchungen mit den physiologischen Befunden einwandfrei
in Beziehung zu setzen.

Fiir die weiteren Untersuchungen mulite zundchst die Lage der Organe
des Erschiitterungssinnes bestimmt werden. Wéihrend die differente
Elektrode in unverinderter Weise in den Femurstumpf eingefithrt wurde,
diente als geerdete indifferente Elektrode ein mit Kochsalzldsung ge-
trinkter Wollfaden, der um das Femur geschlungen wurde. Diese An-
ordnung erlaubte es, fortschreitende Amputationen von dem distalen
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Tarsalglied beginnend bis zum Femur durchzufithren; sie wurden mit
einer Irisschere unter dem Binokular vorgenommen. Um zu verhindern,
daB der abgeschnittene Teil des Beines, der noch gemessen und histologisch
untersucht werden sollte, davonflog,
wurde er zuvor mit einem Haar
umschlungen. Auf diese Weise konnte
das ganze Bein in Stiicken von etwa

Abb. 11. ALL. 12,

Abb. 11. Locusta cantans; rechtes Vorderbein von vorn, 1—4 aufeinanderfolgende Ampu-
tationen, Nach der 4. Amputation sind Hér- und Erschiitterungssinn noch unveréndert. 5:1.

Abb. 12. Locusta cantans; Mittelbein, Bezeichnungen wie in Abb.11. 5:1.
Y

Abb. 13, Locusta cantans; Hinterbein. 1-—4 aufeinanderfolgende Amputationen; nach der
3. ist die Erschiitterungsempfindlichkeit unverindert, nach der 4, verschwunden. 2,2:1,
1—2 mm Linge nacheinander amputiert werden. Kleinere Stiicke ab-
zuschneiden war zwecklos, da durch die Schere stets das Chitin etwas
zusammengedriickt und so die an der Wunde liegenden inneren Gewebe
auf eine gewisse Strecke geschidigt wurden. Durch die nach jeder
Amputation durchgefithrten Kontrollmessungen lieB sich der Teil des
Beines bestimmen, nach dessen Entfernung die Erschiitterungswahrneh-
mung gestort oder erloschen war. Durch die Amputationen wurden die
gesuchten Sinnesorgane zunichst nicht geschidigt. Allerdings nimmt ihre
Erregbarkeit nach kurzer Zeit wohl infolge des einsetzenden Austrock-
nens ab.
Z. f. vergl. Physiologie. Bd. 28, 40
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In allen Fillen ergab sich, daf die Wahrnehmung von Erschiitte-
rungen sowohl wie von Luftschall solange unverindert blieb, wie von der
Tibia der Vorder- und Mittelbeine noch 2—2,5 mm, von der Hintertibia
noch 3—4,5 mm vorhanden waren (Abb. 11, 12, 13). Die Entfernung
dieses proximalen Tibiastumpfes vernichtete schlagartig sowohl die Luft-
schall- wie die Erschiitterungswahrnehmung. An Sinnesorganen liegen
in diesem Abschnitt das Subgenualorgan und die Crista acustica mit dem
Zwischenorgan (ScEwaBE 1906; Frieprica 1927, 1928; DEBAISIEUX
1938), die im folgenden unter dem Namen proximale Tibialorgane
zusammengefat werden. Durch histologische Untersuchung des Stiickes,
nach dessen Amputation die Aktionspotentiale ausblieben, wurde eben-
falls bestdtigt, dafl es die genannten Organe enthielt.

Da die Moglichkeit beriicksichtigt werden mufite, daBl die tibrigen
in der Tibia (distales Tibialorgan) und den Tarsen gelegenen Scolo-
parien auf Schwingungen ebenfalls mit
1 ) . Aktionspotentialen antworten, die aber
en fiir das Vorderbein von

Locusta. A Subgenualorgan und ~durch die gleichzeitige KErregung der
Crista acustica vorhanden. Bheide — proximalen Tibialorgane verdeckt werden,

Tabelle 4. Vibrationsschwel-

Organe zerstort. Amplituden wurde die Elektrode in weiteren Ver-
in my = 1077 em. suchen unmittelbar in das proximale Ende
Freﬁgenj xﬁlu Ifﬂ der Tibia etwa 2mm weit eingefiihrt.
Dabei wurden die proximalen Tibial-

100 65,8 _ organe natirlich zerstort; es blieben
200 43,5 12400 aber die weiter distal gelegenen Organe
ggg lg’g g%gg unversehrt. Durch Schallreize liefen sich
1500 15.7 484 bei dieser Anordnung keine Aktions-
3000 51,6 6880 potentiale mehr hervorrufen. Auch Er-
gggg léizg ggggg schiitterungsreize ergaben niemals mehr

die typischen Aktionspotentiale, wie sie
sich bei Vorhandensein der proximalen Tibialorgane zeigten. Des-
gleichen fielen die typischen Reaktionen auf Anblasen und Beriihren fort.

War das Tympanalorgan in der eben geschilderten Weise zerstort
worden, so lieBen sich doch noch einige andere Kffekte am Préparat
beobachten: Bei starkem Anblasen gerieten die Dornen in Bewegung
und gaben die ihre Bewegungen kennzeichnenden Aktionspotentiale
(S. 603). Ebenso traten beim Berithren mit einem Haar dann Aktions-
strome auf, wenn die Dornen abgelenkt wurden. Jedoch waren auch
Erschiitterungsreize an diesen Priparaten nicht ganz wirkungslos. Bei
sehr grofen Schwingungsweiten lieBen sich Aktionspotentiale beobachten,
die den von den Dornen erzeugten éhnlich waren und in knackenden
oder prasselnden Entladungen bestanden. Eine Ubersicht iiber die vor und
nach Entfernung des Tympanalorgans erforderlichen Schwellenampli-
tuden gibt die Tabelle 4.
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Diese Aktionspotentiale stammen jedoch nicht von den Dornen, denn
die Amputation siamtlicher Dornen sowie Paraffiniiberzug der Tibia, bei
dem die Dornen fixiert wurden, dnderte an den Erschiitterungspotentialen
nichts.

Die restlichen Effekte unter B der Tabelle 4 miissen auf die tarsalen
Sinnesorgane zuriickgehen, denn nach Amputation der Tarsen sind sie
verschwunden. Sie entstehen sehr wahrscheinlich durch Bewegungen der
Tarsalglieder gegeneinander; wenn man nimlich derartige Bewegungen
durch eine Borste hervorruft, so haben die auftretenden Aktionspotentiale
den gleichen Charakter.

Zusammenfassend 148t sich sagen: Die Wahrnehmung von Luftschall
erfolgt ausschlieBlich, die von Bodenerschiitterungen in einem grofen
unteren Intensitdtsbereich durch die Sinneszellen der proximalen Tibial-
organe (Subgenualorgan, Crista und Zwischenorgan).

Die Bedeutung von Subgenualorgan und Crista acustica.

Um das Verstindnis der folgenden Ausfithrungen zu erleichtern, sei
im AnschluBl an ScewaBe (1906) und FrIEDRICH (1927, 1928; 8. auch
Ecaers 1928) kurz die Anatomie der in der Tibia unterhalb des Knies
liegenden Scolopalorgane beschrieben (Abb. 14). Dabei wird der Ter-
minologie von ScEWABE und EccErs gefolgt.

Die Anwendung der von FriepricE (1929) vorgeschlagenen Bezeichnungen
— vom Subgenualorgan (vom Subgenualnerven innervierter Teil) wird ein Supra-
tympanalorgan (vom Tympanalnerven innervierter Abschnitt) abgetrennt — ist
praktisch unmoglich, wie auch Desarsteux (1938, S. 82) betont. Vor allem scheint
das Subgenualorgan trotz seiner Innervierung durch 2 Nerveniste auch physio-
logisch ein einheitliches Organ zu sein.

Zur Orientierung denke man sich das Bein (Vorder- bzw. Mittelbein) in folgender
Lage: Das Femur etwa senkrecht vom Koérper abstehend, horizontal; die Tibia
senkrecht dazu und senkrecht auf der Unterlage; die Tarsen dem Boden aufliegend.
Die Tibia hat dann ein oberes proximales, ein unteres distales Ende; ihre Vorder-
(bzw. Hinter-) Seite ist dem das Tier von vorn sehenden Beobachter zu- (bzw. ab-)
gewendet; ihre Innen- (bzw. Auflen-) Seite ist dem Tierkérper zu- (bzw. ab-)
gewendet. Auf der AuBlenseite des Vorderbeins &ffnen sich die Tympanalspalten.
In das Bein tritt eine Trachee ein, die unterhalb des Knies -— im Vorderbein im
Bereich der Trommelfelle — durch eine annihernd in der Symmetrieebene der
Tibia liegende Membran (,,Steg®, Tracheenmembran) geteilt ist. Die Tracheenwand
liegt der Vorder- und Hinterwand des tibialen Chitinpanzers an und teilt so das
restliche Lumen in zwei Kandle: den auBen liegenden Blutkanal und den innen
gelegenen Muskelkanal. Im Vorderbein ist die Tracheenwand an der Bildung der
Trommelfelle beteiligt.

Der tympanale Sinnesapparat besteht aus drei Teilen:

1. Das Subgenualorgan ist ein flichig angeordnetes Organ, das wie ein Segel
im Blutkanal proximal von der Trommelfellregion liegt. Seine Sinneszellen ergeben
zusammen einen hufeisenformigen Bogen, der fast unmittelbar am Integument
verlduft. Der Scheitel des Bogens ist an der duBeren Beinwand in der Symmetrie-
ebene der Tibia zu suchen, die Enden seiner etwas ungleich langen Schenkel an
der vorderen und hinteren Beinseite, etwa in der Hohe der Spitzen der Trommelfell-

40%
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taschen. Die Fliche des Bogens besteht aus den Endschliuchen oder Kappenzellen,
die an die Sinneszellen anschlieen und zu einer eng umschriebenen Stelle an der

K

hinfen vorn

44

f !

|
Tah r Jav

Abb. 14. Gesamtbild der tibialen Sinnesapparate von Decticus verrucivorus in natiirlicher
Anordnung, nach Fortnahme der dufleren Beinwand von aufen gesehen. Vom Subgenual-
organ (Sg) sieht man die distale Fliche; der in der Zeichnung obere Rand des Subgenual-
organs liegt der &uBeren Beinwand an, liegt also vor der Zeichenebene; von hier zieht die
Fliche schrig nach innen und unten, Das Zwischenorgan (Zw) liegt zwischen Subgenual-
organ und Crista acustica (Cr), die der #duBeren Beinwand benachbart ist. Die Trachee
(T'r) gabelt sich bei (@) in 2 Aste; beide Aste werden durch die Tracheenmembran (Tm)
getrennt. & Beginn der Tracheenmembran; J Insertionsstelle des Subgenualorgans an der
hinteren Beinwand; Nsg Subgenualnerv; Néy Tympanalnery, von dem ein Teil des Sub-
genualorgans, das Zwischenorgan und die Crista acustica innerviert werden. Sg Subgenual-
organ; Tah Hohlraum der hinteren, 7Taev Hohlraum der vorderen Trommelfelltasche;
T'm Tracheenmembran; 7T Trachee der Tibia; Tyh hinteres, Tyv vorderes Trommelfell,
entstanden durch Verschmelzung der hinteren bzw. vorderen Tracheenwand mit der Wand
der Trommelfelltasche. VergréBerung: 65 : 1. Nach ScHWABE 1906.

hinteren Tibienwand, der Insertionsstelle ziehen. Die von Kappen- und Sinnes-
zellen gebildete Segelfliche ist von auflen oben (hufeisenférmiger Rand mit den
Sinneszellen am Integument) nach innen unten (Kappenzellen) ausgespannt und
gegen die Horizontalebene um etwa 40° geneigt. Mit der Trachee steht das Sub-
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genualorgan in keinem Zusammenhang. Auch von der Crista acustica liegt es
vollig getrennt, etwa 100y iiber dem oberen Rand der Tracheenmembran.

2. Das Zwischenorgan besteht aus einer kleineren Zahl von Scolopidien, die
an der vorderen Beinseite, und zwar mit dem einen Ende noch auBerhalb, mit dem
anderen Ende innerhalb der Trommelfellregion liegen. Das Zwischenorgan tritt
weder mit der Trachee noch mit dem Integument in Berithrung. An das Zwischen-
organ schliefen sich die Scolopidien

3. der Crista acustica an. Sie liegt im Blutkanal in der Symmetrieebene der
Tibia. Ihr proximales bzw. distales Ende falit etwa mit den entsprechenden Enden
der Tracheenmembran zusammen. Sie besteht aus einer einfachen oder alternierend
angeordneten Reihe von Scolopidien, die der duleren Kante der Trachee anliegen.

Abb. 15, Decticus; Mitteltibia mit Femurstumpf von hinten gesehen. Die Abbildung zeigt

die Oberflachenmerkmale des Knies (1 und 2 flache Dellen an der AuBenseite, dazwischen

pupktiert ein gelber Fleck, an ihn distalwirts anschlieBend eine lingliche Grube) in
Beziehung zur Tracheengablung ({g).

Die Innervierung dieser Organe erfolgt durch zwei getrennte Nerven des ersten
Thorakalganglions: durch den Beinnerven (bzw. einen Ast von ihm) und den rein
sensorischen Tympanalnerven. Der letztere versorgt aufierdem einen Teil des
Subgenualorgans und das Zwischenorgan. Ein anderer Teil des Subgenualorgans
wird durch den Ast des Beinnerven, den Subgenualnerven, versorgt. Wichtig fiir
das folgende ist zu wissen, dafl der Subgenualnerv in der Tibia unterhalb des Knies
auf ihrer Hinterseite um die Trachee herumzieht, wihrend der Tympanalnerv an
der Vorderseite dicht unter dem Integument verlduft.

In den Mittel- und Hintertibien finden sich homologe Organe in geringerer Aus-
bildung (GrABER 1888; FrIiEDRICH 1927 und 1928; EceErs 1928): Die Subgenual-
organe scheinen denen der Vordertibia sehr dhnlich zu sein. Auch bei Meconema
vartum gibt DEBAISTEUX (1938) an: «Ces organes se présentent, identiques, dans
les tibia des trois paires.» Das Zwischenorgan ist ebenfalls in allen drei Beinpaaren
ausgebildet, jedoch nimmt die Zahl seiner Scolopidien von vorn nach hinten ab.
AuBerdem sind die Sinneszellen des Zwischenorgans in den mittleren und hinteren
Beinpaaren raumlich von den Zellen der Crista getrennt, so daf§ Crista und Zwischen-
organ hier nicht wie im Vorderbein eine kontinuierliche Zellreihe bilden. — Die
Cristae acusticae der Mittel- und Hintertibien sind schwicher entwickelt als die
der Vordertibien, die Zahl ibrer Scolopidien ist geringer. Auch die Teilung der
Tympanaltrachee findet sich in den mittleren und hinteren Beinpaaren. Die Winde
des vorderen und hinteren Tracheenzweiges bleiben jedoch durch eine Schicht
Bindegewebe voneinander getrennt, und die Crista liegt ausschlieBlich der vorderen
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Trachee an. Trommelfelle kommen hier niemals zur Ausbildung (eine kasuistische,
aberrante Trommelfellbildung an der Mitteltibia von Thamnotrizon cinereus be-
schreibt TErrY 1901).

Fiir Operationen an diesen Organen ist die genaue Kenntnis ihrer
Lage in bezug auf die duflere Oberfliche des Chitinpanzers erforderlich.
An den Vordertibien ist die Orientierung leicht, da hier die Tympanal-
deckel die genaue Abgrenzung der Lage von Subgenualorgan und Crista
ermoglichen. Auch sind die Angaben von ScEwWABE (1906) so prizise,
daB man sich leicht nach ihnen zurecht finden kann. An den Mitteltibien
lief3 sich zunéchst nach Abtragung des Chitinpanzers unter dem Binokular
die Lage der Tracheenverdopplung bestimmen und zu Formmerkmalen
der Chitinoberflache in Beziehung setzen (Abb. 15). Da das Subgenual-
organ proximal von dieser Tracheenverdopplung, die Crista an der
vorderen Tracheenwand liegt, konnte nun von auBlen die genaue Lage der
Organe unter Benutzung der Angaben von FrieprICH (1927, 1928) er-
kannt werden, was ibrigens durch die im wesentlichen gleiche Topo-
graphie der Organe in Vorder- und Mitteltibia noch erleichert wurde.

Die Ausschaltung von Subgenualorgan und Crista acustica.

Die ersten Versuche, Teile des tibialen Sinnesapparates operativ aus-
zuschalten, wurden mit spitzen Pinzetten und Glasnadeln vorgenommen.
Bei den Vordertibien bestand die Moglichkeit, nach Entfernung der
Tympanaldeckel das Subgenualorgan zu zerstéren oder zumindest zu
schadigen, indem seine Ablésung von der Insertionsstelle versucht wurde.

Zu diesem Zweck wurde an der Hinterseite des Beines eine sehr feine
spitze Glasnadel durch das obere Ende der hinteren Tympanaltasche
proximalwirts und parallel zur Ebene des Trommelfelles eingestochen.
Jedoch bildeten bei dieser Operation die Chitinteile der Tympanaltasche
ein Hindernis fiir eine einwandfreie Fiithrung der Nadel, auch wenn die-
selbe geeignet gebogen war. AuBerdem brach die Nadel wegen der Stérke
des zu durchbohrenden Chitins leicht ab. Die Zahl der gegliickten Opera-
tionen war infolgedessen nur gering und reichte nur fiir erste orientierende
Versuche aus. Viel schwieriger war mit dieser Methode die Ausschaltung
der Crista ohne Schidigung des Subgenualorgans vorzunehmen, weil
jede Erdfinung des Blutkanals, die sich bei dem tiefer reichenden Ein-
stich zur Zerstorung der Crista nicht vermeiden liefi, zu einem schnellen
Austrocknen der Blutfliissigkeit fithren mufite. Nach beiden Operationen
war die Lebensdauer der Priparate infolge des Blutverlustes zu gering,
um sorgfiltige Messungen durchzufithren.

Es wurde deshalb eine andere Methode entwickelt, die sich aus-
gezeichnet bewéhrt hat: die Zerstérung der Organe mit dem Thermokauter.
Als solcher wurde nicht die sonst iibliche elektrisch geheizte Schleife aus
Platindraht gewihlt, sondern ein Instrument, das aus einem elektrischen
Lotkolben hergestellt wurde; ich verdanke die Anregung dazu Herrn
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Dr. E. Boog, der einen ahnlichen Apparat bei seinen entwicklungs-
physiologischen Untersuchungen im hiesigen Institut verwendete: In das
Ende des Kupferstabes des Lotkolbens wurde ein kleiner Platinstift ein-
gelassen, der etwa 1,5 mm lang herausragt. Durch Vorschaltung eines
Potentiometers und eines MeBinstrumentes konnte der Platindraht in
sehr fein abstufbarer Weise geheizt werden. Der Apparat wird ausfiihr-
lich in der demniéchst erscheinenden Arbeit-von Bock beschrieben werden.

Die Nadel wurde auf fast 100° C erwirmt und ohne jede weitere Vor-
bereitung auf der Oberfliche des Chitins iiber die Stellen gefiihrt, unter
denen die auszubrennenden Organe lagen. Dabei wird das Chitin unter
der Nadel voriibergehend anscheinend etwas weicher und fillt eine
Spur ein; seine Farbe verfindert es jedoch nicht. Um eine hinreichend
eng umgrenzte Schidigung zu erhalten, mufte die Temperatur des
Thermokauters sehr genau eingehalten werden, die Nadel muBite klein-
flichig und die Brennung von geringer Dauer (etwa 1 Sek.) sein. Die
Lebensdauer der mit dem Thermokauter behandelten Préparate ent-
sprach im allgemeinen voéllig der normaler Priparate.

In vielen Fillen wurden die Messungen zuniichst am normalen Bein
durchgefithrt, dann die Ausschaltungen vorgenommen und am selben
Priparat die Messungen wiederholt. Da es sich als unpraktisch erwies,
die Priparate bei den Operationen auf den Elektroden zu belassen,
wurden sie meist abgenommen und nach der Operation wieder auf-
gesteckt. In einer Kontrollserie zeigte sich, dal die MeBergebnisse durch
wiederholtes Umstecken (bis zu 6mal und mehr) nicht im geringsten
gefindert wurden.

Die Ausschaltung des Subgenualorgans.

Die Ausschaltung des Subgenualorgans gelang folgendermaBen: Zu-
erst wurde durch Brennung an der Hinterseite der Tibia, etwa 0,1 mm
proximal der Tracheengabelung, die Insertionsstelle geschidigt. Dann
wurde die Nadel des Thermokauters nach auflen bis etwa zur Mittellinie
der AuBenseite gefithrt und dabei entsprechend der Lage des Sinnes-
zellenbogens dem proximalen Ende der Tibia etwas gendhert. Auf die
Vorderseite der Tibia konnte die Brennung nicht weit ausgedehnt werden,
weil hier der Tibialnerv dicht unterhalb des Integumentes verlduft.
Seine Schidigung hétte zugleich die Crista ausgeschaltet. Infolge der
engen Nachbarschaft der Organe und Nerven ist es moglich, daB kleine
Reste des Subgenualorgans funktionsfihig geblieben sind. Auf jeden
Fall war aber deren Aufhingung durch Zerstérung der Insertionsstelle
verdndert, ihre Funktionstiichtigkeit also herabgemindert.

Nach Moglichkeit wurde am gleichen Priparat vor den Brennungen
das Verhalten 1. gegen Luftschall, 2. gegen Erschiitterungen gemessen,
Um die Versuchsdauer abzukiirzen, wurden dabei stets nur wenige
Frequenzen als Kontrollpunkte festgelegt. Nach der Operation gelangte
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dann wiederum das Verhalten 3. gegen Luftschall und 4. gegen Vibra-
tionen zur Untersuchung. Da nur solche Priaparate zur Operation ge-
nommen wurden, bei denen die Kontrollpunkte mit den fritheren aus-
fithrlichen Messungen an normalen Beinen tibereinstimmten, kénnen in
den Abbildungen die Kurven dieser Normalpriparate als Vergleichs-
kurven herangezogen werden.
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Abb. 16. Locusta cantans; Vorderbein; Luftschall; Ausschaltung des Subgenualorgans.

Schwellenwerte des Schalldruckes (in wbar auf der Ordinate) beim normalen Tympanal-

organ (ausgezogene Kurve), nach geringer (gestrichelte Kurve) und starker Brennung

(punktierte Kurve) am Subgenualorgan. Die Pfeile bezeichnen Schalldrucke, bei denen
nach der zweiten Brennung noch kein Effekt beobachtet wurde.

Nach der Ausschaltung des Subgenualorgans zeigen die Tibialorgane
der Vorderbeine eine Luftschallempfindlichkeit, wie sie in den Abb. 16
und 17 fir Locusta und Decticus dargestellt ist. Bei geringen Brennungen
in der Gegend des Subgenualorgans (Abb. 16) ist die Empfindlichkeit
im ganzen Bereich der gemessenen Frequenzen herabgesetzt, und zwar
fur Frequenzen unter 1000 Hz recht betrachtlich. Oberhalb 3000 Hz
scheinen sich die Kurven zu ndhern, doch war dort die Empfindlichkeit
so grof}, dafl genauere Messungen nicht mehr moglich waren. Deshalb
wurde versucht, auf andere Weise zu bestitigen, daB die Aufnahme der
héheren Frequenzen durch die Ausschaltung des Subgenualorgans nicht
beeintrachtigt wird: Die Empfindlichkeit gegeniiber einem Ton der
Galtonpfeife von 25000 Hz und konstantem, wenn auch unbekanntem
Schalldruck énderte sich nicht; vor und nach der Operation ergaben sich
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gleiche Werte des Aktionspotentials (Effektivwert, gemessen mit dem
Tonfrequenz-Strom- und Spannungspriifer; s. AUTRUM 1940).
Demgegeniiber ist die Heraufsetzung der Schwelle nach geringer
Brennung fur die Frequenzen unter 1000 Hz bereits betréchtlich. Bei
umfangreicheren Brennungen zeigen die Kurven einen interessanten Ver-
lauf: Unter 1000 Hz fallt jede Schallempfindlichkeit fort. Oberhalb
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Abb. 17. Decticus; Vorderbein; Luftschall; Ausschaltung des Subgenualorgans. Schwellen-

werte des Schalldrucks (in wbar auf der Ordinate) beim normalen Tympanalorgan (aus-

gezogene Kurve) und nach Zerstérung des Subgenualorgans (gestrichelte Kurve). Der

Pfeil bezeichnet den Schalldruck, bei dem nach Zerstérung des Subgenualorgans noch
kein Effekt beobachtet wurde.

1000 Hz ist sie zwar ebenfalls vermindert, nihert sich jedoch mit stei-
gender Frequenz wieder normalen Werten und ist mindestens bei 25000 Hz
{s. oben), wahrscheinlich schon frither, mit der normalen Empfindlich-
keit identisch.

Es wurde bereits S. 608 darauf hingewiesen, daB sich die normalen
Hoérschallkurven der Vordertibien aus zwei Teilen zusammensetzen, und
zwar aus einem ersten Ast, der bei 600—700 Hz ein ausgesprochenes
Minimum zeigt und bis 1000 Hz wieder ansteigt, und aus einem zweiten
Ast, der bei 1000 Hz beginnt und mit steigenden Frequenzen abfillt.
Nach Zerstérung des Subgenualorgans verschwindet der erste Ast ganz,
der zweite, der oberhalb 1000 Hz beginnt, bleibt dagegen iibrig. Er ist
nur in seinem Anfangsteil etwas in Richtung geringerer Empfindlichkeit
verschoben. Diese Tatsache ist auch noch durch folgendes gesichert:
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Man kénnte einwenden, daB durch die Operation eine Allgemeinschidigung
des Priparates hervorgerufen worden sei, die zu einer Verminderung der
Aktionspotentiale im ganzen Bereich von 100—10000 Hz gefiihrt héatte.
Bei tieferen Frequenzen wiren dann zur Reizung gréBere Intensitdten
erforderlich, die nicht mehr vom Lautsprecher abgestrahlt wurden, so
dafB also der Wegfall des unteren Kurvenastes nur durch die Grenzen der
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Abb, 18. Locusta cantans; Mittelbein; Luftschall; Ausschaltung des Subgenualorgans.
Schwellenwerte des Schalldruckes (in ubar auf der Ordinate) beim normalen Tibialorgan
(ausgezogene Kurve) und nach Zerstérung des Subgenualorgans (gestrichelte Kurve).

Apparatur bedingt wire. Das kann aber nicht zutreffen, weil die normale
Kurve unterhalb 1000 Hz wieder einen Anstieg der Empfindlichkeit
zeigt, dieser Anstieg aber nach der Operation ausfallt. Die verwendeten
Schallintensititen waren so groB, dall ein solcher Empfindlichkeits-
anstieg zwischen 400 und 1000 Hz mit Sicherheit ausgeschlossen werden
konnte. Zur Bestitigung dessen sind in den Abb. 16 und 17 fiir die
Frequenz 600 Hz, also das Maximum der normalen Empfindlichkeit im
Bereich 100—1000 Hz der gréBte angewendete Schalldruck eingetragen.
Er betrigt 24 ybar, was beim Menschen einer subjektiven Lautstirke
von 108 Phon entspricht. Es handelt sich also bereits um einen sehr lauten
Ton. Hohere Lautstiarken lieflen sich obertonfrei nicht mehr herstellen.
Mit dem Auftreten von Oberténen wurden aber die Messungen wertlos.

Aus den Versuchen folgt: Die Wahrnehmung der Tione unter 1000 Hz
geschieht durch das Subgenualorgan.
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Uber das Zustandekommen der Empfindlichkeitsabnahme durch
Brennung im Bereich von 1000—10000 Hz, also im untersten Bereich der
Luftschallempfindlichkeit der Locustiden (der sich mindestens bis
90000 Hz erstreckt, AuTRuM 1940) konnen zur Zeit nur Vermutungen
ausgesprochen werden. Das Wahrscheinlichste ist, dafl bei den Bren-
nungen das Zwischenorgan infolge der engen Nachbarschaft von Sub-
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Abb. 19. Decticus; Vorderbein; Erschiitterungsschwellen; Ausschaltung des Subgenual-

organs. Schwingungsweiten an der Reizschwelle (in mug = 1077 cm) fiir das normale

Vorderbein (ausgezogene Kurve) und nach Zerstorung des Subgenualorgans (gestrichelte
Xurve).

7

genualorgan und Zwischenorgan ebenfalls geschidigt wurde. Dann wire
weiter anzunehmen, dafl das Zwischenorgan an der Wahrnehmung der
tieferen Toéne (1000 bis etwa 10000 Hz) des Luftschalles beteiligt ist.

Der Emflufy der Ausschaliung des Subgenualorgans auf die Luftschall-
wahrnehmung mit dem Tibialorgan der Mittelbeine ist in der Abb. 18
dargestellt. Es ergibt sich hier: Die tiefen Frequenzen unter 3000 Hz
haben keine Wirkung mehr. Dagegen bleibt im Bereich von 3500 bis
6000 Hz eine gewisse Empfindlichkeit {ibrig, und zwar deckt sich diese
Restkurve von 4000 Hz ab vollig mit der eigenartigen Kurve des normalen
Tibialorgans in diesem Bereich. Demnach 148t sich schlieBen, daf in
den Mitielbeinen die Wakrnehmung des Luftschalles zum grifiten Teil durch
das Subgenualorgan vermittelt wird. Hohe Téne von nicht zu geringer
Intensitit kénnen daneben die Sinneszellen der Crista acustica erregen.
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Fiir die génzlich abweichenden Leistungen der Crista der Mittelbeine
von denen der Crista der Vorderbeine diirfte in erster Linie das Fehlen
der Trommelfelle und der weniger differenzierte Bau der Trachee verant-
wortlich sein.

In welcher Weise wird die Vibrationswahrnehmung durch die Schéidi-
gung des Subgenualorgans verdndert ? Nach vorsichtigen Brennungen
und dementsprechend vielleicht nur teilweiser Zerstérung des Subgenual-
organs ist die Schwelle bei den Vorderbeinen (Abb.19) im unteren
Frequenzbereich auBlerordentlich erhsht: Die erforderlichen Schwingungs-
weiten sind etwa 100 mal so gro8 wie beim normalen Bein. Bei Frequenzen
itber 1000 Hz ist die Schidigung geringer, oberhalb 4000 Hz nihert sich
die Kurve eng der normalen. Fir die Schallempfindlichkeit dieser Beine
gilt das auf S. 620 Gesagte; insbesondere ist die Wirkung der Galton-
pfeife bei konstantem Anblasdruck ginzlich unverdndert nach der
Operation.

Bemerkenswert ist, daB auch bei tberschwelliger Vibrationsreizung
die von solchen Priparaten ableitbaren Aktionspotentiale sehr undeut-
lich bleiben und niemals die Stirke der Potentiale erreichen, die man an
normalen Beinen beobachten kann.

Sehr auffallig ist, daB die Kurve nach Brennung am Subgenualorgan
sich in ihrem ganzen Verlauf der Linie nihert, welche die Schwingungs-
weiten verbindet, die eine Beschleunigung von der Grofle der Erd-
beschleunigung am Praparat erzeugen. In Ubereinstimmung damit
indert sich auch die Empfindlichkeit im Bereich iiber 4000 Hz nur un-
wesentlich, d. h. in dem Bereich, in dem der Verlauf der Erschiitterungs-
kurve auch schon vor der Operation durch die GroBe der Erdbeschleuni-
gung bedingt war.

Worauf diese Effekte bei hohen Beschleunigungen von der Grifen-
ordnung der Erdbeschleunigung zuriickgehen, soll hier nicht diskutiert
werden, weil die zur Klarung dieser Frage angestellten Versuche noch kein
eindeutiges positives Resultat ergeben haben. Sicher ist jedoch, daB
diese Effekte vitalen Ursprungs sind und nicht auf eine Reizung der Crista
acustica zurtickgehen. Sie treten ndmlich in ganz entsprechender Weise
auch bei solchen Tieren auf, denen die Cristae fehlen. Hieriiber soll in
spateren Veroffentlichungen berichtet werden.

Die Ausschaltung der Crista acustica.

Die Ausschaltung der Crista acustica wurde vorgenommen, indem
die Nadel des Thermokauters an der AuBlenseite des Beines in der Sym.-
metrielinie zwischen den Tympanalspalten (bzw. der entsprechenden
Stelle der Mittelbeine) entlang gefiihrt wurde.

Die Zerstirung der Crista der Vorderbeine hatte den Fortfall der Wahr-
nehmung der hohen Frequenzen des Luftschalles zur Folge (Abb. 20).
Téne itber 10000 Hz waren ginzlich unwirksam; die Galtonpfeife rief
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Abb. 20. Locusta cantans; Vorderbein; Luftschall; Ausschaltung der Crista acustica.

Schwellenwerte des Schalldruckes (in gbar auf der Ordinate) beim normalen Tympanalorgan
(ausgezogene Kurve) und nach Zerstérung der Crista acustica (gestrichelte Kurve).
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Abb, 21. Locusta cantans; Vorderbein; Erschiitterungsempfindlichkeit; Ausschaltung der
Crista acustica; Schwellenwerte der Schwingungsweite (in mgy) beim normalen Vorderbein
(ausgezogene Kurve) und nach Zerstorung der Crista acustica (gestrichelte Kurve).

selbst bei Anndherung auf 10 em keine Aktionspotentiale mehr hervor.
Auch bei den Frequenzen iiber 1000 Hz macht sich ein grundlegender
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Unterschied bemerkbar: Wihrend die Kurve der normalen Beine von
1000 Hz an einen raschen Anstieg der Empfindlichkeit aufweist, nimmt
die Empfindlichkeit nach Zerstérung der Crista oberhalb 1000 Hz stetig
ab. DaB die Crista das Sinnesorgan ist, mit dem die Luftschallwahr-
nehmung, vor allem der hoheren Frequenzen geschieht, wurde tibrigens
schon frither gezeigt (AuTRUM 1940).
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Abb. 22. Locusta cantans; Mittelbein; Erschiitterungsempfindlichkeit; Ausschaltung der

Crista acustica. Schwellenwerte der Schwingungsweite (in mg) beim normalen Mittelbein
(ansgezogene Kurve) und nach Zerstérung der Crista acustica (gestrichelte Kurve).
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Die Vibrationswahrnehmung wird durch die Ausschaltung der Crista
weder bei Vorder- noch bei Mittelbeinen im geringsten beeinfluBlt. Die
Abb. 21 und 22 geben Messungen wieder, aus denen klar hervorgehs, dafl
die Zerstérung der Crista die Schwellen der Vibrationswahrnehmung
iiberhaupt nicht veréndert.

Zusammenfassende Auswertung der Ergebnisse.

Sowohl Subgenualorgan als auch Crista acustica sind anatomisch aus
einer gréBeren Zahl von Scolopidien zusammengesetzt. Dem im Prinzip
gleichen Bau beider Organe entspricht die Gleichheit der auf Reizung
von ihnen ableitbaren elektrischen Effekte. Infolgedessen bedurfte es
der operativen Ausschaltung des einen Organs, um die Leistungen des
andern zutage treten zu lassen.

An dieser Stelle soll zunéchst einem naheliegenden Einwand begegnet
werden: Es kénnte der Eindruck entstehen, als ob bei der Zuordnung
bestimmter Leistungen zu bestimmten Organen ein ZirkelschluB vor-
liege, indem namlich aus der Gestalt der Kurven auf den Erfolg der
Operationen geschlossen worden sei, wihrend umgekehrt die Operationen
die Grundlage fiir die Beurteilung der Kurven abgaben. In der Tat ist
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in der vorliegenden Arbeit stets das eine die Kontrolle fiir das andere.
Es darf aber nicht tibersehen werden, daf der Ort der Brennung sehr
genau vorher bestimmt war, und zwar auf Grund anatomischer Daten,
die in der Literatur festgelegt und durch eigene Beobachtungen erginzt
und bestétigt worden sind. Das Ideal wire eine histologische Nachpriifung
jeder einzelnen Brennung. Wer aber das Material einmal histologisch
zu bearbeiten versucht hat, weil}, wie schwierig eine derartige Kontrolle
durchzufiihren ist, weil sie lickenlose Schnittserien der in sprédes Chitin
eingebetteten Organe erfordert. Die Versuche, derartige Schnittserien
zu gewinnen, haben erst nach Abschlull dieser Arbeit zu einem Erfolg
gefithrt, so dafl ich hoffe, in Zukunft durch histologische Kontrolle der
Operationen tiefer in die angeschnittenen Fragen eindringen zu konnen.

Auf Grund der geschilderten Versuche
soll nun ein zusammenfassendes Bild von Tabelle 5. Reizschwellen fir
den Leistungen der proximalen Tibial. 9% abdominale Tympanal-

. organ von Pachytylus (nach

organe gegeben werden. Ganz allgemein pyyoreey und RawboN-SvIrTeE
laBt sich feststellen: 1936) und das tibiale von

Die Crista acustica dient in erster Decticus. Der 0-Punkt der
Linie der wunmittelbaren Luftschallwahr- Dezibelskala wurde bei

. . 10 dyn/gem Schalldruck

nehmung. Das Subgenualorgan ist ein gewdhlt.
Organ des Erschiitterungssinnes.

Hierzu einige genauere Daten: Die Hy | Pachytylus | Declicus
untere Grenze der unmittelbaren Luft-
schallwahrnehmung durch die Crista der 1000 +12 — 9
Vorderbeine von Decticus (Abb. 17) wurde Zggg _ 32 :gg
etwa bei 1000 Hz und einem Schalldruck 6000 —45 — 48

von 4 ubar gefunden.

Bei Locusta liegt die Schwelle fiir 1000 Hz schon bei 0,3 gbar.

Tiefere Frequenzen werden, wenn iiberhaupt, dann nur bei erheblich
héheren Schallintensititen wahrgenommen, und zwar reicht fiir Locusta
wie fiir Decticus bei 600 Hz ein Schalldruck von 24 gbar noch nicht zur
Reizung aus (S. 622).

Mit steigender Frequenz nimmt die Empfindlichkeit rasch zu: Bei
Locuste liegt die Schwelle fiir alle Frequenzen tiber 3000 Hz, bei Deciicus
tiber 6000 Hz tiefer als 0,04 ubar. Von 1000 Hz reicht die Luftschallwahr-
nehmung mindestens bis 90000 Hz; wo das Optimum liegt, ist zur Zeit
noch nicht zu sagen.

Die erhaltenen Werte stimmen annihernd mit denen iiberein, die
PumpHREY und Rawpox-SmrtH (19364a) fir das génzlich anders gebaute
abdominale Tympanalorgan des Acridiers Pachytylus (Locusta ) migratorius
angeben. Lediglich bei 1000—2000 Hz scheint das Tympanalorgan von
Pachytylus unempfindlicher als das tibiale von Decticus zu sein (Tabelle 5).

In einer etwas spiteren Arbeit von PumpHREY und Rawpox-SmiTH
(1936Db) finden sich abweichende Angaben, die in bezug auf die hier
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interessierenden Fragen leider weniger ausfiihrlich sind als die oben ge-
nannte vorliufige Mitteilung. Das Abdominalorgan soll danach bei
3000 Hz ein Maximum der Empfindlichkeit aufweisen, wihrend die vor-
laufige Mitteilung eine Empfindlichkeitszunahme bis 10000 Hz an-
deutet. Bei 3000 Hz ist die Schwelle “only about 20 db above the human
threshold, corresponding to a power of about 10~7 microwatts pro
square cm’” (1936b). Die vorliufige Mitteilung 148t dagegen auf eine
Schwelle von etwa 45 Dezibel iiber der menschlichen schlieBen. Es
scheint, als ob die Messungen von PomMPHREY und RawpoN-SmitH keine
reproduzierbaren Werte ergeben haben. Der Grund ist wohl in erster
Linie im Auftreten stehender Wellen zu suchen. Darauf deuten vor allem
die stark springenden Werte der Kurve (1936a) fiir die Frequenzen iiber
3000 Hz. In diesem Fall verlieren die Angaben von PumpPHREY und
Rawpon-SmitH aber ihren Wert.

Ein Vergleich der Leistungen des Tympanalorgans der Locustiden
mit dem menschlichen Gehérorgan fithrt zu folgenden Ergebnissen:
Wahrend das Maximum der Empfindlichkeit des menschlichen Ohres
bei 1000—2000 Hz liegt, ist es beim tibialen Tympanalorgan mit Sicher-
heit oberbalb von 10000 Hz, wahrscheinlich im Ultraschallgebiet zu
suchen. Das Tympanalorgan ist hier also dem menschlichen Ohr iiber-
legen. Dafiir versagt das Tympanalorgan gerade in dem Bereich von
Frequenzen, in dem das Ohr seine optimale Leistungsfiahigkeit aufzuweisen
hat. Im tiefen Frequenzbereich unter 1000 Hz kann eine Heuschrecke
mit thren Tympanalorganen iiberhaupt nicht mehr horen, wihrend fiir
den Menschen dieser Bereich von groBer Wichtigkeit ist.

Von besonderem Interesse ist ferner ein Vergleich der minimalen
Schalleistungen, die dem Ohr bzw. dem Tympanalorgan angeboten werden
miissen, damit gerade Schwellenempfindungen zustande kommen. Ist p
der Schalldruck im ungestérten Schallfeld, so berechnet sich die der
Trommelfellfliche F angebotene Schalleistung L zu

2

L=r-2,

wo g die Dichte der Luft, ¢ die Schallgeschwindigkeit ist (g, ¢ = 41,5
[g em~2sec~1]). Die Gesamtfliche des menschlichen Trommelfelles betrigt
rund 1 qem, die fiir die Schallaufnahme wirksame Fliche nur etwa 0,3 gecm
(Wiex 1903; Warrzmany und Keies 1936). Im empfindlichsten Bereich
ist ein Schalldruck von p = 310~ ubar fir die Wahrnehmung an der
Schwelle erforderlich. Daraus ergibt sich die angebotene Leistung zu

0,3:9°10°8

L="35

Die vom Trommelfell wirklich aufgenommene Schalleistung ist etwas
kleiner (bei 1000 Hz etwa !/,; s. WAaRTZMANN und KErss 1936), weil ein
Teil der auftreffenden Schallwelle reflektiert wird. Zur Berechnung der
tatsichlich aunfgenommenen Schallenergie ist die Kenntnis des Schall-

A 7-10719 erg/sec.
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wellenwiderstandes (Impedanz) des Trommelfelles erforderlich. Da diese
GroBe fiir die Tympanalorgane nicht gemessen werden konnte, werden
im folgenden nur die angebotenen, nicht die aufgenommenen Leistungen
verglichen.

Fiir die Trommelfelle von Locusta erhilt man folgende Daten: Bei
etwa 2500 Hz betrigt der Schwellendruck 0,04 ybar (Abb.5). Die
Fliche des Trommelfelles kann man angenédhert ermitteln, indem man sie
als Ellipse auffalit, deren grofle Achse 900 u, deren kleine 440 u lang ist
(Zahlen nach ScHwaBE 1906). Daraus ergibt sich die Fliche Fp, zu
ungefihr 3-10-3 qem. Sieht man diese ganze Fliche als wirksam an,
so berechnet sich die dem Trommelfell angebotene Leistung zu

Ly, = 1,2+ 107 erg/sec.

Nun ist aber bei 2500 Hz noch keineswegs der Bereich maximaler Emp-
findlichkeit erreicht, also wird die Schwelle 0,04 ubar bei hoheren Fre-
quenzen noch wesentlich unterschritten werden. Der steile Abfall der
Schwellenkurven (Abb. 5) 148t folgende Extrapolation zu, die mit groBer
Wahrscheinlichkeit den tatsichlichen Verhéltnissen entspricht: Oberhalb
10000 Hz wird der Schwellendruck auf einen Wert von etwa 0,003 ybar
abgefallen sein. Fiir hohere Frequenzen liegt er wahrscheinlich noch
niedriger. DaBl der Wert 0,003 ubar sicher einmal erreicht wird, dafiir
sprechen alle Beobachtungen iiber die tiberraschend hohe Empfindlichkeit
im Ultraschallgebiet (AuTrRUM 1940). Legt man nun 0,003 ubar der
Berechnung der Schalleistung, die dem Tympanalorgan an der Schwelle
im Ultraschallgebiet angeboten wird, zugrunde, so ergibt sich als minimale
Schalleistung
Ly, ~ 7- 10720 erg/sec.

Bei einem Schwellenwert von 0,003 ybar ist also bei den Tympanal-
organen bereits die gleiche Schwellenleistung erreicht wie beim mensch-
lichen Ohr. Das hangt natiirlich eng mit der Kleinheit der Tympanal-
organe zusammen.

Die Leistungen der Crista acustica der Vorderbeine sind nur moéglich
durch die Differenzierung von Hilfsapparaten, ndmlich durch die Ent-
wicklung der Trachee zu Trommelfellen und Tracheenmembran. Auf die
Bedeutung dieser Bildungen fir das Horen ist in einer fritheren Arbeit
eingegangen worden (AUTRUM 1940). Dort sind auch bereits die Moglich-
keiten von Trommelfellexstirpationen besprochen worden. Durch die
Entfernung der Trommelfelle wird der Blutkanal eréffnet, so dafi die
Crista acustica schnell austrocknet und sich lingere MefBreihen nicht
gewinnen lassen.

Um die Bedeutung der Hilfsorgane in ihrer Gesamtheit zu beurteilen,
bleibt jedoch der Vergleich mit den Mittelbeinen, bei denen neben den
Trommelfellen auch die fiir den Gehérvorgang wichtige Tracheen-
membran fehlt. Hier zeigt es sich, daBl nach Entfernung des Subgenual-

Z. £, vergl. Physiologie. Bd. 28. 41
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organs nur eine recht geringe Luftschallwahrnehmung als Rest zuriick-
bleibt (S. 623, Abb. 18). Die Téne zwischen 3000 und 7000 Hz sind iiber-
schwellig, wenn ihr Schalldruck iber 6—8 ubar steigt. Hohere Tone
werden nicht mehr wahrgenommen. Beim Vorderbein werden die Fre-
quenzen von 3000—7000 Hz schon gehért, wenn ihr Schalldruck tiber
0,04 ybar steigt. Die Schwelle der Mittelbeine fiir diese Frequenzen liegt
also mindestens 45 db iiber derjenigen der Vorderbeine; die erforder-
lichen Intensitatsunterschiede verhalten sich mindestens wie 10000
zu 1,5. Es kann jedoch nicht entschieden werden, wieweit das Vorhanden-
sein oder Fehlen der Hilfsorgane allein oder ob auch die verschiedene
Ausbildung der Crista selbst in Vorder- und Mittelbeinen fiir diese Unter-
schiede verantwortlich zu machen ist: Die Vordertibien enthalten iiber 30,
die Mitteltibien bis 23 Scolopidien. Im histologischen und cytologischen
Bild finden sich ebenfalls Differenzen (Friepricy 1927). Es ist deshalb
als wahrscheinlich anzusehen, daf8 die verschieden hohe Differenzierung
der Crista an der Verschiedenheit der Leistungen beteiligt ist. Einen
gewissen Hinweis in dieser Richtung konnte man in dem Fortfall der
Luftschallwahrnehmung bei den Hintertibien sehen, der (allerdings nur
mit Vorbehalt) aus der Kurve der Abb. 8 gefolgert werden kann: Wéhrend
sich in der Schwellenkurve der Mittelbeine ab 2500 Hz ein Knick be-
merkbar macht, der auf Luftschallwahrnehmung durch die Crista zuriick-
gefithrt wurde (S. 623, Abb. 18), fehlt dieser Abschnitt beim Hinterbein
entweder oder er liegt bei tieferen Frequenzen, denn vielleicht kann man
die Empfindlichkeitszunahme bei 2000 Hz als Anzeichen fiir Luftschall-
wahrnehmung deuten. Weitere Versuche werden diese Frage entscheiden.
Auf jeden Fall darf man aber annehmen, dafl die Schallwahrnehmung mit
Hilfe der Crista der Mittelbeine, die durch den Versuch erwiesen wurde,
beim normalen Tier unter biologischen Verhéltnissen keine Rolle spielt.

Ist die Crista ausschlieBlich durch Luftschall oder auch durch Vibra-
tionen reizbar? Die Versuche, die in den Abb. 21 und 22 dargestellt
sind, zeigen, daB eine Enifernung der Crista die Vibrationsempfindlichkeit
nicht beeinflufit. Vor allem gilt das auch fiir die hohen Frequenzen.
Man koénnte ja zunichst annehmen, daBl gerade die eigentiimliche Zu-
nahme der Empfindlichkeit fiir Vibrationen oberhalb 4000 bzw. 5000 Hz
(s. 8. 607) auf eine Reizung der Crista durch Erschiitterungen so hoher
Frequenz zuriickgeht. Diese Annahme kann aber aus mehreren Griinden
nicht zutreffen. Erstens bleibt die Zunahme auch nach Entfernung der
Crista an der gleichen Stelle und in gleicher Hohe erhalten (Abb. 21).
Zweitens wurde bereits oben (8. 608) gezeigt, dal eine eigentiimliche
Beziehung zwischen der Griofie der Erdbeschleunigung und der Grofle
der den Tibien von der schwingenden Unterlage erteilten Beschleunigung
besteht. Drittens treten bei Insekten, denen die Crista fehlt, gleiche Er-
scheinungen auf. Hiertiber soll jedoch erst spiter ausfithrlich berichtet
werden.
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Diese Tatsachen lassen den sicheren Schluf zu, da die Crista an den
Erschiitterungseffekten nicht beteiligt ist. Die Crista acustica ist dem-
nach ausschliefflich ein Organ fiir Luftschallwahrnehmung.

Das Subgenualorgan scheint nach dem vorher Gesagten das einzige
Sinnesorgan zu sein, mit dem Vibrationen (geringer Amplitude) unmittel-
bar wahrgenommen werden konnen. Die hohe Leistungsfihigkeit des
Subgenualorgans ist bereits S. 604 besprochen worden.,

Die hohe Empfindlichkeit der Subgenualorgane gegen Vibrationen
bringt es mit sich, daf} es praktisch unmdglich ist, die stindigen geringen
Vibrationen auszuschalten, die aus der Umgebung des Laboratoriums
stammen. Es besteht kein Zweifel, da ein Teil der bei jedem lebenden
Priparat beobachteten Grundspannung (S. 593) auf derartige stindig
vorhandene Reize zuriickgeht. Eine wirklich erschiitterungsfreie Unter-
lage diirfte fur die Insekten ebenso selten sein wie eine absolut stille
Umgebung fiir den Menschen. LBt sich eine solche auch kiinstlich her-
stellen, so werden die aus dem eigenen Korper stammenden Gerdusche
gehort (,,Horen in der Stille*, WarTzmMany 1937). Ahnlich wird es bei
den Insekten stehen. Genau so wie der Blutstrom beim Menschen Gehor-
eindriicke hervorruft, werden auch Vorginge im Insektenkérper zu einer
stindigen geringen Erregung des Subgenualorgans fithren. Es ist méglich,
daB diese sténdigen Reize fiir den Organismus stimulatorische Wirkung
(v. BupDENBROCK) haben. Fiir das Auge ist eine solche Wirkung — bei
allerdings grofleren Reizintensititen — in der Tat nachgewiesen (WEeLsH
1932/33, an Milben; Kropp und Exzmax 1933, bei Astacus; v. EssEN
1935, beim Menschen), fiir die mechanischen Sinnesorgane sehr wahr-
scheinlich. Diese Frage bedarf weiterer Untersuchungen.

Zu untersuchen bleibt, ob das Subgenualorgan nur auf Vibrations-
reize, die von der Unterlage ausgehen, oder auch auf unmittelbare Reizung
durch Luftschall anspricht. Es ist gar nicht zu entscheiden, ob nicht
jeder Luftschall, der einen Reizerfolg am Subgenualorgan ergeben hat,
zundchst an Elektroden und Unterlage Schwingungen hervorgerufen hat,
die zwar absolut sehr klein sein mdgen, aber doch groB genug gegeniiber
der Vibrationsschwelle des Subgenualorgans. Wire es méglich, dieses
Mitschwingen der Unterlage durch spezielle Anordnungen auszuschalten
(z. B. durch Verwendung von Netzen mit sehr tiefen Eigenfrequenzen,
Avurrum 1936), so bleibt doch noch ein letzter Einwand bestehen: Jeder
Luftschall wird in gewissem Grade auch das Tier und seine Extremititen
»erschiittern®, also als Korperschall den Subgenualorganen zugefiihrt
werden konnen. Es liegt gar kein Grund vor anzunehmen, dafl der Kérper
eines Insekts hiervon eine Ausnahme macht. Demnach wird man vor-
ldufig gut tun, die Bedeutung des Subgenualorgans vorsichtig in folgender
Form zu beschreiben: Es ist seiner Hauptanfgabe nach ein iiberaus
empfindliches Erschiitterungssinnesorgan; ob es daneben Luftschall
tiefer und mittlerer Frequenzen (bis etwa 10000 Hz, s. Abb. 19) unmittel-

41*
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Tabelle 6.
Geschwindigkeit in cm-.sec™™ der Schwellenreize von Vibrationen in
Abhingigkeit von der Frequenz. V Vorder-, M Mittel-, H Hinterbein.

v Decticus Locusta

Hz 4 [ M H Vv M H

100 8,04 0,192 1,88 21,82 0,119 0,103

200 2,07 0,048 0,82 2,14 0,082 0,013

400 0,60 0,026 0,47 0,74 0,020 0,068

800 0,83 0,048 0,25 0,75 0,023 0,075
1400 1,10 0,026 0,12 1,32 0,026 0,053
2000 1,91 0,023 0,14 0,31 0,075 0,126
4000 1,98 0,452 2,61 0,45 0,528 0,590

bar (als Korperschall) oder nur auf dem Umweg iiber Bodenvibrationen
wahrzunehmen gestattet, mufl zunichst offenbleiben.

Es ist weiterhin von Interesse, zu untersuchen, ob sich die Vibrations-
empfindung des Subgenualorgans auf eine frequenzunabhdngige, konstante
Reizgrofe zuriickfithren 1aBt.

Es kommen vier die Vibration kennzeichnende Grofen in Betracht:
Die Schwingungsweite selbst, die (eschwindigkeit der Schwingung, die
Beschleunigung und schlieflich der Ruck, d.h. die Steilbeit des Be-
schleunigungsanstieges (MEISTER 1937). Dafl die Schwingungsweite nicht
die konstante GroBe ist, geht aus den Messungen selbst hervor. Ge-
schwindigkeit, Beschleunigung und Ruck ergeben sich aus dem Schwin-
gungsweg als erster bzw. zweiter bzw. dritter Differentialquotient des
Weges nach der Zeit. Bedeuten e die maximale Amplitude (halbe
Schwingungsweite), » die Frequenz, ¢ die Zeit und wird 2 ny = w gesetzt,
so wird der Schwingungsweg x der Unterlage durch

' r=a-sinwt
beschrieben. Hieraus ergibt sich die Geschwindigkeit zu
v=a-w-coswtl, also maximal zu w-a,
die Beschleunigung & zu
b = —a w?sin w ¢, maximal zu w?-a,
der Ruck zu
b = —a w3 cos wt, maximal zu w?-a.

Man kann aus den Messungen der Schwellenamplitude ¢ fiir jede Fre-
quenz die zugehorigen GréBen von Geschwindigkeit, Beschleunigung
und Ruck berechnen und erhilt dann die Zahlen der Tabellen 6 und 7.
Die Werte fiir den Ruck sind fortgelassen, da sie im gesamten Frequenz.-
bereich von den drei GréBen die groBte Inkonstanz aufweisen.

Die bei weitem grifite Konstanz zeigt die Beschleunigung. Hervor-
zuheben sind die Werte fiir das Hinterbein von Decticus, bei dem sich
im Bereich von 100—1400 Hz eine sogar absolut (nicht nur grofen-
ordnungsm#Big) konstante Beschleunigung ergibt. Oberhalb 1400 bzw.
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Tabelle 7.
Beschleunigung in cm-sec~? der Schwellenreize von Vibrationen in
Abhangigkeit von der Frequenz. V Vorder-, M Mittel-, H Hinterbein.

Decticus Locusta
Hz
v | M H v M H
100 5,02 0,12 1,18 14,7 0,07 0,06
200 2,6 0,06 1,04 2,68 0,10 0,02
400 1,6 0,06 1,22 1,86 0,05 0,17
800 4,2 0,24 1,25 3,78 0,11 0,20
1400 9,7 0,23 1,04 11,4 0,23 0,46
2000 23,6 0,28 1,98 3,94 0,94 145
4000 498,6 114 62,8 11,7 13,2 14,8

2000 Hz steigt die erforderliche Beschleunigung rapide an. Bis 1400 Hz
ist die Schwellenbeschleunigung also frequenzunabhingig.

Wenn diese Erscheinungen auch noch eine feinere Analyse erfordern,
so kann man doch wohl die Vermutung aussprechen, daf im Frequenz-
bereich zwischen 100 und 1400 Hz die Subgenualorgane auf die Be-
schleunigung ansprechen. Oberhalb dieser Frequenzen setzen dann Vor-
génge ein, die eine starke Zunahme der erforderlichen Beschleunigungen
bewirken. Infolgedessen kommt es zu einer sehr schnellen Abnahme der
Empfindlichkeit.

Bei hohen Frequenzen tritt dann abermals eine Abhingigkeit von
der Beschleunigung ein (8. 608), indem Beschleunigungen von der
Grofenordnung der Erdbeschleunigung den Schwellenreiz darstellen. Je-
doch liegen bei diesen Frequenzen die erforderlichen Beschleunigungen
wesentlich hoher als bei Frequenzen unter 2000 Hz: Wahrend bei den
tiefen Frequenzen Beschleunigungen von 0,1—1,5 cm - sec —2 einen Schwel-
lenreiz darstellen, sind bei den hohen Frequenzen rund 300-—600 cm - sec —2
fir den gleichen Effekt erforderlich. Man kann daraus schliefien, daf}
beide Bereiche in prinzipiell verschiedener Weise auf die Sinnesorgane
wirken miissen.

Ob es bei den Insekten neben dem Subgenualorgan noch weitere
Sinnesorgane gibt, die dem Vibrationssinn dienen, gelangte nicht zur
Untersuchung; auf die viel unempfindlicheren tarsalen Organe wurde
bereits hingewiesen (S.614). Man wird indessen nicht fehlgehen, wenn
man annimmt, daBl das Subgenualorgan das empfindlichste Erschiitte-
rungssinnesorgan der Insekten sei. Entsprechend der grofien Rolle, die
der Erschiitterungssinn im Leben der Insekten spielt, ist es wichtig,
dafl die dafiir bestimmten Sinnesorgane fiir andere Reize unzuganglich
sind. Das wird durch die Anordnung des Subgenualorgans erreicht:
wihrend zahlreiche andere Scoloparien mit ihren beiden Enden an gegen-
einander beweglichen Stellen des Insektenkorpers aufgehingt sind, be-
findet sich das Subgenualorgan im Innern der gegen Verbiegungen relativ
sehr widerstandsfdhigen Chitinréhre der Tibia. Bewegungen der Auf-
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hingestellen gegeneinander kommen also kaum in Betracht. Anderer-
seits ist das Subgenualorgan den Korperstellen, die die Vibrationsreize
aufnehmen, den Fiilen, weitgehend gendhert, wie es seiner Funktion
entspricht. In diesem Zusammenhang mag auch die flichenhafte Aus-
bildung, senkrecht zur Richtung der wirksamen Reize, eine Bedeutung
haben. Es ist jedoch verfriiht, Hypothesen iiber den Mechanismus der
Reizaufnahme durch das Subgenualorgan aufzustellen.

Im Lauf der Untersuchung ergab sich, daB die beweglichen Dornen
als Organe eines Beriihrungssinnes anzusehen sind. Im Zusammenhang
damit sei noch auf folgendes hingewiesen: Sowohl Beriihrungs- als auch
Vibrationssinn sind dem Getast einzuordnen. Auch bei den Wirbel-
tieren ist der Ausdruck ,, Tastsinn‘ ein Sammelbegriff (v. SKRaMLIK 1937);
die Tastwahrnehmung besteht aus dem Zusammenwirken verschiedener
Sinneswahrnehmungen, wie Druck-, Temperatur-, Kraft-, Schmerzsinn
usw., so-dafl man besser den Ausdruck Tastsinn vermeidet und nur vom
Getast spricht. Das diirfte besonders gelten, seit nachgewiesen wurde,
daB beim Menschen die Wahrnehmungen von Druck und Vibrationen
an verschiedene Rezeptionsorgane gebunden sind (v. Bixksy 1939). Das
gleiche gilt nach den obigen Ausfithrungen auch fiir die Insekten: Dem
(etast dienen offenbar ebenfalls mehrere Sinne, von denen der Vibra-
tionssinn nur einer ist. Gegen Druckreize ist das Vibrationssinnesorgan
durch anatomische Isolierung geschiitzt. Dagegen werden die Dornen
durch unmittelbare Berithrungen gereizt, auf Vibrationen sprechen sie
nicht an. Man sollte daher auch bei den Insekten den Ausdruck ,,Tast-
sinn‘‘ vermeiden.

Zusammentassang.

Die Wirkungen von Luftschall und von Bodenerschiitterungen auf die
Sinnesorgane in den Vorder-, Mittel- und Hinterbeinen von Locusta und
Decticus werden durch Beobachtung der Aktionspotentiale untersucht.

Es werden quantitative Methoden ausgearbeitet, die es gestatten,
die GroBe von Luftschall- und Xrschiitterungsreizen fiir den Bereich
von 100—10000 Hz meBbar zu verindern, so dafl fiir den Luftschall
die Schwellendrucke (in gbar), fiir die Erschiitterungen die Schwellen-
amplituden bestimmt werden kénnen.

Die Temperaturabhiingigkeit der Aktionspotentiale der Crista acustica
wird untersucht. Zwischen 20° und 35° C ist die GroBe der Aktions-
potentiale optimal; das Maximum liegt bei 30° C.

Die Entfernung, bis zu der das Minnchen im Freien den Gesang des
Weibchens horen kann, betrigt fiir Locusta cantans 38 m, fir Conocephalus
dorsalis 3 m. Der Stridulationsschall des Mannchens wird nur mit dem
Tympanalorgan der Vorderbeine wahrgenommen, die tibialen Sinnes-
organe der Mittel- und Hinterbeine sprechen auf den Gesang nicht an.

Sowohl bei Einwirkungen von Luftschall als auch von Erschiitte-
rungen zeigen Vorder-, Mittel- und Hinterbeine von Locuste und Decticus
Reaktionen. Die zur Reizung erforderlichen Schwellenwerte werden fiir die
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Frequenzen von 100—10000 (bzw. 8000) Hz bestimmt und kurvenmafig
dargestellt.

Auf operativem Wege wird versucht, Luftschall- und Erschiitterungs-
wahrnehmung bestimmten Sinnesorganen zuzuordnen. Das Organ fir
die unmittelbare Luftschallwahrnehmung ist die Crista acustica.

Das Erschiitterungssinnesorgan der Insekten ist das Subgenualorgan.

Die Leistungen der Crista acustica werden entscheidend durch die
zu ihr in Beziehung tretenden Hilfsapparate (Trommelfelle, Tracheen-
membran) bestimmt. Die untere Horgrenze fiir das Tympanalorgan der
Vorderbeine liegt bei 1000 Hz und einem Schwellendruck des Schalles
von 4 pbar bei Decticus und 0,3 pbar bei Locusta. Mit steigender Frequenz
nimmt die Empfindlichkeit rasch zu und liegt bei Locusta firr alle Fre-
quenzen iiber 3000 Hz, bei Decticus tber 6000 Hz unter 0,04 ybar. Das
Optimum liegt im Ultraschallgebiet.

Die Mittelbeine haben demgegeniiber nur eine geringe Schallempfind-
lichkeit im Bereich von 3000—7000 Hz; hohere Tone werden nicht wahr-
genommen. Die Schwellenschalldrucke liegen in diesem Bereich bei 6 bis
8 ubar. Die Schwellenintensitéten fiir die Mittelbeine verhalten sich zu
denen der Vorderbeine in diesem Frequenzbereich wie 10000 : 1,5.

Im optimalen Bereich (oberbalb 10000 Hz) betrigt die Schwellen-
leistung, die dem Tympanalorgan angeboten werden mul, schitzungs-
weise hochstens 7 - 10710 erg/sec. Sie hat die gleiche Grofenordnung wie
die Schwellenleistung beim menschlichen Ohr (7 . 10-1%erg/sec) in dessen
optimalem Horbereich, von der bekannt ist, daf sie aus physikalischen
Griinden nicht kleiner sein kann.

Fir die Subgenualorgane aller drei Beinpaare werden die Schwellen
fir sinusférmige Erschiitterungen der Unterlage im Bereich von 100 bis
8000 Hz bestimmt. Die Schwingungsweiten an der Schwelle liegen zwi-
schen 4-10-° und 10~%cm.

Die absolut kleinste Schwingungsweite, die noch einen Reiz auf
das Subgenualorgan ausiibt, betrigt 0,36 A (3,6 - 10~° cm; Reizfrequenz
2000 Hz; Mittelbein von Decticus). Demnach sprechen die Subgenual-
organe auf Erschiitterungen von atomarer Gréflenordnung an (Durch-
messer der ersten Elektronenbahn des H-Atoms: 1,1 A).

Es wird wahrscheinlich gemacht, dafl im Bereich von 1001400 Hz
die Beschleunigung die eigentliche Reizgrofe fiir das Subgenualorgan
darstellt; ihr Betrag ist in diesem Bereich nahezu konstant. Oberhalb
dieser Frequenzen treten andere Erscheinungen auf.

Luftschall unter 1000 Hz und von geniigender Intensitit wird mit
den Subgenualorganen wahrgenommen. Jedoch wirken die Luft-
schwingungen hier nicht unmittelbar als Reiz, sondern durch die Er-
schiitterungen der Unterlage (vielleicht auch des Tieres und der Extre-
mitdten selbst), die sie hervorrufen.

Tarsale Sinnesorgane reagieren ebenfalls auf Vibrationen, jedoch sind
die erforderlichen Schwellenreize unverhdltnisméafBig viel groBer als beim
Subgenualorgan.
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Die Dornen und Hérchen auf den Extremitéten von Locusta und
Decticus sind am Hor- und Erschiitterungssinn nicht beteiligt. Die be-
weglich eingelenkten Dornen ergeben bei Ablenkung aus der Ruhelage
Aktionspotentiale, wobei nur Bewegung, aber nicht konstante Auslenkung
einen Reiz darstellt. Die Harchen sind anscheinend gar nicht innerviert.
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