
(Aus dem Zoologischen Institut der Universiti~t Berlin.) 

UBER GEHOR UND ERSCHf~TTERUNGSSINN 
BEI  LOCUSTIDEN 1. 

Von 
HA~TSJOCI-IEM AUTRUM. 

Mit 22 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 29. M~rz 1941.) 

HSrvermSgen und Ersehfitterungssinn sind bei den Insekten so eng 
miteinander verflochten, dab ihre Trennung die Untersucher vor begriff- 
liche und experimentelle Schwierigkeiten stellt. Der Grund dafiir liegt 
darin, dab Schall- und Erschfitterungsreize physikalisch yon gleicher 
Natur  sind: Beide werden durch Schwingungen yon Mediumteilchen 
hervorgerufen, die mit  dem TierkSrper in Berfihrung stehen. I m  folgenden 
soll die F/~higkeit zur Wahrnehmung yon Luftschwingungen (vor allem 
mit  dem Tympanalorgan und seinen Homologa) als HSrvermSgen, zu 
der yon Bodenschwingungen als Erschiitterungssinn bezeichnet werden. 
Diese Ausdrucksweise wird hier lediglich zur Vereinfaehung gew/~hlt. 
Eine tiefergehende Erkenntnis, etwa die Sinnesqualit/~t , ,HSren" be- 
treffend, soll damit nicht vorweggenommen werden. 

Den Begriff des ttSrens auf die F/~lle zu beschr/~nken, in denen Organe 
mit Trommelfellen naehgewiesen sind, erscheint nicht ratsam, und zwar 
aus mehreren Grfinden: Die Schallwahrnehmung bei Fischen erfolgt 
ohne Trommelfelle; trotzdem ist man bereehtigt, yon Hsren zu sprechen 
(v. FRISC~ 1936); ferner wurde naehgewiesen (AuTRUM 1936a, b), dal3 es 
bei den Insekten aueh eine grunds~tzlieh andere Art der Schallwahr- 
nehmung gibt als die mit  Hilfe yon Trommelfellen. Weiterhin ist es 
z .B.  in der menschliehen Physiologie durehaus iiblich, in den F/~llen, 
in denen naeh ZerstSrung der Trommelfelle noeh Reaktionen auf Luft- 
schall beobachtet werden, von einem restlichen HSrvermSgen zu sprechen; 
schlie~lich - -  und das erseheint mir als das wiehtigste Argument - -  wird 
mit  der Frage naeh der Luftschallwahrnehmung ohne Trommelfelle ein 
Problem gestellt, das nicht yon vornherein durch die Forderung bestimmter 
anatomiseher Strukturen abgeschw~cht werden sollte. 

Bevor man jedoeh in einem bestimmten Fall yon einer Luftschall- 
wahrnehmung sprechen kann, wird der Nachweis zu erbringen sein, dab 
der Luftschall vom Tier direkt und nieht etwa auf Umwegen, wie z. B. 
fiber Erschfitterungen des Bodens aufgenommen worden ist. 

Die Durchsicht der Literatur zeigt, dal~ bei vielen H6runtersuchungen 
an Insekten die MSglichkeit einer Reizung durch Erschfitterung nicht aus- 

1 Ausgefiihrt 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 bcrfihrten, 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 
TSne erzeugt. Hier liegt eine Reizung dureh Ersehiitterung besonders 
nahe. Aber aueh diejenigen Versuche lassen noch keine einwandfreie 
Entseheidung zu, in denen die Unterlage der Tiere so yon der Schallquelle 
isoliert ist, dab keine -~bertragung der Schallschwingungen Ms KSrper- 
schall mSglich ist: Es mu~ n~mlich stets damit gerechnet werden, dai~ 
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 kSnnen. Dieser prinzipielle Einwand kSnnte sogar gegen 
den Versueh yon R~,G~,~ (1914) erhoben werden, der seine Versuchs- 
tiere in der Gondel eines kleinen Ballons unterbrachte, um jede direkte 
KSrperschallwirkung 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 MSglichkeit, dal~ sie bei der unerwartet hohen Empfindlichkeit der 
Insekten fiir Erschiitterungen bereits wahrnehmbar sind. Damit soll 
jedoeh nicht gesagt sein, dab dieser mSgliche Einwand gegen den Versuch 
yon REG~,~ auch ein stichhaltiger sei. Verfasser ist iiberzeugt, dal~ in den 
Versuchen von R ~ G ~  echtes HSrvermSgen nachgewiesen ist. 

Selbstversts hat es nicht an Versuchen gefehlt, das HSr- 
vermSgen vom Erschiitterungssinn zu trennen (zusammenfassende Dar- 
stellungen mit eingehender Literaturbesprechung: MA~GOLD 1913; 
HERTER 1925, 1926; V. BUDDENBROOK 1936). Viele Untersucher sind 
jedoch an dieser Aufgabe yon vornherein gescheitert, weft sie von einer 
Fragestellung ausgingen, die den tats~chlichen Verh~ltnissen nicht an- 
gepa~t war. Deshalb sollen zuni~ehst einige allgemeine Bemerkungen 
dazu dienen, die Fragestellungen zu kl~ren und zweekms Arbeits- 
hypothesen zu gewinnen. 

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

1. Grund]rage: Gibt es fiberhaupt Reaktionen auf irgendwelche 
mechanischen Schwingungen ? 

2. Lo]caIisationsproblem: Welehe Organe werden durch die Sehwin- 
gungen gereizt ? 

3. Problem der Reizau/nahme und der Reizleitung: 
a) Wo und wie werden die Schwingungen vom TierkSrper aufge- 

nommen ? 
Z. f. vergl .  Physiologie .  Bd. 28. 38 
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b) Auf welchen Wegen werden sie innerhalb des KSrpers den Sinnes- 
zellen zugeleitet .~ 

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

Die Reihenfolge, in weleher die Fragen angegriffen werden, wird im 
Einzelfall versehieden sein mfissen. 

Eine eingehende Besprechung erfordern die unter 2 und 3 genannten 
Fragen. In vielen F~llen n~mlieh ist ihre Beantwortung an einen kom- 
plizierten Untersuchungsweg gebunden. Das wird deutlieh, wenn man 
die versehiedenen m6gliehen und aueh tatss auftretenden Ver- 
h~tltnisse schematiseh zusammenstellt. Es sind folgende MSgliehkeiten 
zu untersuehen: 

I. Im einfaehsten Fall sind die Versuehstiere nur von einem Medium 
umgeben: z. B. Fisehe im ffeien Wasser, fliegende oder schwebende Tiere 
in der Luft. Dann kSnnen zur Wahrnehmung der Schwingungen des 
Mediums vorhanden sein: 

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

Organsysteme. 

Der Fall IA kSnnte etwa bei den Miicken auftreten, bei denen die 
Weibehen den Schwarm der M~nnchen vielleicht mit Hilfe des JoH~- 
STONsehen Organs auffinden (EGGERS 1924). Der Ffihler dient dabei 
als Sehnelleempfi~nger (AuTRU~ 1936 a, b) ffir den Flugton der Mi~nnehen. 

Den Fall IB  treffen wir bei den im Wasser lebenden Fisehen an. 
Wassersehall kann vom Labyrinth und mit dem Hauttastsinn rezipiert 
werden, und zwar hShere Frequenzen nur vom Labyrinth, tiefere von 
beiden (v. FRISCH und ST]~TT]~ 1932). Bezeichnet man (mit v. FRISCH, 
s. z. B. 1936) die Sehallperzeption mit dem Labyrinth als ,,HSren", die 
mit dem Hauttastsinn als ,,Tasten" oder ,,Erschfitterungssinn", so 
grtindet man diesen Untersehied auf Argumente vergleichend-anato- 
mischer Art. Dieses Vorgehen ist einwandfrei und zweekmi~l~ig. Man daft 
nur nieht glauben (worauf aueh v. FRISCE 1936 hinweist), dai3 neben der 
Verschiedenheit der Rezeptionsorgane aueh den Reizen ein Unterschied 
zukomme, dal3 also ,,Ersehiitterung" yon bestimmter Frequenz etwas 
anderes als Wasserschall der gleichen Frequenz sei. Lediglich die Lage 
und der Bau der Sinnesorgane, nicht die Beschaffenheit des l~eizes, 
also ein anatomischer, nicht ein physikaliseher Grund ist ffir die Be- 
zeichnungsweise mal3gebend. Zugleich folgt aber auch, dab es sinnlos 
ist, die Frage zu diskutieren, ob die Sehallperzeption der Fische mit dem 
Labyrinth nun H5ren oder ein ,,verfeinerter Erschfitterungssinn" sei. 
Die Einordnung in eines yon beiden liefert nichts Neues, sic wird sich 
lediglieh danach richten, ob man von anatomischen oder physikalisehen 
Einteilungsprinzipien ausgehen will. 
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II. Die Versuchstiere leben an der Grenze zweier Medien: Lufttiere 
an der Erd- oder Wasseroberfl/~che, Wassertiere am Boden. In diesem 
Fall mug der Untersucher mit einer groBen Zahl yon MSglichkeiten 
rechnen; denn hier ist immer die Wahrscheinlichkeit groin, dag der 
ursprfinglich von einem bestimmten Ort des einen Mediums ausgehende 
Schwingungsvorgang fiber beide Medien dem TierkSrper zugeleitet ~ r d ,  
woran sieh dann eine zwiefache (mechanische) Reizleitung innerhalb 
des KSrpers anschliegt. Die mSgliehen Kombinationen kSnnen in diesem 
Fall sehr verwickelt werden: 

A. Das Tier besitzt nur ein einziges auf meehanische Schwingungen 
ansprechendes Organ oder Organsystem. Dann kSnnen folgende F/~lle 
eintreten: 

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

B. Das Tier besitzt mindestens 20rgane oder Organsysteme P und Q, 
die ffir mechanische Sehwingungen empf/~nghch sind. Ffir eine fiber- 
sichtliehe Darstellung seien die mechanischen Sehwingungen des einen 
Mediums mit l, die des anderen mit m bezeiehnet. Dann ergeben sich 
folgende MSgliehkeiten : 

a) P und Q reagieren beide nur auf I (oder m); 
b) P und Q reagieren sowohl auf l als auch auf m; 
e) P reagiert auf l, Q auf m; 
d) P reagiert auf l und m, Q auf l (oder m). 

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

Um die Unterscheidung zwischen den 4 F/~llen, die unter B auf- 
geffihrt sind, handelt es sich in den vorliegenden Untersuehungen. Der 
Gegenstand sind die Sinnesorgane, die in den Extremit/s der Insekten 
gelegen sind, vor allem die tibialen Scolopalorgane der Locustiden. Die 
Hauptfragen, die den folgenden Untersuehungen zugrunde liegen, sind: 

KSnnen Insekten mit den tibialen Sinnesapparaten Luftschall un- 
mittelbar wahrnebmen ? 

KSnnen Insekten mit den tibialen Sinnesorganen Bodenerschfitte- 
rungen unmittelbar wahrnehmen ? 

Welches sind die Grenzen und die Schwellenwerte ffir Luftsehall 
im Bereich yon 100--10000, ffir Erschfitterungen im :Bereieh 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 For$chung. Sehon die ersten Forscher, die sieh mit den Tympanal- 
organen besch~ftigten, faBten sie als Geh6rorgane auf (JO~A~N~S MULLER t826 
bei Aeridiern; v. SIEBOLD 1844 bei Loeus~iden). Dis Morphologen, die sieh sparer 
mit dem Bau dieser Organe befa2ten, habsn sieh alle dieser Ansisht angeschlossen. 
Die ersten Versuche machten RUDOW (1870) und GRABER (1876, 1882), die zu dem 
ResuRat kamen, dab der Schall yon der Antenne, nicht von den Tympanalorganen 
rezipiert wird, da hash Entfernung der Tibien der Vorderbeine die Weibchen die 
Antennen noeh in Richtung des zirpenden M~nnchens ausstreeken und dis Mannchen 
ihren Gesang unterbreehen, wenn kiinstlich Gerausehe hervorgerufen werden. 
Einwandfreie Versuehe verdanken wir R~G~.~ (1908, 1913, 1914, 1926; Zusammen- 
fassungen z. B. bei EGC~RS 1928, v. BtTDD~BZOO~: 1936). R~GE~ (1913b) wider- 
legte die Behauptung yon R~DOW, dab die Antennen die GehSrorgane seien, indem 
er RUDOWS Amputationsversuehe wiederholte und zeigte, dab auch ffihlerlose 
M~nnchen von Thamnotrizon zu alternieren verm6gen. Die Versuehe yon R]~G~ 
ergaben den einwandfreien Naehweis, dab bei den Locustiden (und Grillen) das 
Tympanalorgan ein HSrorgan ist. Die Frage der ~oertragung der Sehallschwingungen 
durch den Boden untersushte I~EGS~ 1914, die HSrgrenzen versuehte er 1926 zu 
bestimmen. Sehon 1914 bemsrkt REG~ in einsr Anmerkung, da2 aueh M~nnchen 
yon Thamnotrizon, die vollsts der Tympanalorgane beraubt sind, noeh eine 
gewisse Sehallempfindliehkeit besitzen. EinwAnde yon MANGOLD (1913), die nicht 
auf eigenen Beobaehtungen beruhten, widerlegte REG~.~ (1914). ~lber die Funk- 
tionen der einzelnen Tefle des Tympanalorgans ~uBerten verschiedene Autoren 
gelegentlieh Ansiehten, die aber hSehstens den Wert tastender Hypothesen haben 
(Zusammenstellungen bei EGGERS 1928). Sie kSnnen hier fibergangen werden, da 
auger GRAB]~R keiner der betreffenden Autoren Versuche anstellte. Lediglieh 
GRA]~ (1882) versuchte naehzuweisen, dab die TrommelfeUe yon Tympanal- 
organen geeignet sind, Schallschwingungen aufzunehmen, indem er sie auf den 
Hals yon Fl~sehehen klebte und durch aufgestreuten Sand Ieststellte, dab sie 
dureh T6ne zum Mitschwingen angeregt werden kSnnen. Einen neuartigen Weg be- 
sehrittsn WEV~.~ und B~a~ (1933), indem sis elektrophysiologischs Methoden auf 
die Tympanalorgane yon Loeustiden anwendeten, Sie besehreiben die zu beob- 
achtenden elektrisehen Effekte und maehen Angaben fiber die HSrgrenzen. Der 
Vsrsueh, quantitative Angaben zu maehen, wurde zum erstenm~l yon PUMPttREY 
und RAwDo~-S~x (1936) unternommen (zur Kritik s. S. 627); diese Arbeiten 
wurden aUerdings an einem abdominalen Tympanalorgan durchgeffihrt. Ein- 
gehende Versuche fiber die Funktionsweise wurden yon Av~Ru~ (1940) angestellt, 
aus densn sich Ansgtze zu einer H6rphysiologie der Tympanalorgane ergaben. 

Von den Cristae acusticae der Mittel- und Hintertibien nimmt EGGE~S (1928) 
vermutungsweise an, ,,dab sie der Schallperzeption oder zumindest der Rezeption 
yon Ersehiitterungen dienen". 

Wghrend das Lokalisationsproblem beim Geh6r der mit Tympanalorganen 
~usgestatteten Locustiden durch R~G~ gel6st wurde, gelang ss ffir den Ersehiit- 
terungssinn nieht, ein ihm dienendes Sinnesorgan zu finden. F~ELD:~ und PARKEZ 
(1904), die an der Ameise Stenamma durch Amputationen den Sitz des Ersehilt- 
terungssinnes zu bestimmen suehten, kommen zu dem Ergebnis, dab die Vibra- 
tionen der festen Unterlage auf den K6rper der Ameise fibsrtragsn werden und dal~ 
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die Reizung dadurch schlechthin geschieht, "without reference to any special sense 
organ". HERT~ (1925) ist der Meinung, dab Erschiitterungsreize wohl dureh 
Lageverschiebungen der einzelnen XOrperteile gegeneinander rezipiert werden. 
SInneR (1924) vermutet, da$ die Analcerci (bei Gryllus) an der Erschfitterungs- 
wahrnehmung beteiligt seien. Amputationsversuche ffihren ihn jedoch zu dem 
Ergebnis, dab die Silmesorgane der Cerci zumindest nicht die einzigen Organe 
sein kSnnen, welehe Erschfitterungsempfindungen vermitteln. Die meisten Tiere 
verhalten sich nach Entfernung der Cerci ganz normal. 

Genauere quantitative Bestimmungen der Reizschwelle ffir Erschtitterungen 
sind bisher fiberhaupt nicht versucht worden. D~e Untersucher beschrgnkten sich 
darauf, die ReizgrSBe zu ~ndern, um wenigstens gewisse Angaben - -  yon allerdings 
sehr beschr'~nktem Wert - -  maehen zu k5nnen. Als Beispiel seien Versuehe yon 
~IELDE und P ~ K ~  (1904) genannt: Sic setzten ein kfinstliches Nest yon Stenamma 
auf das Ende eines astfreien Brettes und lieBen in versehiedenem Abstand vom 
Nest Sehrotkugeln yon 0,5 g Gewicht aus versehiedener HShe fallen; sie beobaehteten 
die Schreckreaktionen. Bei einer FallhOhe yon 15 em tratcn noeh Reaktionen ein, 
wenn die Kugeln 4,30 m vom Nest entfernt auf das Brett fielen. Abgesehen yon der 
Fehlerquelle, die in der schnellen GewShnung vieler Insekten an ~eize liegt, lassen 
sich mit diesem Verfahren nicht einmal relative Angaben machen. Einzelheiten 
und Literatur findet man bei HV, RT~R (1925). 

W~hrend die Physiologen also zu keinem Resultat kamen, wurde yon Morpho- 
logen immer wieder die Vermutung ge~ul~ert, dab Chordotonalorgane an der Er- 
sehiitterungswahrnehmung zumindest beteiligt seien. 

Uber die Physiologie der Chordotonalo~'gane wissen wir viet weniger Positives 
~ls fiber die der Tympan~lorgane. EGGE~S sagt (1928), ,,dab bisher keine Beob- 
aehtung und kein Versuch zugereicht hat, um irgendeine bestimmte Funktion 
irgendwelcher Chordotonalorgane einwandfrei festzustellen" (S. 338). v. BUDDEN- 
BROCK fa~t 1936 zusammen: ,,Unsere experimentelle Kenntnis der physiologisehen 
Funktion (der Chordotonalorgane) ist allerdings noeh sehr gering, aber einiges kann 
unmittelbar vom Bau und yon der Lage der Organe abgelesen werden (S. 156)." 
Schliel~lich bezeichnet DEBAISIEVX (1938) die Chordotonalorgane als ,,6nigme 
physiologique"; er sagt: ,,en attendant quelque r~sultat positif, route hypoth~se 
est pr~matur~e" (S. 186). E~GERS (1928) und DEBAISIEVX (1935) fassen die auf- 
gestellten Hypothesen zusammen: Die Chordotonalorgane k6nnen dem Lagesirm, 
dem Bewegungssinn, dem Vibrationssinn, der Wahrnehmung des Luftwiderstandes 
oder der Gesehwindigkeit und Riehtung des Windes, der Sehallwahrnehmung dienen. 
Auch eine Beteiligung am Gleichgewichtssinn und der Beschleunigungswahrnehmung 
wird erwogen. Manche Autoren nehmen an, dab sie der Rezeption des Blutdruekes 
in den Lakunen oder des Luftdruckes in den Traeheen (HErr~ANN 1934) dienen. 
v. ]~UDDENBROCK (i924, S. 102; 1936, S. 156) vermutet, dab die in den Halteren 
gelegenen Chordotonalorgane Stimulationsorgane si~d. 

Von den Subgenualorganen im besonderen gilt das gleiche. Viele Autoren ver- 
tauten in ihnen Organe des Erschfitterungssinnes. EG~RS (1928) meint, ,,dab sie 
ursprfinglich dazu dienten, Ersehfitterungen der Unterlage zu rezipieren . . . .  viel- 
leieht auch jetzt noch diese Funktion ausiiben". Versuche sind nicht angestellt 
worden. 

I m  folgenden wird zum erstenmal fiir ein Chordotonalorgan, das 
Subgenualorgan,  eine bes t immte F u n k t i o n  durch das Exper iment  wahr- 
seheinlich gemacht und  zugleich versucht,  quan t i t a t ive  Angaben  fiber die 
Leis tungen zu maehen. 
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Methodik. 
Untersuchungsobjek te  waren die Vorder-,  Mittel-  und  Hin te rbe ine  

yon Locust iden.  Sie wurden nach Ab t rennung  vom KSrper  durch Luf t -  
schall oder  Erschf i t terungen verschiedener  Frequenzen  gereizt ;  die auf- 
t r e t enden  Akt ionspotent ia le  wurden vom Beinnerven abgenommen und  
verst/~rkt. 

Die meis ten Versuche wurden an Locusta (Tettigonia) cantans und 
Decticus verrucivorus vorgenommen.  Einige Versuehe wurden an  Cono- 
cephalus (Xiphidion) dorsalis angestell t .  Die Tiere s t a m m t e n  i iberwiegend 
aus der  Umgebung  Berlins. Die Ha l tung  im Ter ra r ium bie te t  keine 
Sehwierigkeiten.  

Die Fehlerquel len,  die bei den im folgenden geschilderten akust ischen 
Untersuchungen  an Tieren auf t re ten  kSnnen, sind auBerordentl ich zahl- 
reich und oft  schwer zu fibersehen. I m  wesentl ichen sind es zwei Gruppen  
yon Fehlerquel len,  die zu beachten  sind:  1. Die akust isehen Verh/~ltnisse 
im Labora to r ium - -  ein schal l toter  R a u m  s tand  nicht  zur Verfi igung - - ;  
sie lassen sich meis t  theoret iseh und megteehniseh nur  unzul/~nglich oder  
gar  n icht  erfassen. Vor al lem ffir quan t i t a t ive  Untersuehungen  miissen 
sie aber  leicht  zu fibersehen sein. 2. Die elektr isehen Rfickwirkungen der 
A p p a r a t u r e n  aufeinander ;  sie lassen sieh durch strenge Kontro l len  be- 
seitigen. D a  in zoologischen Untersuchungen,  soweit  sie akust ische Pro-  
bleme zumal  bei  Wirbel losen betreffen, in vielen F/~ilen n icht  die erforder- 
liche Sorgfal t  in der  Ausschal tung yon  Fehlerquel len  angewandt  worden 
ist, soil die Methodik  der  Versuehe im folgenden so eingehend wie nStig 
geschildert  werden. 

HSrschallapparatur, Als Tonquelle diente ein ~berlagerungssummer mit 
Leistungsverst~rker (Siemens & Halske; Frequenzbereieh 30--20000ttz). Am 
Ausgang befand sich ein hochwertiger dynamischer Lautsprecher. Der Tongenerator 
wurde mittels eines Kathodenstrahloszillographen auf die S.nusform der erzeugten 
Schwingungen gepriift. Intensit/~ten, bei denen ein merkbarer Klirrfaktor auftrat, 
wurden nicht zu lgessungen benutzt, sondern nur dann herangezogen, wenn es zu 
zeigen galt, dab auch bei hohen Intensit/~ten keine Reaktionen auftraten. Ist beim 
Versuehsobjekt eine Empfindlichkeit fiir tiefe Frequenzen vorhanden, so kann eine 
in der Apparatur vorhandene Brummspannung das Ergebnis bei hSheren Fre- 
quenzen f~lsehen. Die Brummspannung ist dureh gute Erdung der Apparate und 
genaue Symmetrierung der N6hren weitgehend herunterzudriicken. In den F~llen, 
in denen trotzdem der Verdacht bestand, dab die Brummspannung eine Nolle 
spielte, wurden entweder Kontrollmessungen bei der Frequenz 0 Hz oder bei kurz- 
geschlossenem Verst/~rkereingang (die Brummspannung stammte aus dem Ver- 
st/~rker) durchgefiihrt. Schlieglich lieB sich durch einen Kondensator geeigneter 
Dimension (1 ttF), der in Serie mit dem Lautspreeher gelegt wurde, ein starker Ab- 
fall der Brummspannung erreiehen. - -  Die Grobeinstellung der Schallst/~rke erfolgte 
durch ein eingebautes Potentiometer am Verst~rkereingang, die eventuell n6tige 
Feineinstellung dureh ein angepagtes Potentiometer am Versti~rkerausgang. 

Der Lautspreeher war im allgemeinen mit einer Schallwand umgeben, deren 
Gr6Be so bemessen war, dab die tiefsten zur Untersuchung kommenden Frequenzen 
noch mit hinreichender Intensit/it abgestrahlt wurden. Neben dem Summer wurde 
in gelegentliehen Versuchen eine Galtonpfeife zur Tonerzeugung benutzt, vor allem 
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dann, wenn ein Tympanalorgan nur auf Schallempfindlichkeit schlechthin geprfift 
werden sollte (z. B. ~ls Vorversuch naeh der Montierung des Beines auf den Elek- 
troden). Die Pfeife wurde dabei meist auf eine Frequenz yon etwa 25000 Hz ein- 
gesteUt; auf diese Frequenz spreehen die Tympanalorgane yon Locusta, Decticus, 
Conocephalus und Phlugiola sehr empfindlieh an (AuTRU~ 1940). Ferner war dis 
Galtonpfeife immer dann yon Nutzen, wenn aus physikalisehen Griinden (z. B. bei 
Verdacht des elektrischen Ubersprechens) eine elektrische Tonerzeugung unzweck- 
m ~ i g  erschien, also Kontrollmessungen nStig wurden. Zu quantitativen Messungen 
ist die Galtonpfei/e nur brauchbar, wenn die Anblasbedingungen konstant gehalten 
werden und die genaue TonhShe sowie die Tonreinheit eine untergeordnete Rolle 
spielen. 

Die Schallintensit~it wurde durch NIessung des Sehalldruekes am Ort des Pr~- 
parates bestimmt. Hierzu diente ein Kondensatormikrophon mit zugeh6rigem 
Sehalldruckmesser (Siemens & Halske), der in ttbar geeieht war. Bei der Messung 
sind einige VorsiehtsmaBregeln zu beaehten. In  einem gewShnlichen Raum bflden 
sich stets stehende Wellen aus, so da~ die 5rtliche Verteilung der Schallintensit~t 
sehr kompliziert ist. Sie wechselt auBerdem mit der Frequenz und mit der geringsten 
Orts~nderung der KSrper im Raum (Kopfbewegungen des Beobachters). Da ein 
schalltoter Raum, in dem fortsehreitende Wellen erhalten bleiben, nicht zur Ver- 
ffigung stand, wurden die Messungen in einem Wattekasten durehgeffihrt. Der 
K~sten war aus Cellotexplatten hergestellt und besafl eine Grundfl~che yon 
75 • 65 cm, eine HShe yon 75 cm. In seinem Innern waren auf ausgesp~nnten 
F~den Wattestreifen aufgeh~ngt, so dab ein Versuehsraum yon 25 • • cm 
ffeiblieb. Die Vorderwand dieses Versuchsraumes wurde vom Lautsprecher ein- 
genommen; das Kondensatormikrophon konnte yon der Gegenseite durch den 
Wattebehang eingeffihrt 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 Pr~parates mi]t ,  kSnnen sich daraus Ungenauig- 
keiten in den Mel~werten ergeben. Diese Unsicherheit kann jedoch nieht betr~cht- 
lich sein. Denn gerade ffir die tiefen Frequenzen, bei denen sich stehende Wellen 
ausbilden, ist die Wellenl~nge und damit der Abstand zwisehen den Maxima und 
Minima des Sehalldruckes groB gegenfiber dem Abstand zwischen Mikrophon- 
membran und Pr~parat, so dab sieh der gemessene Schalldruek kaum merklich 
yon dem an der Stelle des Praparates herrschenden unterscheidet. Bei h6heren 
Frequenzen lal]t der Wattekasten keine Wandreflexionen mehr zu, wie dureh 
Kontrollmessungen (Verschieben des Mikrophons im Versuchsraum) best~tigt 
werden konnte. Hier kann aber das Schallfeld durch die an der Mikrophonmembran 
selbst reflektierte Welle empfindlich gestSrt werden. Infolge der eintretenden 
Reflexionen steigt an der Membran der Sehalldruek an, das Mikrophon zeigt einen 
(nach den Angaben der yon der Firma beigeffigten Eichtabelle maximal bis 2,5fach) 
hSheren Sehalldruek an, als im ungestSrten Feld herrschen wiirde. Die hierdurch 
bedingten Fehler bleiben aber ebenfalls klein, weft der Abstand zwischen Pr~parat 
und Membran noch gering genug ( in  unseren Versuchen wenige Millimeter) ist: 
Das Pr~parat liegt noeh in der durch das Mikrophon hervorgerufenen Druekstauung. 
Um unnStige Reflexionen an der Lautspreehermembran zu vermeiden, wurde die 
L~ngsachse des Mikrophons um 250 gegen die Schallriehtung geneigt, so dab die 
am Mikrophon reflektierte Welle auf die Wattewand fiel und hier absorbiert wurde. 
Diese Mal~nahmen erwiesen sieh als notwendig, abet auch als ausreichend, um 
einwandfreie Werte zu erhalten. 

Bei der Bestimmung der Sehwelle des menschlichen Ohres spielt die StSrung 
des Schallfeldes eine groBe Rolle, die dadurch hervorgebracht wird, da~ man ,,das 
Ohr nicht gut ohne Kopf in ein freies Schallfeld" bringen kann (WIEN 1903; WAETZ- 
.~ANN und K~.IBS 1936). Reflexionen am Kopf und Resonanzen im GehSrgang 
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bewirken DrUck~nderungen, die im freien Sehallfeld nicht  vorhanden w~ren. Das 
liegt daran, dab bei h6heren Frequenzen die Dimensionen des Kopfes yon der 
Gr6~enordnung der Wellenl~ngen sind. Diese Schwierigkeiten bestehen jedoch bei 
den vorliegenden Untersuehungen nicht,  well der Durchmesser der Being stets klein 
gegen die untersuchten Wellenli~ngen ist, das Schallfeld also dutch das Pr~parat  
selbst nicht  gestSrt wird. 

Die Pfeifpunkteichung des Schalldruckmessers wurde vor jeder Einzelmessung 
vorgenommen. Quailt i tative Messungen gestat tet  der Sehalldruckmesser zwischen 

p 30 und 10000 Hz, in einem Melt- 

Abb. 1. Schwingungssystem zur Erzeugung yon 
Sehwingungen bekannter Amplitude 11ha Frequenz. 
An der Deeke des Kastens k ist ein Lautsprecher- 
system befestigt; r ~r des Lautsprechers; 
m Topfmagnet; t Tauchspule; auf ihr ist ein Trichter 
mit Stiel (s) angekittet, an dessen oberen Ende sieh 
die geerdete Platte p befindet, auf tier die Extremi- 
t~ten aufliegen; v,, v~ zwei der drei seitlichen Ver- 
spannungen, die Transversalbewegungen des Sehwin- 

gungssystems verhindern sollen. 

bereich yon O,04--1000/~bar. 
Bei Sinust6nen liegt die MeB. 
unsicherheit bei d= 1,5 (ober- 
halb 8000 Hz bei • 2,5) db. 

Die Ersch~tterungsappara- 
tur. Die Untersuehung des 
Erschiitterungssinnes hat  zur 
Voraussetzung, dal~ die Vibra- 
t ionen des Bodens der Form 
naeh bekannt  sind und  ihre 
GrSl3e mel~bar ist. Aul~erdem 
mui~ der Luftsehall, der yon 
diesen Bodenvibrat ionen aus- 
geht, vernachlassigt werden 
k6nnen. Schon die ersten orien- 
tierendenVersuche zeigten, da~ 
die Messung der Ersehiitte- 
rungsschwellen mit  einfachen 
Mittoln nicht  m6glich war.Nach 
mehreren Fehlsehl~gen wurde 
zu ihrer Best immung folgender 
Weg eingeschlagen: Zur Er- 
zeugung der Vibrationssehwin- 
gungen dient der Summer (je 

nach Bedarf mit  oder ohne Anschlul~ des Verst~rkers). Als Erschii t terungssystem 
selbst wurde ein angeschlossener permanent-dynamischer  Lautspreeher verwendet,  
der in folgender Weise umgebaut  war (Abb. 1): Nach Entfernung des Konus 
wurde auf der Tauchspule ein kleiner Glastriehter aufgekittet,  dessen Rand 
gerade den Durchmesser der Tauchspule hat te .  Am Stiel des Trichters, der  
6 em lang war, wurden 3 Verspannungsdr~hte befestigt, die miteinander je 
einen Winkel yon 120 o bildeten, senkreeht zum Stiel ausgespannt waren und  zu 
dem Metallrahmen ffihrten, an dem urspriinglich der weite Rand  des Papierkonus 
befestigt gewesen war. Entsprechend eingeb~ute Stellschrauben ermSglichten es, 
die Spannung der Dr~hte zu ver~ndern. Bei sorgf~ltiger Just ierung wurden durch 
diese Verspannungsdr~hte (vor allem bei den verwendeten geringen Amplituden) 
seitliche Schwingungen des Trichterstieles verhindert  und zugleich die Tauehspule 
in ihrer zentrierten Lage festgehalten. Das ganze System - -  Tauchspule, Trichter- 
konus, Triehterstiel - -  konnte daher nur  in der L~ngsaehse des Triehterstieles 
schwingen. Bei Kontrollbeobachtungen unter  dem Mikroskop lieBen sieh eventuelle 
seitliehe Abweichungen sowie ObertOne gut  erkennen. Der Trichterstiel wurde 
an  seinem offenen Ende dureh eine 2,5 • 2,5 mm groBe, mit  Siegellack angekittete 
Silberplatte abgesehlossen. Auf dieser Platte,  die durch eine feine, biegsame, an- 
gel5tete Litze geerdet war, ruhten  beim Versuch dig Tarsen der Beine in natfirlicher 
Lage. Die ganze Apparatur  wurde in einem starkwandigen I-Iolzkasten unter- 
gebracht, der zur elektrischen Abschirmung innen mit  geerdetem Blech ausgekleidet 
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war. Durch eine Durehbohrung der Kastenoberseite tritt der Triehterstiel mit dem 
Silberpl/ittchen hindureh, dergestalt, dab die Silberplatte etwas fiber der Flgehe 
der Kastenoberseite liegt und sich zwischen Stiel und Wand des Bohrloches gerade so- 
soviel Raum befindet, dag keine Beriihrung eintritt. 

Die Eichung dieses Apparates gesehah auf folgende Weise: Bei permanent- 
dynamischen Lautsprechern ist die Amplitude proportional der Stgrke des Stromes, 
der dureh die Tauehspule fliegt. Abweiehungen yon dieser linearen Beziehung 
treten erst beim f3bersehreiten einer gewissen Amplitude auf. Dal3 diese Beziehung 
aueh ftir das umkonstruierte System giiltig blieb, konnte dureh Messungen be- 
stgtigt werden. An dem Silberplattchen wurde ein Deckglassplitter so befestigt, 
dag seine Ebene parallel der Achse des Trichterstieles lag. Der Deekglassplitter 
war auf seiner Oberfl~ehe so mit sehwarzem Lack iiberzogen, dab unter dem Mikro- 
skop (Wasserimmersiou) auf schwarzem Grunde feinste leuehtende Punkte er- 
sehienen, wenn yon unten her mit einer starken Lichtquelle beleuehtet wurde. 
Mit Hilfe eines MeBokulars konnte durch Beobachtung dieser leuchtenden Punkte 
die Abhgngigkeit der Amplitude yon der Stromst~rke bestimmt werden. In der 
Regel wurden fiir jede Frequenz drei verschiedene Werte gemessen; sic lagen bei 
allen verwendeten Frequenzen auf einer Geraden, die mit groBer Genauigkeit durch 
den Nullpunkt ging. Daraus folgt, dab eine Extrapolation naeh kleineren Ampli- 
tuden bin zul~issig war. Sollten bei sehr kleinen Stromstgrken Abweichungen yon 
der Geradlinigkeit eintreten, so werden die tatsiichliehen Amplituden jedenfalls 
unterhalb der Geraden liegen, 1/~ngs deren extrapoliert wurde. Daraus folgt aber, 
dag die so gemessenen Amplituden hSchstens gr6Ber, bestimmt aber nieht kleiner 
als die wirklichen Amplituden sein kSnnen. Bei Sehwellenbestimmungen erh~lt 
man demnaeh bei diesem Ve~gahren allenfalls einen zu groBen Wert fiir die Schwelle, 
d.h. eine obere Grenze, unterhalb deren die Sehwelle liegen mug. Eine solehe 
Grenzbestimmung ist fiir die vorliegenden Fragestellungen von Wert. Mit groBer 
Sieherheit kann jedoch angenommen werden, dab die bereehneten mit den tat- 
s/ichliehen Amplituden iibereinstimmen. 

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

Da die direkte Messung der aul]erordentlich kleinen Weehselstrgme, die bei 
Schwellenbestimmungen dutch die Tauehspule flossen (GrgBenordnung 10 -6 A), 
nicht mSglich war, wurde folgender Kunstgriff verwendet: Der Summer- bzw. 
Verst/~rkerausgang wurde durch ein angepaBtes 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 meflbar vergndert werden. Wenn bei der Bestimmung der 
Sehwelle das Milliamperemeter im Kreis der Tauchspule keinen Aussehlag anzeigte, 
wurde naeh der Messung die Wechselspannung am Summerausgang solange erhSht, 
bis sieh ein gut ablesbarer Ausschlag einstellte. Aus den bekannten GrgBen: Span- 
hung am Summerausgang bei der Sehwellenbestirrl~nung, erh6hte Spannung am 
Summerausgang nach der Messung, erh0hter Strom im Tauchspulenkreis nach 
der Messung lieB sieh die gesuchte GrSBe: Strom im Tauchspulenkreis bei der 
Sehwellenbestimmung erreehnen. Der zugehSrige Wert der Amplitude konnte 
dann ffir die gewablte Frequenz aus der Eiehtabelle entnommen werden. Im fol- 
genden wird stets die Schwingungsweite selbst angegeben, die gleieh der dop- 
pelten Amplitude ist. 

Um aus dem Geb/tude und der Umgebung stammende Erschiitterungen fern- 
zuhalten, wurde der ganze Apparat auf einen Aufbau gesetzt, der aus mehreren 
Cellotexplatten bestand, die durch dazwisehengesetzte Gummistopfen getrennt 
waren. Da eine ausreichende Ersehiitterungsfreiheit wghrend des Tages racist nicht 
zu erreiehen war, wurden die Messungen zum Teil nachts vorgenommen. 
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Messung der l~eizwirkung. Die Reizwirkung wurde durch Messung der am 
Beinnerven auftretenden Aktionspotentiale beobachte t .  Die Beine wurden dutch 
einen Schnitt am proximalen Teil des Femur veto KSrper getrennt. In den Femur- 
stumpf wurde ein Platindraht geeigneter Dicke so eingeffihrt, dal~ er die im Femur 
verlaufenden Beinnerven traf. Als indifferente Elektrode diente entweder (bei den 
meisten Versuehen mit Luftschall, soweit in den folgenden Ausffihrungen nichts 
anderes angegeben ist) ein Wattepolster, das mit physiologiseher KochsalzlSsung 
getr/~nkt war (s. AVT~uM 1940) oder (bei den Versuchen auf dem Ersehfitterungs- 
apparat) die Silberplatte; um aueh in diesem Fall guten Koutakt zu gew~hrleisten, 
wurde auf die Platte ebenfalls ein Tropfen physiologisehe KoehsalzlSsung getan 
und fiber die Tarsen ein kleiner angefeuchteter Wattebausch gelegt. 

A~bb. 2. Zulei?~ung tier Elek~roden z u m  P r ~ p a r a t  (~) un t e r  Zwisehenscha l tung  yon  Queck- 
s i lberwannen (bl, be, b3), die das P r ~ p a r a t  gegen Ersehf i t t e rungen  a u s d e r  U m g e b u n g  iso- 
lieren. Au~ dem Queeksilber der  W a n n e  b3 s c h w i m m t  ein K o r k  k, der  in einer Durch-  
bohrung  das un t e n  gesehlossene Glasrohr  g t r~g t ,  das  m i t  NaCl-befeuchte ter  ~r geffillt 
ist .  A m  unLeren E n d e  des Glasrohres  g ist  ein P l a t i n d r a h t  eingeschmolzen,  tier ~on der  
W a t t e  fiber das Queeksilber der  ~Wanne b3, den D r a h t  d2 n n d  die ~Wanne b~ zur  gee rde ten  
Zule i tung ve des Vers t~rkers  f i ihrt .  Die E lek t rode  d~ zur  A b n a h m e  der  Akt ionspotent ia le  
ist du tch  isolierende ~Viasse (s) a m  Korken  be~estigt n n d  r a g t  in alas ~ 'emnr.  v Zule i tung 

zum Verstarker. 

Die Halterung der differenten Elektrode wurde je nach den Erfordernissen 
des Versuches in verschiedener Weise vorgenommen. Bei den Erschfitterungs- 
messungen z. B. war dureh ein System von Hebeln und Schrauben daffir gesorgt, 
da$ sich die differente Elektrode mit dem aufgesteckten Bein beliebig im Raum 
drehen und versehieben liel3. Bei den HSrversuehen im Wattekasten, ferner bei 
allen Versuchen, bei denen an den Pri~paraten Operationen ausgeffihrtwerden 
sollten, erwies sieh eine Anordnung als zweckmi~Big, ,wie sie Abb. 2 wiedergibt. 
Die Korkplatte mitsamt Elektroden und Pri~parat 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 Versti~rker an- 
zusehlieSen. AuSerdem verminderte dieser Aufbau die direkte Cbertragung meeha- 
niseher Sehwingungen auf das Pri~parat, wie sie sonst auf dem Weg fiber die Elek- 
trodenzuleitungen mSglich gewesen wi~re. 

Die Aktionspotentiale wurden in der fibliehen Weise durch einen vierstufigen 
W-C-gekoppelten Versti~rker versti~rkt und ihr Effektivwert an einem an den Ver- 
sti~rkerausgang gelegten Spannungspriifer abgelesen (s. AUT~VM 1940). Eine oszillo- 
graphisehe Analyse der AktionsstrSme konnte nicht durchgeffihr~ werden. Handelte 
es sich um die Bestimmung yon Sehwellenwerten, so war das AbhSren der Aktions- 
strSme mit einem an den Verst/~rkerausgang angepaBten KopfhSrer die genaueste 
Methode. Da ni~mlich bei der erforderlichen Versti~rkung das RShrenrauschen im 
Versti~rker nicht unterdriiekt werden kann, kam als sicherer Naehweis ffir das 
erste Auftreten yon AktionsstrSmen yon vornherein nur das subjektive AbhSren 
in Frage; die Fi~higkeit des mensehlichen Ohres zur Klanganalyse fibertrifft beim 
gefibten Beobaehter alle physikalisehen MeBmethoden. Mel3reihen, die meine Frau 
durehifihrte, ergaben die gleiehen Werte wie meine eigenen Beobaehtungen. Zu 
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diesen durch AbhSren gefundenen ,,Schwellenwerten" muB noch einiges bemerkt 
werden. Es k5nnen mit diesem Verfahren keine absoluten Schwellenwerte fest- 
gesteIR werden, sondern nur diejenigen ReizgrSBen, die einen im KopfhSrer gerade 
noeh wahrnehmbaren Aktionsstrom erzeugen. Da sich aber - -  wie schon oben 
erwghnt - -  aus physikalischen Grfinden ein standiges Rauschen des Verstgrkers 
nieht vermeiden lgBt, geht bei fortsehreitender Herabminderung der Reizgr5~e 
der Aktionsstrom schlie~lich im Verstarkerrausehen unter, d. h. die auf diese Weise 
erhaltenen Schwellen sind nicht nur yore Objekt, sondern in gewissem Umfang 
aueh yon der Apparatur abhgngig. Auf diese unvermeidliche Tatsache weisen auch 
DE~BYS~mE und DAvis (1935) sowie W~v~R und BRAY (1936, 1938) bei elektro- 
physiologischen Untersuchungen fiber die Cochleaeffekte bei Sgugetieren hin. Je- 
doch ist sicher, dab die so bestimmten Sehwellenwerte nicht kleiner als die wahren 
Schwellenreize ausfallen, die ffir das Tier gerade noch wahrnehmbar sind. Man 
erhglt also ,,Sehwellenwerte", die eine obere Grenze ffir die wahre Sehwelle dar- 
stellen. Derartige Angaben sind aber sinnvoll. Wie im fibrigen weiter unten (S. 604) 
gezeigt werden wh'd, liegen die gemessenen Schwellen in ma.nchen Fgllen so niedrig, 
dab sie nicht wesentlieh gr5Ber als die wahren Schwellen sein kSnnen. Aueh ein 
Vergleieh der Sehwellen bei versehiedenen Frequenzen, wie er ja gerade interessiert, 
erscheint statthaft. Das hat seinen Grund in der Gleichheit der elektrisehen Effekte 
bei versehiedenen Frequenzen. Beim AbhSren ist zwisehen ihnen kein Untersehied 
zu bemerken, obwohl das mensehliche Ohr, zumal bet gefibten Beobachtern, ffir 
geringe Xnderungen in der Zusammensetzung yon Gergu~ehen fiberaus empfind- 
lich ist. 

Welche Beziehungen zwischen der GrSl~e der Aktionspotentiale und der sub- 
jektiven Lautheit bestehen, entzieht sieh zur Zeit jeder Beurteilung. Auch ffir die 
S~ugetiere, bei denen die elektrisehen Erscheinungen der Cochlea ja wesentlieh 
besser untersucht sind, ist es noch nicht gelungen, den Zusammenhang einwandfrei 
zu klgren (s. u. a. STEVENS und DAWS 1936; DERBYSgIRE und DAVIS 1935; WEVER 
und BRAY 1936, 1938). 

StSrungen bei der M[essung der Aktionspotentiale konnten durch akustische 
Erregung der Verst~rkerrShren und dutch elekbrisehes Ubersprechen auftreten. 
Dutch Einbau des Verstarkers in einen Holzkasten, der im Innern mehrere durch 
Wolle bzw. eine Luftschieht voneinander getrennte Lagen Cellotex enthielt, wurden 
akustisehe Rfiekkoppelungen vermieden. Das ~dbersprechen konnte dureh sorg- 
f~ltige Erdung und Aufstellung doppelwandiger FARADAr-K~fige ausgeschaltet 
werden. Eine unerwartete Quelle yon StSrungen waren Tisehe mit Eternitplatten, 
auf denen anfangs Teile der Apparatur aufgestellt waren. Diese Platten wirkten 
wie groBe Kapazit~ten. Infolge der schlechten Leitereigensehaften des Eternits 
half aueh Erden nichts, so dab die Tische ganz entfernt werden mu~ten. 

Es seien noeh einige Bemerkungen fiber die Zuverlgssigkeit der Zahlenangaben 
gemaeht, die mit den beschriebenen Methoden erhalten wurden. Die Fehler der 
Amplitudenbestimmung konnten unter 5--10% gehalten werdem (Dabei ist die 
Annahme gemacht, dal] Tauehspulenstrom und Amplitude linear voneinander 
abhgngig sind; s. S. 589). Es ware vielleieht mSglich gewesen, die Genauigkeit 
der physikalisehen Amplitudenbestimmung zu vergr5Bern; in Anbetraeht der GrSSe 
des Fehlers, der dureh die Sehwellenbestimmung der Aktionspotentiale gegeben 
war, wurde eine ErhShung der Genauigkeit der Amplitudenbestimmung fiberfltissig. 
Die Schwelle selbst lieB sieh (ffir eine bestimmte Frequenz und eine bestimmte 
Extremit~t) mit einem Fehler yon 4-10% bestimmen. In der Regel weiehen die 
Messungen welt weniger voneinander ab. Diese groSe Genauigkeit ergab sieh aueh, 
wenn zwei Beobaehter unabhgngig voneinander am selben Bein die Messungen 
mehrmals wiederholten. Bei sehr kleinen Amplituden konnten die Tauehspulen- 
strSme nieht mehr kontinuierlich vergndert, sondern nur stufenweise vermetn~ oder 
vermindert werden. Dadureh kSnnen die einzelnen Angaben mit gr51~eren Fehlern 
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behaftet werden, die bis zu 50% betragen kSnnen. Da aber bei der Sehwellen- 
bestimmung stets diejenige Stufe der Messung zugrunde gelegt wurde, bei der ein 
Aktionspotential zum erstenmal deutlich wurde, kSrmen die wahren Werte hSchstens 
kleiner, nieht aber gr6Ber sein, alsim folgenden angegeben wird. Bei den Frequenzen 
fiber 5000 Hz ist der Fehler der Messungen grSl]er als bei den tieferen Frequenzeni 
weft bier die Amplituden unter dem Mikroskop bereits sehr klein werden. Der Fehler 
kann in diesem B~reich =k 50% betragen. Die im vorangehenden angegebenen 
Fehler beruhen auf vorsiehtigen Seh/~tzungen, so dab also die Fehler in den meisten 
F/~llen kleiner sein werden als die bier angegebenen l~ehlergrenzen. 

Die Erregbarkeit der Pr/~parate hielt ohne besondere MaBnahmen 2--6 oder 
8 Stunden an, in der feuehten Kammer w/~hrte sie bis zu 24 Stunden. Bei einigen 
wenigen Pr/~p~raten war yon vornherein kein Aktionspotential zu beobachteni 
sie waren entweder geseh~digt oder falsch auf den Elektroden befestigt worden. 
Von den meisten Pr~paraten wurden l~ngere ~el]reihen aufgenommen. 

Die Untersuchungen wurden in den Jahren 1936--1940 yon meiner Frau und 
mir durehgeffihrt. Die fortschreitende Entwieklung der Apparaturen und Methode~i 
brachte es mit sieh, dab insgesamt fiber 300 Extremitgten zur Untersuchung ge- 
langten. 

Allgemeine Eigenschaften des 0bjektes. 
1. Der elelctrische E]]elet und sein vitaler Urs~orung. 

Werden yon dem Vorderbein eines Versuchstieres die Aktionspotentiale 
in der angegebenen Weise abgeleitet, so kann man bei -Reizung mit HSr- 
oder Ultraschal] im KopfhSrer ein zischendes Ger/iusch (shushing noise) 
wahrnehmen; das parallel liegende MeBinstrument zeigt einen Ansschlag. 
Diese Erscheinung beschrieben bereits W~,v~  und B~Au (1933). Ein 
subjektiv gleich erscheinender Effekt kann auch dutch andere Reize 
hervorgerufen werden; z .B.  verursachen Ersehfitterungen der Unter- 
lage, der Haltevorrichtungen, Beriihren des Beines mit einem Haar und 
Anblasen sehon bei geringen Reizintensitgten sehr deutliehe Reaktionen. 

Die Gleiehheit der Effekte bei verschiedenen Reizen besagt nichts 
fiber einen etwaigen Ursprung vom gleiehen Sinnesorgan. Ffir eine 
genaue Analyse der Aktionspotentiale reicht ja das Ohr nieht aus. AuBer- 
dem ist es durchaus mSglieh, dab ghnlieh gebaute Sinnesorgane gleiehe 
elektrische Erseheinungen aufweisen. 

Da die MSglichkeR, dab die beobaehteten Effekte auf rein physika- 
lisehen Ursaehen beruhten (z. B. ~nderung des l~bergangswiderstandes 
zwischen Gewebe und Elektroden infolge der Ersehfitterungen) von vorn- 
herein nieht auszuschlieBen war, wurden fo]gende Versuche zur K1/irung 
dieser Frage angestellt: 

a) Betgubung mit Z4"ther. Das Pr~parat wurde am Boden eines oben 
offenen Glasrohres yon 3 cm Durchmesser aufgestellt (Abb. 3). Dutch 
ein eingeffihrtes GlasrShrchen (r) konnte das Pr/~parat angeblasen werden. 
Prfifreize waren: Galtonpfeife 3400--25000 Hz, Klopfen auf den Tisch 
mit dem Finger, Anblasen mit Lnftstrom. Alle diese Reize gaben deut- 
]iche Effekte. Wurde ein mit Xther getr~nkter Docht in das Glasrohr 
geh/~ngt, so trat nach 2 Min. eine Verminderung des Effektivwertes des 
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Aktionspotentials ein, nach 1 weiteren Min. war es gs verschwunden. 
Bald nach Beginn d6r _~therwirkung treten kurze prasselnde oder knar- 
rende Gers im KopfhSrer auf, die wahrscheinlieh auf Muskel- 
bewegungen zurfickgehen. Sobald die Narkose hinreichend tier ist, be- 
wirkt selbst heftiges Anblasen keine Effekte, obgleich sich das Bein dabei 
fiber 1 mm hin- und herbewegte. Die bei lebenden Pr~paraten wirk- 
samen Reize sind demgegeniiber wesentlich schw~cher und nur als leises 
Anhauchen zu kennzeichnen. Wurde schlieG- 
lich zur Entfernung des Xthers Luft ein- 
geblasen, so ist 19 Min. nach Versuchsbeginn 
der Effekt in roller St~rke wieder zuriick- 
gekehrt (Versuche an Vorderbeinen yon 
Locusta cantans und Conocephalus dorsalis). 
Der Vorgang der Betgubung wurde auch 
quantitativ verfolgt. Bei diesen Versuchen 
zeigte sich zugleich eine weitere Eigenschaft 
dcr Prgparate : Bei allen ]ebenden Pr/~paraten 
bleibt auch bei mSglichster Ausschaltung 
yon akustischen und vibratorischen l~eizen 
stets noch ein gewisses Potential bestehen, 
das im folgenden als Grundspannung be- 
zeiehnet werden soll. Da Gleichspannungen 
vom Verst~rker nicht nachgewiesen werden, 
muB es sich um Aktionspotentiale (oder 
ihnen ahnliche Potentiale) handeln, die 
st~ndig vorhanden sind. Ihre GrSBe f~llt 
ws mehrerer Stunden langsam ab, 
wghrend einer Versuchsreihe bleibt sie hin- 
reichend konstant. Der langsame Abfall 
ist wohl auf eine zunehmende Schadigung 
des Pr~parates zurfickzuffihren. Es ist an- 

d 

Abb.  3. A n o r d n u n g  zur  U n t e r -  
s u c h u n g  d e r A t h e r n a r k o s e .  Das  
P r ~ p a r a t  p bef inde t  sich au f  der  
g e e r d e t e n W a t t e  w ( g d a s  z u i h r e r  
A u f n a h m e  dienende Glasgef~B) 
in  d e m  Zy l inde r  z, 4er  u n t e n  m i t  
d e m  K o r k e n  k ve r sch lossen  is t .  
d Doch t  zu r  B e f e u c h t u n g  m i t  
-~ther;  r G las rohr  z u m  Anblasen  
des P r ~ p a r a t e s ;  v Zu le i t ungen  

z u m  V e r s t a r k e r .  

zunehmen, dab diese Grundspannung darauf beruht, dab sich eine vSllig 
,,ruhige" bzw. erschfitterungsfreie Umgebung bei der hohen Empfindlich- 
keit der Pr/iparate (s. S. 604) gar nicht herstellen l~ti~t. Daneben liefern 
auch noch andere Erscheinungen Beitri~ge zur Grundspannung (s. S. 594). 

In der Tabelle 1 ist die Grundspannung mit Eo, die bei ErtSnen 
einer Galtonpfeife (25000 Hz) auftretende zus/~tzliche Spannung (Reiz) 
mit Ej~ bezeichnet; die Zeit ist in Minuten angegeben. 

W~hrend E 0 zun/tchst stark ansteigt (der Abfall nach 1 Min. ist often- 
bar ohne Bedeutung), sinkt EI~ besti~ndig; wahrscheinlich ruft der Xther 
nach kurzem Einwirken mehrere Reaktionen hervor (chemische Sinnes- 
organe ? Exzitationsstadien yon Muskelelementen ?), die den anfs 
lichen Anstieg yon E o verursachen. 

r 
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Entseheidend im vorliegenden Zusammenhang ist die v611ige Reversi- 
biliti~t der Erscheinungen naeh -~thernarkose, au~erdem die Unwirk- 
samkeit heftigster meehanischer Bewegungen des Prs wenn es 
bet~ubt oder abgestorben ist. 

b) Um Einws zu entkri~ften, die sich aus physikalischen Uber- 
legungen ergaben, wurden noch weitere Kontrollversuche zum Naehweis 

Zeit Eo (mV) 

0 19 / 
~therdampf 

1,0 15 
2,5 45 
3,0 40 
3,5 25 
4,0 13 
4,5 5 
6 I 0 
J(therdampf 

10 1 
11 
35 20 

Tabelle 1. 

E~ (mV) 

115 

ll5 
8O 
7O 
58 
30 
5 

e ]ntfernt 0 
]9 
20 
25 

115 

des vitalen Ursprungs der Erscheinungen 
angestellt. Das Pr~parat wurde durch einen 
Widerstand von 5000 Ohm bzw. durch 
andere lebende Gewebe der verschiedensten 
Art ersetzt. In keinem Fall traten irgend 
welche Potentiale bei Einwirkung yon Luft- 
schall oder Erschfitterungen auf. 

Wurde dagegen die indifferente geerdete 
Elektrode so umgestaltet, dab die Tarsen 
frei in eine KochsalzlSsung eintauchten, so 
traten bei groben Erschiitterungen prasselnde 
oder knackende Gers im KopfhSrer 
auf, die mit echten AktionsstrSmen nicht 
verwechselt werden konnten. Diese Ersehei- 
nung ist rein physikalisch bedingt und durch 

Narkotika oder AbtSten nicht zu beseitigen. Eingehende Untersuehungen 
fiber derartige Potentiale hat EBBECKE (1926) an Modellen angestellt. 

2. Die Temperaturabtdingigl~eit der Aktionspotentiale der Crista acustica 
bei Einwirkung yon Lu/tschall. 

Methode: Die Elektroden werden an Fi~den frei in einem Becherglas 
aufgeh~ngt, das yon einem Wasserbad umgeben ist. Thermometer neben 
dem Pr~parat; Galtonpfeife 25000Hz, bei konstantem Anblasdruck. 
Vorderbeine yon Loeusta viridissima. 

Die Mel~ergebnisse sind in Abb. 4 zusammengesteUt. Es zeigt sich 
ein ausgesprochenes Optimum zwischen 20 und 350 C. Bei hSheren (und 
tieferen) Temperaturen nimmt die Gr61~e des Effektivwertes des Aktions- 
potentials bei konstanter ReizgrSSe ab. Bei 2,50 C ist der Reizeffekt sehr 
gering; aus dem Verlauf der Kurven kann man schlie$en, da~ erst 
unterhalb 20 C die Luftschallwahrnehmung (um eine solche handelt es 
sich bei den vorliegenden Versuchsbedingungen; s. welter unten) erloschen 
ist. Auch dieser Versuch sprieht einwandfrei ffir einen vitalen Ursprung 
der Potentiale. 

Bemerkenswert ist das Verha]ten der ,,Grundspannung". Aus der 
Kurvengestalt kann zumindest auf das Vorhandensein von zwei Kom- 
ponenten geschlossen werden. Unterhalb 400 ist der Verlauf reeht iihn. 
lich demjenigen der dariiber stehenden Kurve, die die Temperatur- 
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abh~ngigkeit der HSrschallreizung beschreibt; vor allem hebt sich ein 
Optimum zwischen 20 und 400 ebenfalls deutlich ab. Die Vermutung, 
dab ein Tefl der Grundspannung auf nicht zu beseitigende Reize aus der 
Umgebung zuriickgeht, wird durch diese i~Amlichkeit gesttitzt. Bemerkens- 
wert ist, dag aueh bei 2,5 o C die Grundspannung noeh einen betr/~ehtliehen 
Weft bat, der weit hSher liegt Ms bei einem toten oder bet/~ubten Pr~- 
parat. Oberhalb 40 o maehen sieh bei der Grundspannung zunehmend 
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Abb.  4. Locusta viridissima; Abh~ng igke i t  tier GrS~e des E f f e k t i w v e r t e s  des Akt ions -  
po ten t ia l s  tier Cr i s t a  aeus t i ca  des Vorderbe ins  yon  tier T e m p e r a t u r  bei  k o n s t a n t e r  Reiz-  
in t ens i t~ t  (25000 Hz) .  Absz i s se :  T e m p e r a t u r  in  Gra de n ;  O r d i n a t e :  E f f e k t i v w e r t e  des 

Ak t ionspo ten t i a l s  in  inV. U n t e r e  ]Eurve : G r u n d s p a n n u n g ;  obere K n r v e  : Re ize f fek t .  

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

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

Die Reaktionen auf Luftschall. 

DaB die Sinnesorgane der Vordertibien vor~ Locustiden eine Luft- 
schallwahrnehmung erm6glichen, unterlag yon vornherein keinem Zweifel. 
Die Tympanalorgane sind wiederholt eingehend experimentell unter- 
sucht worden, mit dem Ergebnis, dal] es sich bei ihnen einwandfrei um 
GehSrorgane handelt. Wie bereits S. 584 erw~hnt, bewies REGE~ (1908, 
1914, 1926) in sorgfs Untersuchungen, dal~ bei Thamnotrizon apterus 
die Tympanalorgane der Vordertibien fiir die Wahrnehmung des Stridu- 
lationsschalles unentbehrlich sind. Er machte auch als erster bereits 
einige Angaben fiber den Umfang des GehSrs: Zirpende Mgnnchen yon 
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Thamnotrizon alternierten noch mit TSnen einer Galtonpfeife, die etwa 
a 7 (-~ 27840 Hz)entsprachen (R~GE~ 1926, S. 361); REGE~ ve rmute te ,  
da~ die obere Grenze etwas h5her liegt. Auch die untere Grenze versuehte 
er zu bestimmen und fand, dab sie oberhalb a 1 (435 Hz) liegen miisse. 
Mit tiefen T6nen ist es ihm nicht gelungen, die M~nnchen zum Alternieren 
zu veranlassen, vielmehr hatten diese TSne, vor allem wenn sie oberton- 
ffei 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 (S. 622), so da~ die Beob- 
achtungen yon I~G]~N dureh die folgenden Untersuchungen eine Be- 
sti~tigung und zugleich eine Erkls finden. 

Mit g~tnzlich anderer Methodik (Beobachtung der Aktionspotentiale) 
untersuehten WEVER und BRAY (1933) Gryllus und zwei Laubheuschreeken 
(Amblycorypha und Pterophylla). Sie wandten damit als erste elektro- 
physiologische Methoden in der HSrphysiologie der Wirbellosen an. Die 
untere Grenze des GehSrs wurde yon ihnen etwa bei 800 Hz, die obere 
grSBer als 45 000 Hz gefunden. Die zugehSrigen Intensit~ten werden nicht 
angegeben. Untersuchungen yon PuM~raEv und RAWDo~-S~ITH 
(1936a, b) beziehen sich auf abdominale Tympanalorgane bei Acridiern. 

Die erste Aufgabe bestand also darin, genauer zu untersuchen, wie 
sich die an den Tibia]organen auftretenden Aktionspotentiale bei Vor- 
handensein yon Luftschall verschiedener Art verhalten. Da ~lle drei Bein- 
paare eine Crista acustica besitzen, Trommelfelle aber nur an den Vorder- 
tibien ausgebildet sind, lag es nahe, auch die Mittel- und ttinterbeine 
in die Untersuehung einzubeziehen, um aus dem Vergleich Schlfisse auf 
die Bedeutung der verschiedenen Strukturen ziehen zu kSnnen. 

1. Die Reaktionen au I nati~rliche Kliinge und Geriiusche. 
Zu einer ersten qualitativen Orientierung wurden verschiedene natfir- 

liche Kls und Ger~usche verwendet. Von besonderem Interesse war: 
a) Das Verhalten gegeni~ber dem Stridulationsschall der eigenen Art- 

genossen. Es ergab sich folgendes: Das Stridulieren der eigenen Art- 
genossen wird bei Locustiden (Locusta cantans, L. viridissima, Decticus 
verrucivorus, Conocephalus dorsalis) nur yon den in den Vorderbeinen 
gelegenen Sinnesorganen wahrgenommen. 

Weiterhin wurde bestimmt, bis zu welchen Entfernungen die Locus- 
tiden ihre eigenen Artgenossen unter natiirlichen Bedingungen hSren 
kSnnen. Die Versuche mul~ten ira Freien und bei Windstille ausgefiihrt 
werden, weil Luftstrom an sich schon einen l~eiz fiir tibiale Sinnesorgane 
darstellt (S. 592), und weft nur im Freien ein ungestSrtes Schallfeld vor- 
lag, das den natfirlichen Bedingungen entsprach. Da L. cantans meist 
erst abends mit dem Gesang beginnt, wurden die Experimente in den 
friihen Nachtstunden im Insti tutsgarten angestellt. Ein zirpendes Mi~nn- 
chen wurde in einen K~ifig aus Drahtgaze gesetzt, der etwa 1 m fiber 
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dem Erdboden auf einem Tischchen aufgestellt war. Als Schallempf~nger 
diente das Vorderbein eines Weibchens der gleichen Art; das Bein wurde 
in der fiblichen Weise (s. Au~I~U~ 1940, S. 331) auf den Elektroden 
montiert. Die Entfernung zwischen dem Pr/s und dem singenden 
M/~nnchen konnte durch Verschieben des M/~nnchens beliebig variiert 
werden. Nach einigen Versuchen unterbrach das Miilmchen nach dem 
Platzwechsel seinen Gesang nur ffir kurze Zeit. Ein Beobachter verfolgte 
das Auftreten der Aktionspotentiale, ein zweiter, der sich in der N/~he 
des zirpenden Mannchens aufhielt, das Zirpen. Beide konnten durch 
Lichtsignale miteinander in Verbindung treten, so dab sich die Koinzi- 
denz yon Gesang und Aktionspotentialen priifen lieB. 

Das Weibchen yon Locusta cantans nahm das Zirpen des M/s 
noch aus einer Entfernung yon 38 m wahr, d .h .  bei dieser Entfernung 
waren im KopfhSrer noch Aktionspotentiale nachweisbar. Nach NIELSEN 
(1938) beginnt der einzelne Zirplaut yon Locusta cantans zun/ichst leise 
und schwillt dann im Verlauf yon 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 yon 38 mi s t  das Zirpen fiir den Menschen 
noch deutlich, wenn auch nicht mehr sehr laut zu hSren. 

Als Locustide mit g/~nzlich andersartigem Gesang wurde vergleichs- 
weise Conocephalus dorsalis untersucht. W~hrend FABE~ (1928) den 
Gesang yon cantans als ,,scharf, durchdringend laut, grell" bezeichnet, 
beschreibt er den yon Conocephalus dorsalis als ,fiuBerst leise, zart".  
Dementsprechend wurden 3 m a l s  /s Entfernung gemessen, aus 
der das M/innchen vom Weibchen noch gehSrt werden kann. Es sei 
nochmals darauf hingewiesen, dab die gemessenen Entfernungen etwas, 
wenn auch sicher nicht bedeutend unter den wirklichen Grenzen liegen 
k6nnen (s. S. 591). 

Im Gegensatz zu den Vorderbeinen zeigen die Mittel- und Hinterbeine 
niema]s irgendwelche Reaktionen auf den Stridulationsschall, selbst wenn 
(bei Locusta cantans) das zirpende M/~nnchen bis auf 20 cm an das Pr/~parat 
herangerfickt wurde. Aus diesen Versuchen ist zu schliel]en, dal] zur 
Wahrnehmung des Stridulationsschalles die Tympanalorgane in ihrer 
typischen Ausbildung, wie sie sich nur in den Vordertibien finder, er- 
forderlich sind. 

b) Eine Reihe anderer K1/~nge und Ger/iusche wurde ebenfalls in ihrer 
Wirkung auf die verschiedenen Beinpaare untersucht. Dem Stridulieren 
am/ihnlichsten ist ein scharfes zischendes - - s s - - .  Es hat auch die gleichen 
Wirkungen wie der Gesang der M/innchen: starke Aktionspotentiale an 
Vordertibien, keine Wirkung auf Mittel- und ttintertibien. Deutlich 
geringere Effekte als das stimmlose - - s s - -  ruff ein stimmloses - - s c h - -  
hervor (ebenfa]ls nur bei den Vordertibien). Bei Conocephalus dorsalis 
ist das - - s c h - -  iiberhaupt unwirksam. 

Z. f. vergl .  Phys io log ie .  Bd .  28. 39 
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Die hohen TSne yon etwa 20000 Hz, die man mit einer Galtonpfeife 
erzeugen kann, rufen nur bei den Vordertibien Effekte hervor, auf Mittel- 
und Hintertibien sind sie g/inzlieh wirkungslos. 

Anders steht es mit gesprochenen Vokalen oder ganzen Worten: 
Sie ergeben, nicht zu weir yon den Pr/~paraten gesprochen, Aktions- 
potentiale yon den Sinnesorganen aller drei Beinpaare. Das gleiehe gilt 
ftir musikalische K1/tnge mit einem Grundton, der unter 2000 t tz  liegt, 
ebenso noeh fiir tiefe TSne der Galtonpfeife. 

Aus der Gesamtheit dieser Versuche geht bereits hervor, dal3 ffir die 
Wahrnehmung sehr hoher Frequenzen nur das Tympanalorgan der 
Vordertibien in Betraeht kommt. Die weitere Analyse hatte die Wirkung 
der tiefen Frequenzen zu kl/~ren. Zu diesem Zweck wurden Messungen 
mit reinen TSnen vorgenommen, wie sie der Summer in abstufbarer 
Intensit/it liefert. 

2. Die Schwellenwerte ]iir reine TSne. 

Fiir den Frequenzbereich von 100--10000 Hz wurden diejenigen 
Schalldrucke bestimmt, die einen (im KopfhSrer) gerade noeh merkbaren 
Aktionsstrom ergaben (Schwellenwerte). Versuehe im Wattekasten. 
Elektroden nach Abb. 2. 

a) Vorderbeine (Abb. 5). Die Abb. 5 zeigt typische Kurven tfir Decticus 
verrucivoru~ und Locusta cantans. Unterschiede zwischen M/s und 
Weibehen sind in keinem Fall beobachtet worden. Die Schallempfindlieh- 
keit nimmt yon der tiefsten gemessenen Frequenz (100 Hz) zun/iehst 
st/indig zu, in der Gegend von 1000 t tz  zeigt sich ein d= deutlieher Abfall. 
Dann steigt die Empfindliehkeit bis zu den hSchsten 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 #bar), 
die mit den zur Verftigung stehenden Apparaten noch exakt gemessen 
werden konnte. Bei allen hSheren Frequenzen liegt der Sehwellendruek 
unter 0,04 #bar. Der subjektive Eindruck, wie er sieh z. B. bei Versuchen 
mit der Galtonpfeife gewinnen 1/s macht es wahrscheinlich, dal~ die 
Kurve das Minimum unterhalb yon 10000 Hz noch nicht erreicht hat;  
mit zunehmender TonhShe wird das Pr~parat also noch wesentlich 
empfindlicher (s. S. 629). Diese Beobaehtung steht in Einklang mit den 
theoretischen Vorstellungen, die wir uns yon der Funktionsweise des 
Tympanalorgans gemacht haben. AUTRUlVl (1940) hat nachgewiesen, 
dab das Tympanalorgan naeh Art eines Druckgradientempfi~ngers arbeitet. 
Der Betrag des Druckgradienten nimmt mit steigender Frequenz zu, 
solange die halbe Wellenl~nge grSl~er 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 Druckgradientempfi~nger 
wirkt, bei konstantem Schalldruck zu. Es ist daher auch theoretisch 
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iiberaus wahrscheinlich, daft die Empfindlichkeit oberhalb von 10000 Hz 
noch betr~chtlieh steigt. Ob dieser Anstieg tatsgchlieh bis 130000 Hz 
geht, kann nicht gesagt werden, well wir keine Kenntnisse darfiber be- 
sitzen, in weleher Weise die antreibende Kraft  des Schalldruekgradienten 
bet versehiedenen Frequenzen mit der Erregungsgr5~e in den Sinnes- 
zellen zusammenhs In frfiheren Untersuchungen haben wir n~ch- 
gewiesen, da~ mit dem Tympana]organ noch TSne yon 90000 Hz mit 
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Abb.  5, Sehwellendrucke ffir Luf t scha l l  als Reiz. ~o rde r t i b i en  yon  1)ectieus (o~ere ~:urve)  
und  Locusta cantans (untere.  Kurve ) .  Abszisse:  F requenz  des Schalles in H z ;  Ord ina te :  
Schal ldruck in gbar .  Die wa a ge re c h t e  Linie bet 0,0~ #ba r  g ib t  die u n t e r e  Grenze der  

Mel]mSgliehkeit  an.  

grol~er Empfindlichkeit wahrgenommen werden. Leider stehen zur Zeit 
keine physikalischen Methoden zur Verffigung, die quantitative Messungen 
im Frequenzbereich fiber 10000 Hz gestatten. 

D~ die Sehallabsorption in der Luft  mit steigender Frequenz stark 
ansteigt (HI~DEMAS~ 1939), ist die Reiehweite der tieferen Frequenzen 
des Stridulationsschalles grSl~er als die der hSheren. Andererseits ist 
aber die Empfindlichkeit. ffir die hSheren Frequenzen viel grSl~er, so dab 
beide Erscheinungen sich wahrscheinlich teilweise gegenseitig ausgleichen. 

Der Verlauf der Kurven ~ndert sich in seinen wesentliehen Merkmalen 
nicht, wenn statt  des Schwellenwertes derjenige Schwellendruek be- 
stimmt wird, der einen vorgeschriebenen Effektivwer~ des Aktions- 
stromes ergibt, wenn also z. B. die Lautstgrke des Reiztones jedesmal so 
eingestellt wurde, dab sich z .B.  10 oder 15 mA Ausschlag am Me~- 
instrument ergaben (Abb. 6). 

39* 
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b) Wcrden Mittel- und Hinterbcine in der gleichen Weise untersucht, 
so ergeben sich Kurven, wie sic die Abb. 7 und 8 zeigen. Die Mittel- 
und Hinterbeine, die keine Trommelfelle besitzen, sind also durchaus 
durch Luftschall reizbar. Bemerkenswert ist, dal~ die Schwellen im Be- 
reich ticker TSne sogar erheblich niedriger liegen als beim Vorderbein. 

~bor 

1o 

0,1 

o,o~ 

o, oz...l~oo I I I i I l f l l  , I I i I. i x ~ l  

Abb. 6. Luf tschal l re izung;  Decticus; Vorder t ib ia ;  Schwenendrucke  (unters te  ~:urve)  u n d  
Ku~'ven fi~r SchaUdrucke,  die gleich groBe Akt ionspoten t ia le  (mit t lere  K u r v e  solche yon  

10 m V ,  obers te  K u r v e  solche yon  15 mY) bewirken.  :g:oordinaten wie in Abb,  5. 

Insbesondcre verfiigen die Mittelbeine zwischen 200 und 1500 Hz fiber 
eine grol~e Schallempfindlichkeit. Obcrhalb 1500--2000 Hz zeigen Mittcl- 
und Hinterbeine ein g/~nzlich anderes Verhalten als die Vorderbeine: 
W~hrend hier die Empfindlichkeit der Vorderbeine fiir Luftschall st~tndig 
und stefl zunimmt, sinkt sic bei den Mittel- und Hinterbeinen aul3er- 
ordentlich schnell ab. Der zugehSrige Schwellendruck erreicht oberhalb 
7000--8000 Hz Werte, die fiber 50 #bar liegen, ws die Vorderbeine 
bei diesen Frequenzcn bereits auf Schwellendrucke unterhalb 0,04 #bar  
ansprechen. Die Schwellenreize stehen hier also im Verh~ltnis 1 : 1000 
und mehr; die Schwelle ffir Mittel- und Hinterbeine liegt fiber 60 db fiber 
derjenigen der Vorderbeine. Um die Unterschiede zwischen den Kurven 
richtig abschs zu kSnnen, ist zu bcachten, dab die Schalldrucke im 
logarithmischen Mal~stab aufgetragen sind. 

Im wesentlichen Verhalten bestehen zwischen Locusta und Decticus 
keine Unterschiede. Im einzelnen liegen die Schwcllen bei Locusta 
niedriger, die Empfindlichkeitsschwelle liegt bei den Vorderbeinen schon 
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A b b .  8. S c h w e l l e n d r u c k e  f f i r  L u f t s c h a l l  a l s  R e i z  f i i r  d ie  d r e i  ] ~ x t r e m i t i i t e n p a a r e  y o n  Locusta 
cantans. V o r d e r t i b i a  : a u s g e z o g e n e  E : u r v e  ( - - @ - - @ - - ) ;  ~ i t t e l t i b i a :  g e s t r i c h e l f e  ~:~arve 
( - - o - - o - - ) ;  H i n t e r b i b i a :  p u n k t i e r t e  K u r v e  ( ...... o.-..o ...... ). K o o r d i n a t e n  w i e  i n  A b b .  5. 
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bei 3000 Hz unterhMb 0,04 #bar; bei den Vorderbeinen yon Dectieus wird 
dieser Wert erst oberhMb 6000 Hz erreieht. Andererseits werden die 
Mittel- und Hinterbeine yon Locusta schon oberhMb 2000 Hz stark 
unempfindlich gegen Luftsehall, bei Deeticus finder dieser Anstieg erst 
oberhMb 6000 Hz start. Diese Unterschiede beeinflussen jedoch das 
Gesamtbild des Kurvenverlaufes nicht. Bei beiden Arten sind die Vorder- 
beine im tiefsten Frequenzbereieh gegen Luftschall relativ unempfindlich, 
im h5ehsten Frequenzbereieh auBerordentlich empfindlieh; Mittel- und 
ttinterbeine verhMten sieh umgekehrt. 

Ein weiterer Unterschied zwisehen Vorderbeinen einerseits, Mittel- 
und ttinterbeinen andererseits fs zuni~ehst nieht so sehr ins Auge: 
Die Vorderbeine ergeben eine Kurve yon sehr stetigem Verlauf. Die 
Schwdlenwerte fiir die Mittel und ttinterbeine sehwanken dagegen fiir 
nahe benaehbarte Frequenzen oft recht betr&ehtlieh, zumM im unteren 
Frequenzbereieh, wo eine grol~e Empfindlichkeit vorhanden ist. 

Zum Sehlul~ sei noch auf eine Eigentfimliehkeit hingewiesen, die be- 
senders deutlich an der Kurve ifir das Mittelbein yon Loeusta (Abb. 8) 
und an der ~fir das Hinterbein von Decticus erkennbar (Abb. 7), aber 
~uch beim Mittelbein yon Decticus vorhanden ist: Es zeigt sich ein er- 
neuter geringer Anstieg der Empfindliehkeit in der Gegend yon 5000 
bzw. 6000 Hz. Auf die Bedeutung dieser Erseheinung wird welter unten 
(S. 623) eingegangen werden. 

Die Reaktionen auf Erschiitterungsreize. 
1. Qualitative Beobachtungen. 

Siimtliche Beinpaare der Locustiden erwiesen sich Ms aul~erordent- 
lieh empfindlieh gegen Erschfitterungsreize jeder Art. Trotz sorgf~ltiger 
Aufstellung der Pr~parate auf mehreren Wattelagen oder auf Schichten 
yon Cellotexplatten, die voneinander dureh hohe Gummistopfen getrennt 
waren, trotz Montierung auf Quecksilberb~dern (Abb. 2) genfigte 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 Ambo• obenauf gesetzt und erst auf ihm die Elek- 
troden, auf Queeksilberb~dern schwimmend, aufgestellt. Der ganze Au~- 
bau war im unteren Stockwerk des Institutes, dessen Ful~boden durch- 
gehend aus gestampftem Zement besteht, vorgenommen worden. Trotz- 
dem erzeugte jeder Schritt, selbst aus etwa 20 m entfernten R~umen, 
deutliche AlctionspotentiMe. 

])iese geringen Reize veranlassen auch das normale Tier zu P~eak- 
tionen. A]lerdings fiel ein entspreehender Versuch nur dann positiv aus, 
wenn lange Zeit absolute Ruhe in der Umgebung der Versuchstiere ge- 
herrseht hatte. Wenn man z. B. am frfihen Morgen fressende Locustiden 
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beobachtete, die sich in einem kleinen Ks 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 vonde r  hohen Ersehtitterungsempfindlichkeit tiber- 
zeugen: Nghert man sich abends bei vSlliger Dunkelheit einem Baum 
oder Strauch, in dem ein Mgnnehen yon Locusta singt, so vers tummt der 
Gesang selbst bei leisem Auftreten, wenn man noch etwa 15 m entfernt 
ist. NI~LSS~ (1938) gibt an, da~ Decticus schweigt, wenn man sich ibm 
auf 10 m nghert. Die waiter unten wiedergegebenen Experimente werden 
diese Erfahrungen bests 

Bei unmittelbarer Beri~hrung der Beine, z .B.  mit  einem feinen, an 
einen Glasstab angekitteten Haar  oder bei Anblasen mit einem leiehten 
Luftstrom erh~lt man die gleichen Effekte wie auf Erschiitterung. Dabei 
ist es gleiehgiiltig, 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 Beriihrung mit 
einem Haar  bewegt, so treten sehr starke Potentiale auf, die yon g~nzlich 
anderem Charakter sind als die durch Ersehfitterungsreize verursaehten. 
Sie ~ul~ern sieh als seharfe, knaekende oder kn~rrende Laute im Kopf- 
h6rer, die mit  dan zischenden GerS, usehen bei Erschfitterung nieht ver- 
wechselt werden kSnnen. Das Knacken oder Knarren wghrt nur sol~nge, 
wie die Dornen bewegt werden; eine konstante Auslenkung aus der Ruhe- 
lage hat keine Aktionspotentiale zur Folge. Damit  entspreehen die Eigen- 
schaften der Dornen denen der Sehnurrhaare der Katze, yon denen eben- 
falls naehgewiesen ist, dab die an ihrer Basis gelegenen Nervenendigungen 
nur dann erregt werden, wenn die Haare bewegt werden. Sehr langsame 
Bewegungen rufen keine AktionsstrSme der Sinnesorgane hervor (ADt~IAN, 
McK~EN und HOAGLAND ]931, S. 387). Die Empfindliehkeit dieser 
Dornen ist im Verhgltnis zur Erschtitterungsempfindlichkeit gering. Es 
sind unter dem Binokul~r (75faehe Vergr6~erung) siehtbare Bewegungen 
der Dornen erforderlieh, um deutliehe Effekte zu geben. Gsnaue 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 Berfihrungssinnes anzusehen. Nicht alle an den 
Beinen stehenden Dornen sind beweglich; so stehen z. B. an der Hinter- 
tibia yon Locusta cantans in einer Doppelreihe, ferner auf dem Femur 
unbewegliehe, dornen~hnliche Chitinzapfen; werden diese mit  einem Haar  
beriihrt, so erh~lt man die gleichen Erseheinungen, wie wenn das Chitin 
zwischen ihnen beriihrt wird, a]so typische Erschtitterungseffekte. - -  
Ober die zahlreiehen kleinen H~rchen, die iiberall auf den Beinen verteflt 
sind, vgl. S. 611. Sie ergaben beim Bertihren mit einem Haar  oder bei 
Ablenkung aus der Ruhelage niemals Aktionspotentiale (nachdem zuvor 
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die Ersehfitterungsempfindlichkeit der Beine durch die weiter unten 
beschriebenen Operationen beseitigt war). Wahrseheinlieh sind sie gar 
night innerviert. 

2. Bestimmung der Schwellenwerte /i~r Vibrationen der Unterlage. 

Um dig Versuche nach der quantitativen Seite zu erweitern, wurde 
Gin Vibrationsapparat entwickelt, wig er auf S. 588 beschrieben ist. Die 
Beine lagen in ihrer natfirliehen Haltung mit der Unterfl~tche der Tarsen 
auf der kleinen, geerdeten Silberplatte des Apparates. DiGSG Silber- 
platte liel~ sich in sinusfSrmige Sehwingungen mel~barer Amplitude ver- 
setzen. Es wurde diejenige Sehwingungsweite (=  doppelte Amplitude) 
bestimmt, die gerade noeh einen Aktionsstromeffekt hervorrief. DiG 
Tabelle 2 und die Abb. 9 und 10 enthalten die MeBergebnisse. Die Ver- 
suehe wurden in grol~er Zahl wiederholt und hatten stets die gleichen 
Resultate (zumindest in ttinsicht der GrSl~enordnungen). 

Tabelle 2. Schwellen fiir die Vibrationsempfindlichkeit  der tibialen 
Sinnesorgane von Decticus und Zocusta. SchwingungsweRen in m# (= 10 -~ cm 
= 10 -3 # = 10/~) angegeben, v = Frequenz, V = Vorder-, M = Mittel-, H ---- 

tlinterbein. 

Dec~icus Locus ta  

v V M H H 

100 
200 
400 
800 

1400 
2000 
3000 
4000 
5000 
6000 
7000 
8000 

256 
33 
4,8 
3,3 
2,5 
3,04 

15,8 
6,4 
5,4 
4,9 
3,4 

6,1 
0,77 
0,21 
0,19 
0,06 
0,036 
0,22 
0,36 
0,66 
1,8 
1,8 
1,5 

60 
13,2 
3,8 
1,0 
0,28 
0,23 
0,48 
2,0 
2,6 
3,7 
4,6 
2,3 

v M 

3,8 
1,3 
0,16 
0,09 

3,0 0,06 
0,5 0,12 

0,36 0,42 
7 0,54 
7 1,8 
7 5,0 
5 3,0 

695 
34 
5,9 
3,0 

3,28 
0,21 
0,54 
0,30 
0,12 
0,2 

0,47 
1,4 
1,7 
3,0 

Bemerkenswert ist zun~chst dig absolute Gr61~e dieser Schwellen. 
Schon S. 591 wurde darauf hingewiesen, dab nur obere Grenzen gemessen 
werden k6nnen, dal~ also die wahren Schwellenwerte noeh etwas tiGfer 
liegen dtirften. Zusammenfassend li~13t sich sagen, dal~ im untersuchten 
Frequenzbereich die Reizsehwellen fiir die Erschiitterungsempfindlichkeit 
durchweg in den GrSl~enordnungen yon 4.10 -9 his 10 -4 em liegen. DiG 
absolut kleinste unter den gemGssenen Schwingungsweiten, die noch einen 
Reiz auf die tibialen Sinnesapparate ausfibt, betri~gt 3,6-1079 em (Mittel- 
bein yon Decticus bei 2000 Hz Sehwingungsfrequenz). Das sind 0,36 A. 
Um sich yon der GrSl]e dieser Reize eine anschauliche Vorstellung zu 
maehen, seien einige Vergleiehsgr6l~en angegeben: Der Abstand der 
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ersten Elektronenbahn yore Kern des Wasserstoffatoms betrggt 0,5 A. 
Das heiBt: Die Schwingungsweite an der Reizschwelle ist etwa ein Drittel 
des Durchmessers des Wasserstoffatoms. Der Abstand zwischen zwei 
gleichwertigen Seitenketten einer Polypeptidke%e betrggt etwa 3,5 ~,  
ist also 10real so grog. Die Vibrationsempfindlichkeit des Mensehen ist 
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Abb. 9. Schwellen fiir die Vibrationsrezeptoren in den Extremit~ten  yon Decticus. Vorder- 
tibia: ausgezogene Kurve  ( - - O - - @ - - ) ;  Mitteltibia: gestrichelte Kurve  (--o--o--);  t t inter-  
tibia: punktler te  Kurve (..-.o....o-.-.,). Abszisse : Frequenz in tIz. Ordinate: Schwingungs- 
weiten in m~ ( =  10 7 cm). Lfings der Geraden reehts oben ist  die Beschleunigung gleich 

der ErdbeschleunJgung (g). 

d a g e g e n  u m  m e h r e r e  G r S B e n o r d n u n g e n  g e r i n g e r ;  d e r  k l e i n s t e  g e m e s s e n e  

Wert ist etwa 3.10 -6 cm (SETZEPFA~D 1935; HUGO~Y 1 1935), also fast 
1000faeh gr6ger als die Sehwelle ffir Decticus/ Um diese Untersehiede 
anschaulich zu machen, denke man sich die Schwellenamplituden auf das 
10s-faehe linear vergrSBert: Der Schwellenwert yon Decticus wird dann 
3,6 ram, der des Mensehen etwa 3 m, der Mensch selbst 170000 km grog. 

1 Mit  d e m  gleichen Vib ra t ionssys t em,  mi t  d e m  die Messungen  a n  I n s e k t e n  ge- 
m a c h t  wurden ,  lleg sich s u c h  die Vibra t ionsschwel le  be im Menschen  b e s t i m m e n .  
Dabe i  e rgaben  s ich Wer~e, die m i t  den  y o n  SETZEPFAND ange~ebenen  t ibe re ins t immen,  
woraus  zugleich au f  die Zuver lgss igke i t  des Appa r~ te s  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 lggt 
zugleich einen Schlug auf die Brauchbarkeit der bei den geschilderten 
Untersuchungen angewendeten Methode zu: Die mit ihr gemessenen 
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A b b .  10. S c h w e l l e n  f i i r  d ie  V i b r a t i o n s r e z e p t o r e n  i n  d e n  E x t r e m i t ~ t e n  y o n  Locusta cavran8. 
B e z e i c h n u n g e n  w i e  i n  A b b .  9. 

Schwellenwerte kSnnen nicht wesentlich yon den wahren Werten, die ja 
kMner sein m~issen, abweichen. Die Bezeichnung der Me~ergebnisse als 
,,Schwellen" diirfte damit gerechtfertigt sein. 

Die vergleichenden Messungen an Vorder-, Mittel- und Hinterbeinen 
ergaben, dab die Empfindlichkeit bei ihnen verschieden ist. Die geringste 
Empfindlichkeit besitzen die Vorderbeine, und zwar bei Decticus im 
ganzen ~el~bereich, beiLocusta mit Ausnahme der Umgebung yon 4000 ttz ; 
hier erreicht die Empfindlichkeit des Vorderbeins, das fiir die Abbildung 
herangezogen wurde, diejenige der anderen Beinpaare, Das ist jedoch 
eine Ausnahme, die in anderen F/~llen nieht beobachtet wurde. 
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Die Mittelbeine zeigen die hSchste Empfindliehkeit, die Werte fiir 
die Hinterbeine liegen zwischen denen fiir die Vorder- und Mittelbeine. 

Im ganzen gemessenen Frequenzbereich yon 100---8000 Hz ist die 
Empfindlichkeit - -  besonders bei den Mittel- und Hinterbeinen - -  auBer- 
ordentlich groB 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 hShere weniger ~drksam. Das Maximum der Empfind- 
lichkeit liegt bei 1400--2000 Hz; diese Tatsache wurde in gleieher Weise 
bei Decticus und Locusta beobachtet, wie ja /iberhaupt der Verlauf der 
Kurven bei beiden Formen recht /~hnlich ist. 

Eine zun~chst sehr sonderbare Erscheinung ist der erneute Abfall 
der Schwellenamplituden bei den sehr hohen Frequenzen. Je unempfind- 
licher die Sinnesorgane sind, um so fr/iher, d. h. bei um so tieferen Fre- 
quenzen tr i t t  dieser pl5tzliche Abfall ein: Ftir die Vorderbeine nimmt die 
Sehwellenamplitude bis etwa 4000 (Decticus) bzw. 5000 (Locusta) Hz, ffir 
dis Mittel und Hinterbeine bis etwa 7000 Hz zu, um dann plStzlich wieder 
kleiner zu werden. Der Abfall ist unvermittelt und scharf, so dab zu 
vermuten ist, dab bei diesen hohen Frequenzen eine ggnzlieh anders- 
artige Erseheinung eine Rolle spielt als bei den tieferen Frequenzen. 

Dieses Verhalten der Sinnesorgane der Beine gegen/iber Vibrationen 
hoher Frequanz ersehien zungchst so fibarrasehend, dal] wir seIbst an 
prinzipielle Versuchsfehler dachten, zumal alle 3 Beinpaare die Er- 
seheinung in ghnlicher, wenn aueh nicht gleicher Weise (s. die Frequenz- 
abhgngigkeit) zeigten. Dureh die auf S. 592 gesehilderten Kontrollen 
konnte jedoch einwandfrei gezeigt werden, dab as sieh nieht um ein 
Kunstprodukt, sondern um vitale Effekte handelte. Gerade diese erneute 
Zunahme der Empfindlichkeit gibt abet ein gewisses Kriterium f/Jr dis 
gichtigkeit der Messungen fiberhaupt ab. 

Bereehnet man ngmlieh die Besehleunigung b, dis yon der sehwin- 
genden Unterlage dem Bein erteilt wird, so ergibt sieh diese zu 

b = --eo2a �9 sin (st, 

wom die Kreisfrequenz (m = 2zv, r = Frequenz), a die Amplitude (halbe 
Schwingungsweite), t die Zeit bezeiehnen. Maximal wird also die Be- 
schleunigung 

b ~ o92a. 

Die 1%chnung ergibt, dab ftir dis Frequenzwerte, die oberhalb des 
Knickes der Kurvan liegen, die erteilte Besehleunigung b die GrSBen- 
ordnung der Erdbeschlaunigung annimmt; die Zunahme der Empfindlieh- 
keit t r i t t  durehweg bei Werten der Besehleunigung ein, die zwisehen rund 
1/a--2/a der Erdbesehleunigung liegen (Tabelle 3, kursiv gedruekte Zahlen). 

In dan Abb. 9 und 10 ist die GrSl]e derjenige~n Sehwingungsweiten 
eingetragen, bei denen die den Beinen erteilten Basehleunigungen gerade 
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Tabelle 3. Schwingungsweiten (2a in m# = 10-:cm) und zugeh6rige, 
den Beinen er te i l te  Beschleunigungen (b in cm.sec -2) bei der Frequenz v. 

V Vorder-, M Mittel-, H Hinterbein. 

1)ecticus l Locusta 

4000 
5000 
6000 
7000 
8000 

F alb 
5,8 498,6 
6,8 316 
5,4 384 
4,9 474 
3,4 423 

M 

2a / b 

0,36 11,4 
0 ,6632 ,6  
1,8 128 
1,8 174 
1,5 187 

H 

za I b 

2,0 62,8 
2,6 129 
3,7 263 
4,8 445 
2,3 286 

V 

2~ I b 

~  4 11'7 
7 d98 

677 
5 622 

M 

2a I b 

0,42 13,2 
0,541 26,7 
1,81128 
5,0 484 
3,0 373 

TI 

0,47 14,8 
1,4 69 
1,7 121 
3,0 290 

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

2 �9 981 
2a - -  4. ~2. v2 [cm]. 

Man erkennt auf den Abbildungen, daI~ die Schwellenkurven durch diese 
(bzw. eine ihr parallele) Gerade gewissermaBen abgekniekt werden und 
ihr dann parallel verlaufen. Ffir 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 ffeien Natur. Man versteht, 
dal~ Heusehrecken und Grillen selbst bei vorsichtigster Anni~herung schon 
aus grol~en Entfernungen gestSrt werden, so da~ sie mit  dem Gesang 
aufhSren oder sich verstecken. 

Die Abgrenzung yon Lu/tschall gegen Bodenerschi~tterungen. 

Die Versuche mit  Luftschall lassen keineswegs den SchluB zu, dab 
ffir die Reizung der Organe uusschlieBlich oder fiberhaupt Luftsehwin- 
gungen wirksam waren. I m  Gegenteil legt zumindest die Kurve ffir die 
Schwellenempfindlichkeit der Vorderbeine (Abb. 5) den Verdacht nahe, 
dab zweierlei Faktoren ihren Verlauf bedingen: Der scharfe Knick 
bei 1000 Hz n~mlich ]i~Bt vermuten, da ]  Luftschall unter 1000 Hz in 
anderer Weise wahrgenommen wird als die Frequenzen fiber 1000 Hz;  
die Gesamtkurve setzt sich also aus zwei ~sten zusammen, die wahr- 
scheinlich auf verschiedene Ursachen zurfickgehen. 

Der Vergleich der HSrschallkurve der Vorderbeine mit den ent- 
sprechenden Kurven ffir die Mittel- und Hinterbeine legt es nahe anzu- 
nehmen, dab die Frequenzen fiber 1000 Hz auf dem Wege fiber die Trommel- 
felle dem Tympanalorgan des Vorderbeines zugefiihrt werden. Weiterhin 
bleibt aber zuni~chst 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 sieh hier um direkte Wahrnehmung des Luftschalles 
oder um eine Erschfi t terungswahrnehmung handelt.  Das letztere ware 
durchaus mSglich, weft durch den Luftsehall die Unterlage und die Be- 
fe'stigung (Elektroden) der Pri~p~rate sicher in Schwingungen versetzt  
werden. Dabei ist es wegen der unvermute t  hohen Erschiitterungs- 
empfindlichkeit nicht  einmal nStig, dab die Frequenz des Luftschalles 
in der N~he 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 Luftsehallwahrnehmung, wieweit sie auf 
Erschii t terungen indirekter Art  zurfickgehen, wurden zahlreiche Ver- 
suchsanordnungen entwickelt. Obgleich die mit  ihnen gewonnenen Er- 
gebnisse im weiteren Verlauf der Untersuchung sigh als unbefriedigend 
herausstellten, gaben die Versuche doch einen Einblick in die Problem- 
lage und erhellten zugleieh mSgliehe Fehlerquellen friiherer Versuche 
anderer Autoren. Deshalb sollen diese Versuche im folgenden ganz kurz 
dargestellt werden. 

Allen diesen Versuehen lag der folgende Gedanke zugrunde:  Wird 
yon einer der beiden ReizgrSl3en - -  yore Luftsehall oder yon  der dureh 
ihn erzeugten Ersehfit terung der Unterlage - -  die Intensi t~t  festgehalten, 
die der anderen aber veritndert, so wird der Vergleich der entspreehenden 
Me13reihen Aussagen tiber die Wirksamkeit  beider Reize zulassen. Der 
ganzen Problemlage nach empfahl es sieh zun/~ehst, die Intensit~tt des 
Luftsehalles festzuhalten, da sit relativ leicht mel3bar ist, ws fiber 
die Bewegungsformen der Unterlage nichts bek~nnt war. Infolge der 
Kleinheit der noch wirksamen Ampli tuden der Unterlage war an eine 
direkte Messung ihrer GrSl3e und Form yon vornherein nicht zu denken. 

Es wurde zun~chst versucht, die Gr6~e der Bodenerschfitterungen zu ver- 
~ndern, indem die Priiparate einmal ~uf dicken Watteschichten oder an Gummi- 
seilen, ein anderm~l auf einem schweren Amboi3 montiert wurden. Da ffir diese 
Versuche kein schallged~mpfter Raum zur Verffigung stand - -  der WatVekasten 
enthielt nicht genfigend Raum flit die erforderlichen Aufbauten --,  liel3 sich die 
Intensitgt des Luftschalles an der Stelle des Pr~tparates nieht konstant erhalten. 
Es zeigte sich n~mlich, dal3 das Sehallfeld durch geringe Umbauten an der Apparatur 
bereits erheblich ver~Lndert wurde. Vor allem war attch die Frequenzabh~ngigkeit 
dieser _~nderungen unkontrollierbar. Besonders erschwerend ffir diese Versuche 
war es aul]erdem, dal] sich durch keine Anordnung entscheiden liel], ob die Elektroden 
und die ihnen n~chsten Zuleitungen dutch den Luftschall nieht selbst in Schwingung 
versetzt wurden. Die Unterbrechung der Elektroden dutch Quecksilberb~der konnte 
ja nieht unmittelbar am Preparer vorgenommen werden. 

Auch die umgekehrten Versuche, ni~mlich die Luftsehallintensitat zu sehwi~chen, 
ohne die Schwingungen der Unterlage zu beeinflussen, schlugen fehl. So wurde 
z. B. fiber das Pri~parat ein mit Watte gepolstertes Gefi~13 gestiilpt, um die Effekte 
einma] mit, einmal ohne Gefi~I3 zu messen. Es zeigte sich jedoch, daI3 erstens dieser 
tibergesttilpte Raum selber Resonatoreigensehaf~en hatte, dal~ zweitens eine wesent- 
liehe Schw~ehung des Luftschalles nur eintrat, wenn das Gefi~I~ einigermal3en dicht 
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der Unter]age anlag. Damit wurden aber die Schwingungseigenschaften der Unter- 
]age durch die hinzukommende D~mpfung der beriihrenden Masse des gepolsterten 
Gef~i]es gegndert, was gerade vermieden werden muBte. 

Im  ganzen erwir es sich als unmSglich, die Intensitgt entweder des 
Luftsehalles oder der Bodenersehfitterungen zu ver~ndern, ohne zugleich 
die Intensit~t der anderen GrSBe unkontrollierbar zu beeinflussen. D~ 
die zahlreiehen Messungen welter kein Ergebnis brachten, als die Un- 
zuls der Versuchsanordnungen zu offenbaren, verziehte ich 
auf die Wiedergabe der Einzelheiten. 

Das Lolcalisationsproblem. 

Wesentlieh fruehtbarer als die eben geschilderten Versuehe war ein 
anderer Weg, auf dem das Problem angegriffen wurde, welche Sinnes- 
organe fiir die Wahrnehmung yon Luft- und Bodensehwingungen ver- 
antwortlieh zu maehen seien. 

I m  Innern und an der Oberflgche der Extremits  der Insekten be- 
finden sieh Sinnesorgane in groBer Zahl, yon denen mehrere Arten fiir 
die Wahrnehmung der Erschfitterungen in Betracht zu zieben sind. Unter  
den an der Oberfls gelegenen kSnnten die Haarsensillen dem Er- 
schfitterungssinn dienen, eine Ansieht, die z .B.  WEBER (1933, S. 297) 
insbesondere fiir die Trichobothrien ausgesprochen hat. Ferner ist es 
denkbar, dad unter Umstgnden sogar die innervierten beweglichen Dornen 
(s. S. 603) durch Erschiitterungen gereizt werden. Aueh die Sensilla 
eampaniformia kSnnten eine Vibrationswahrnehmung ermSgliehen: 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 ausgesproehen, dab der ads Reiz fiir 
die Sensilla campaniformia die Dehnung des Chitins sei. PR~NGLE (1938) 
erbrachte den Beweis daffir, dad diese Vermutung DEMOLLs ZU Recht 
besteht. Es wi~re demnach mSglich, dad den Sensilla campaniformia 
i~hnliche Sinnesorgane, wie sie z .B.  art den Tarsalgelenken auftreten, 
durch die Vibrationen gereizt werden, weft die Vibrationen der Unter- 
lage an den Gelenkhi~uten sicher Verbiegungen hervorrufen. J~hnlich 
kSnnen auch an den Gelenken stehende tIaarsensillen wirken (PI~I~GLE 
1938). Auger den genannten Organen finden sich in den Extremits  
der Insekten mannigfache Seolopidialorgane, die besonders bei den 
Loeustiden 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 /i~r die Wahrnehmung vo~ 
Schwingungen. 

In  friiheren Arbeiten (AUT~U~ 1936) wurde gezeigt, dab eine Wahr- 
nehmung yon Luftsehall durch Haarsensillen sehr wohl mSglich ist. Also 
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war auch bei den Versuchen an den Extremit/~ten der Locustiden damit 
zu reehnen, dab die fiber die ganze Oberfl/~che der Beine verstreuten 
feinen H~rchen oder sogar die groBen beweglichen Dornen, yon denen ja 
oben gezeigt worden ist, dab sie bei Versehiebungen aus der Ruhelage 
Aktionspotentiale ergeben, an der Wahrnehmung yon Luftsehall betefligt 
sind. Aber auch ihre Mitwirkung bei der Erschfitterungswahrnehmung 
war von vornherein nicht auszuschlieBen; es kSnnte sein, da$ 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 Ersehfitterungs- 
wahrnehmung vermitteln. 

Zur Entscheidung dieser Frage wurden die Extremit/~ten in ge- 
schmolzenes Paraffin getaucht (bei 400 C)~ so dal~ sich ein fiberall deckender 
Paraffiniiberzug bildete. Die feinen, erst unter dem Binokular siehtbaren 
tt~rchen waren damit relativ zum Bein fixiert. Auch die groBen beweg- 
lichen Dornen konnten durch einen Paraffinfiberzug unbeweglich gemacht 
werden. 

Die Versuche ergaben, dab die feinen Harchen an der Luftschall- und 
Erschfitterungswahrnehmung nicht beteiligt sind, denn es zeigte sich 
in der Ersehfitterungsempfindlichkeit vor und nach Paraffinfiberzng kein 
Unterschied. Auf die gleiche Weise ergab sich, dab auch die beweglichen 
Dornen an der Luftschall- und Ersehfitterungswahrnehmung nieht be- 
teiligt sind. 

Es war noeh an eine weitere Gruppe von Haarsensillen zu denken, 
nam]ich an die Sinneshaare an den Gelenken, yon denen P~I~GLv. (1938) 
naehgewiesen hat, dab sie bei Bewegungen der Beinabschnitte gegen- 
einander gereizt werden und AktionsstrSme geben. Jedoeh war eine 
Untersuchung, ob bei den Locustiden derartige Haarsensillen vor- 
kommen, nicht erforderlieh, da die weiter unten gesehilderten Ampu- 
tationsversuche (S. 613) eine eventuelle Beteiligung solcher Sinnesorgane 
an der Erschfitterungswahrnehmung ausschlieBen. Sol]ten sie vorhanden 
sein, so dienen sie propriorezeptiven Wahrnehmungen, wie schon PRINGLE 
auf Grund seiner Versuche annahm. 

Aus den Versuchen folgt, dab bei den Loeustiden die auf den Extremi- 
ts vorhandenen Haarsensillen und Dornen fiir die Wahrnehmung yon 
Luftschall und Erschfitterungen keine Rolle spielen. 

Bestimmung der topographischen Lage der gesuchten Sinnesorgane. 
Es war also anzunehmen, da[t die gesuchten Sinnesorgane im Innern 

der Extremit~ten liegen. Ffir die Luftschallwahrnehmung ist dies seit 
langem bekannt; man weiB, dab als H5rorgan das Tympanalorgan 
fungiert. Dagegen lagen fiber die Organe des Erschfitterungssinnes keine 
einwandfreien Untersuchungen vor (s. S. 585). Selbst wenn man die 
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Annahme macht, dal3 die Organe des Erschatterungssinnes Scolopal- 
organe sein werden, war doch erst festzustellen, welche der zahlreichen 
Scolopalorgane in den Extremitgten an der Erschfitterungswahrnehmung 
beteiligt sind und ob bestimmte Organe auch eine bestimmte Aufgabe 
haben. 

Durch die Untersuchungen yon G~A~ER, AD~LU~C, SCHWABE (1906), 
F~WDRICH (1927, 1928) und DEBAZSIEUX (1935, 1938) ist die Morphologie 
und Histologie der Scolopalorgane in den Extremits soweit gekls 
worden, da~ auf dieser Grundlage die weiteren physiologischen Unter- 
suchungen durchgeffihrt werden konnten. Die Angaben von ])EBAISIEUX 
(1938) beziehen sich zwar auf Meconema varium; nach den vergleiehenden 
Untersuchungen yon DEBAISIEUX dfirfte aber die Annahme berechtigt 
sein, da]  die Verh~itnisse bei Locusta und Decticus i~hnlich liegen. Im 
folgenden wird zudem klar werden, dab in dem hypothetischen Charakter 
dieser Annahme keine Gefahr fiir die weiteren Schlfisse liegt. Nach diesen 
Untersuchungen sind folgende Scolopalorgane in den Extremiti~ten yon 
Loeustiden 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 zerstSrt oder entfernt wurden. 

2. Das Subgenualorgan. 
3. Zwischenorgan und Crista aeustica 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 yon DEBAISIEUX untersuchten 

Insekten vorhanden. 
Durch die Arbeiten yon FRIEDRICtt (1927, 1928) und D~BAISIEVX 

(1938) ist bekanntgeworden, dab sich in den Mittel- und Hintertibien 
homologe Organe, wenn auch zum Teil in geringerer Ausbildung und mit 
weniger Sinneszellen finden. Zwisehen den drei Beinpaaren bestehen also 
in bezug auf ihre Scoloparien gewisse ~hnliehkeiten; da aber die Unter- 
schiede mehrere wichtige Merkmale betreffen (Vorhandensein der Trom- 
melfelle, Ausbildung der Tracheenmembran; Sinneszellenzahl u. a.), war 
es nicht ohne weiteres mSglich, die Ergebnisse der vergleichend-anato- 
mischen Untersuehungen mit den physiologischen Befunden einwandfrei 
in Beziehung zu setzen. 

Ffir die weiteren Untersuchungen mul~te zun~chst die Lage der Organe 
des Ersehfitterungssinnes bestimmt werden. Ws die differente 
Elektrode in unver~nderter Weise in den Femurstumpf eingeffihrt wurde, 
diente als geerdete indifferente Elektrode ein mit KochsalzlSsung ge- 
tr~nkter Wollfaden, der um das Femur geschlungen wurde. Diese An- 
ordnung erlaubte es, fortschreitende Amputationen yon dem distalen 



~'ber GehSr und Erschtitterungssinn bei Locustiden. 613 

Tarsalglied beginnend bis zum Femur durchzufiihren; sie wurden mit  
einer Irisschere unter dem Binokular vorgenommen. Um zu verhindern, 
da6 der abgeschnittene Teil des Beines, der noch gemessen und histologisch 
untersueht werden sollte, davonflog, 
wurde er zuvor mit  einem I-Iaar 
umsehlungen. Auf diese Weise konnte 
das ganze Bein in Stricken yon etwa 

3 

~ 2 

.7 

2 

Abb.  11. 2~LL. 12. 
Abb.  11. Locusta cantans; rechtes  Vorderbein  yon  vorn .  1 - -4  aufe inander fo lgende  Amp u -  
t a t ionen .  Nach  der  4. A m p u t a t i o n  sind I-ISr- und  Ersch i i t t e rungss inn  noch unver/~ndert .  5 : 1. 

~kbb. 12, ZocuMa cantans; Mittelbein.  Bezeichnungen wie in Abb.  11. 5: 1. 

Abb.  13. Locusta cantans; Hinterbein .  1 - -4  au~einanderfo]gende ~ m p u t a t i o n e n ;  nach  der  
3. is t  die Erschi i t terungsenapfindl ichkei t  unve r~nde r t ,  nach  der  4. versch~vlmden. 2,2:1.  

1--2 ram L/inge nacheinander amputier t  werden. Kleinere Stiicke ab- 
zuschneiden war zwecklos, da durch die Schere stets das Chitin etwas 
zusammengedrfickt und so die an der Wunde liegenden inneren Gewebe 
aul eine gewisse Strecke gesch~digt wurden. Durch die nach jeder 
Amputat ion durchgefiihrten Kontrollmessungen lieg sich der Tell des 
Beines bestimmen, naeh dessen Entfernung die Ersehiitterungswahrneh- 
mung gest6rt oder erlosehen war. Dureh die Amputationen wurden die 
gesuehten Sinnesorgane zungehst nieht gesehSAigt. Allerdings nimmt ihre 
Erregbarkeit  naeh kurzer Zeit wohl infolge des einaetzenden Austroek- 
nens ab. 

Z. f. vergl .  Physiologie. Bd.  28. 40 
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In allen Fiillen ergab sich, dab die Wahrnehmung yon Erschiitte- 
rungen sowohl wie yon Luftsahall solange unver~ndert blieb, wie yon der 
Tibia der Vorder- und Mittelbeine noeh 2--2,5 ram, yon der Hintertibia 
noeh 3--4,5 mm vorhanden waren (Abb. 11, 12, 13). Die Entfernung 
dieses proximalen Tibiastumpfes vernichtete schlagartig sowohl die Luft- 
sehall- wie die Erschfitterungswahrnehmung. An Sinnesorganen liegen 
in diesem Absehnitt das Subgenualorgan und die Crista acustic~ mit dem 
Zwischenorgan (ScHwABE 1906; FRIED~IC~r 1927, 1928; DEBAISIEUX 
1938), die im folgenden unter dem Namen proximale Tibialorgane 
zusammengefaBt werden. Dureh histologische Untersuehung des Stiiekes, 
naeh dessen Amputation die Aktionspotentiale ausblieben, wurde eben- 
fulls best~tigt, dab es die genannten Organe enthielt. 

Da die M6glichkeit berficksichtigt werden muBte, dab die tibrigen 
in der Tibia (distales Tibialorgan) und den Tarsen gelegenen Scolo- 

Tabelle 4. Vibr~tionsschwel- 
len ffir das Vorderbein yon 
Locusta. A Subgenualorgan und 
Crista acustica vorhanden. B beide 

Organe zerstSrt. Amplituden 
in m# ~ 10 -v cm. 

F r e q u e n z  
H z  

100 
200 
400 
800 

1500 
3000 
4000 
5000 

.4 
m #  

B 
m #  

sich bei 

65,8 
43,5 12400 
14,6 3430 
8,9 2160 

15,7 484 
51,5 6880 

114,0 22400 
84,9 27000 

Vorhandensein der proximalen Tibialorgane zeigtan. 

parian auf Sehwingungen ebenfalls mit 
Aktionspotentialen antworten, die aber 
durch die gleiehzeitige Erregung der 
proximalen Tibialorgane vardeekt werden, 
wurde die Elektrode in weiteren Ver- 
suchen unmittelbar in das proximale Ende 
der Tibia etwa 2 mm weir eingeffihrt. 
Dabei wurden die proximalen Tibial- 
organe natfirlich zerst6rt; as blieben 
aber die weiter distal gelegenen Organe 
unversehrt. Dureh Sehallreize lieBen sich 
bei dieser Anordnung keine Aktions- 
potentiale mehr hervorrufen. Auch Er- 
schfitterungsreize ergaben niemals mehr 
die typisehen Aktionspotentiale, wie sie 

I ) e s  - 

gleichen fielen die typischen l~eaktionen auf Anblasen und Berfihren fort. 

War das Tympanalorgan in der eben geschilderten Weise zerstSrt 
worden, so lieBen sich doeh noch einige andere Effekte am Prs 
beobaehten: Bei starkem Anblasen gerieten die Dornen in Bewegung 
und gaben die ihre Bewegungen kennzeiehnenden Aktionspotentiale 
(S. 603). Ebenso traten beim Berfihren mit einem Haar d~nn Aktions- 
strSme auf, wenn die Dornen abgelenkt wurden. Jedoeh waren auch 
Erschfitterungsreize an diesen Pr~paraten nicht ganz wirkungslos. Bei 
sehr groBen Schwingungsweiten lieBen sich Aktionspotentiale beobaehten, 
die den yon den Dornen erzeugten ~hnlieh waren und in knackenden 
oder prasselnden Entladungen best~nden. Eine Ubersicht fiber die vor und 
nach Entfernung des Tympanalorgans erforderlichen Schwellen~mpli- 
tuden gibt die Tabelle 4. 
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Diese Akt ionspoten t ia le  s t ammen  jedoch n icht  yon den Dornen,  denn  
die A m p u t a t i o n  s~mtlicher Dornen sowie Paraff ini iberzug der  Tibia,  bei  
dem die Dornen f ixier t  wurden,  ~tnderte an  den Ersch i i t t e rungspoten t ia len  
nichts.  

Die rest l ichen Effekte  un te r  B der Tabelle 4 miissen auf die ta rsa len  
Sinnesorgane zuriickgehen, denn nach  A m p u t a t i o n  der Tarsen sind sie 
verschwunden.  Sie en ts tehen sehr wahrscheinl ich durch Bewegungen der  
Tarsalgl ieder  gegeneinander ;  wenn man  n~mlich derar t ige  Bewegungen 
durch eine Borste  hervorruf t ,  so h~ben die auf t re tenden Akt ionspoten t ia le  
den gleichen Charakter .  

Zusammenfassend l~Bt sich sagen:  Die W a h r n e h m u n g  yon Luf tschal l  
erfolgt  ausschliel~lich, die yon Bodenerschi i t te rungen in einem groBen 
unteren  In tens i t~ tsbere ich  durch die Sinneszellen der  p rox imalen  Tibial-  
organe (Subgenualorgan,  Crista und Zwischenorgan).  

Die Bedeutung yon Subgenualorgan und Crista acustica. 

Um das Verst~ndnis  der  folgenden Ausffihrungen zu erleichtern,  sei 
im Anschlul~ an SCHWAB~ (1906) und F~IEDnlC~ (1927, 1928; s. auch 
EGGERS 1928) kurz die Ana tomie  der  in der  Tibia  un te rha lb  des Knies  
l iegenden Scolopalorgane beschrieben (Abb. 14). Dabe i  wird  der  Ter- 
minologie von SCHWA~E und EGGERS gefolgt. 

Die Anwendung der yon FRIEDnIC~ (1929) vorgeschlagenen Bezeichnungen 
- -  yore Subgenualorgan (vom Subgenualnerven innervierter Tell) wird ein Supra- 
tympanalorgan (yore Tympanalnerven innervierter Abschnitt) abgetrermt - -  ist 
praktisch unm6glich, wie auch DE~AISInUX (1938, S. 82) betont. Vor allem scheint 
das Subgenualorgan trotz seiner Innervierung durch 2 Nervenaste auch physio- 
logisch ein einheitliches Organ zu sein. 

Zur Orientierung denke man sich das Bein (Vorder- bzw. Mittelbein) in iotgender 
Lage: Das Femur etwa senkrecht yore KSrper 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 yon vorn sehenden Beobachter zu- (bzw. ab-) 
gewendet; ihre Innen- (bzw. Auflen-) Seite ist dem Tierk6rper zu- (bzw. ab-) 
gewendet. Auf der AuBenseite des Vorderbeins 5ffnen sich die Tympanalspalten. 
In das Bein tr i t t  eine Trachee ein, die unterhalb des Knies - -  im Vorderbein im 
]~ereich der Trommelfelle - -  durch eine ann~hernd in der Symmetrieebene der 
Tibia liegende Membran (,,Steg", Traeheenmembran) geteilt ist. Die Tracheenwand 
liegt der Vorder- und Hinterwand des tibialen Chitinpanzers an und teilt so das 
restliehe Lumen in zwei Kaniile: den aul3en liegenden Blutkanal und den innen 
gelegenen Muskelkanal. Im Vorderbein ist die Traeheenwand an der Bildung der 
Trommelfelle be~eiligt. 

Der tympanale Sinnesapparat besteht aus drei Teilen: 
1. Das Subgenualorgan isg ein fl~chig angeordnetes Organ, das wie ein Segel 

im Bintkanal proximal yon der Trommelfellregion liegt. Seine Sinneszellen ergeben 
zusammen einen hufeisenf6rmigen Bogen, der fast unmittelbar am Integumeng 
verl~uft. Der Scheitel des Bogens ist an der ~uBeren Beinwand in der Symmetrie- 
ebene der Tibia zu suehen, die Enden seiner etwas ungieich langen Sehenkel an 
der vorderen und hinteren Beinseite, etwa in der It6he der Spitzen der Trommelfell- 

40* 
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t a s c h e n .  D ie  F l ~ c h e  des  B o g e n s  b e s t e h t  a u s  d e n  E n d s c h l i i u c h e n  o d e r  K a p p e n z e l l e n ,  
d ie  a n  d ie  S i n n e s z e l l e n  a n s c h l i e B e n  u n d  zu  e i n e r  eng  u m s c h r i e b e n e n  S t e l l e  a n  d e r  

t Tr 
I 

hinten vo~'n 

T~ Tr T~v 

Abb. 14. Gesamtbi ld  der  t ib ia len  S innesappara te  yon Decticus verrucivorus in  nat i i r l icher  
Anordnung ,  nach  F o r t n a h m e  der  gufleren Beinwand  yon  auflen gesehen. u  Subgenual-  
organ (Sg) s ieh t  m a n  die d is ta le  Fl~che;  der  in  tier Zeichnung obere R a n d  des Subgenual-  
organs  l iegt  der  ~ul3eren Be inwand  an, l iegt  also vo r  der  Zeichenebene;  yon  hier  z ieht  die 
Fl&che schr~ig nach  innen  und  unten.  Das Zwischenorgan  (Z'w) l iegt  zwisehen Subgenual-  
o rgan  und  Cris ta  acus t ica  (Cr), die der  fiuBeren Be inwand  benachba r t  is t .  Die Trachee 
(Tr) gabel t  s ich bei  (G) in  2 : (s te ;  beide ~ s t e  werden dutch  die Tracheemnembran  (Tm) 
ge t renn t .  G Beginn der  Tracheenmembran ;  J Inser t ionss te l le  des Subgenualorgans  an  der  
h in t e r en  Be inwand;  Nsg Subgenua lnerv ;  2~ty Tympana lne rv ,  yon  dem ein Tell des Sub- 
genualorgans ,  alas Zwischenorgan und  die Cr is ta  acus t ica  innerv ier t  werden. Sg Subgenual-  
organ;  Tab H o h l r a u m  tier h interen,  Tav I-Iohlraura der  vorderen  Trommelfe l l tasche;  
Tm Tracheenmembran ;  Tr Trachee der  Tibia;  Tyh hinteres ,  Tyv vorderes  Trommelfell ,  
e n t s t a n d e n  du tch  Verschmelzung der  h in te ren  bzw. vorderen  Tracheenwand m i t  der  W a n d  

der  Trommelfe l l tasehe .  VergrSBerung: 65 : 1. Nach  SCHWABE 1906. 

h i n t e r e n  T i b i e n w a n d ,  d e r  I n s e r t i o n s s t e l l e  z i ehen .  D ie  y o n  K a p p e n -  u n d  S innes -  
z e l l en  g e b i l d e t e  Sege l f l~che  i s t  y o n  aul3en o b e n  ( h u f e i s e n f 6 r m i g e r  R a n d  m i t  d e n  
S i n n e s z e l l e n  a m  I n t e g u m e n t )  n a c h  i n n e n  u n t e n  ( K a p p e n z e l l e n )  a u s g e s p a n n t  u n d  
g e g e n  d ie  H o r i z o n t a l e b e n e  u m  e t w a  400 g e n e i g t .  M i t  d e r  T r a c h e e  s t e h t  d a s  Sub-  
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genualorgan in keinem Zusammenhang. Auch yon der Crista acustica liegt es 
vSllig getrennt,  etwa 100/z fiber dem oberen Rand  der Tracheenmembran.  

2. Das Zwischenorgan bes$eht aus einer kleineren Z~hl yon Scolopidien, die 
an der vorderen Beinseite, und  zwar mit  dem einen Ende noch auBerhalb, mi t  dem 
anderen Ende innerhalb der Trommelfellregion liegen. ])as Zwischenorgan t r i t t  
weder mit  der Trachee noch mit  dem in tegument  in Berfihrung. An das Zwischen- 
organ schlieBen sich die Scolopidien 

3. der Crista acustica an. Sie liegt im Blutkanal  in der Symmetrieebene der 
Tibia. Ih r  proximales bzw. distales Ende f~llt etwa mit  den entsprechenden Enden 
der Tracheenmembran zusammen. Sie besteht  aus einer einfachen oder alternierend 
angeordneten Reihe von Seolopidien, die der/~ugeren Kante  der Trachee anliegen. 

I . . . .  

A b b .  15. Decticus; ~ i i t t e l t i b i a  m i t  F e m u r s t u m p f  Yon h i n t e n  g e s e h e n .  D i e  A b b i l d u n g  z e i g t  
die Oberfl~chenmerkmale des Knies (1 und 2 flache Dellen an tier Aul3enseite, dazwischen 
punktiert ein gelber Fleck, an ihn distalw~rts anschliel3cnd eine l/ingliche Grube) in 

Beziehung zur Tracheengablung (tg). 

Die Innervierung dieser Organe erfolgt durch zwei getrennte ~Nerven des ersten 
Thorakalganglions: dureh den Beirmerven (bzw. einen Ast yon ihm) und  den rein 
sensorisehen Tympanaluerven.  Der leSztere versorgt auBerdem einen Tefl des 
Subgenualorgans und das Zwisehenorgan. Ein anderer Tell des Subgenualorgans 
wird durch den Ast  des Beinnerven, den Subgenualnerven, versorgt. Wiehtig ffir 
das folgende ist zu wissen, dab der Subgenualnerv in der Tibia unterhalb des Knies 
auf ihrer Hinterseite um die Traehee herumzieht,  w~.hrend der Tympanalnerv  an 
der Vorderseite dicht  unter  dem In tegument  verl/~uft. 

In  den Mittel- und  Hintert ibien finden sieh homologe Organe in geringerer Aus- 
bildung (GRABER 1888; F~I~,D~Ie~ 1927 und 1928; EGGERS 1928): Die Subgenual- 
organe scheinen denen der Vordertibia sehr /~hnlich zu sein. Aueh bei Meconema 
varium gibt D~BAISI~CX (1938) an:  <,(~Ces organes se pr6sentent, identiques, dans 
les t ibia des trois paires.,~,> Das Zwisehenorgan ist ebenfalls in allen drei Beinpaaren 
ansgebildet, jedoeh n immt  die Zahl seiner Scolopidien von vorn nach hinten ab. 
AuBerdem sind die Sinneszellen des Zwischenorgans in den mit t leren und hinteren 
Beinpaaren r/iumlich yon den Zellen der Crista getrennt,  so dab Crista und Zwisehen- 
organ hier nicht  wie im Vorderbein eine kontinuierliehe Zellreihe bilden. - -  Die 
Cristae acustieae der Mittel- und  Hintert ibien sind sehw/~cher entwickelt als die 
der Vordertibien, die Zahl  ihrer Seolopidien ist geringer. Auch die Teilung der 
Tympanal t rachee findet sieh in den mit t leren und hinteren ]3einpaaren. Die W~nde 
des vorderen und hinteren Tracheenzweiges bleiben jctdoeh dureh eine Sehicht 
Bindegewebe voneinander getrennt,  und die Crista liegt ausschlieBlich der vorderen 
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Trachee an. Trommelfelle kommen hier niemals zur Ausbildung (eine k~suistische, 
aberrante Trommelfellbildung an der Mitteltibia yon Thamnotrizon cinereus be- 
schreibt TnR~r 1901). 

Ffir Operationen an diesen Organen ist die genaue Kenntnis ihrer 
Lage in bezug auf die ~uBere Oberfl~che des Chitinpanzers efforderlich. 
An den Vordertibien ist die Orientierung leicht, da hier die Tympanal-  
deckel die genaue Abgrenzung der Lage yon Subgenualorgan und Crista 
erm5ghchen. Auch sind die Angaben von SCHWABE (1906) SO prs 
dab man sich leieht nach ihnen zurecht finden kann. An den Mitteltibien 
lieB sieh zuniichst nach Abtragung des Chitinpanzers unter dem Binokular 
die Lage der Traeheenverdopplung bestimmen und zu Formmerkmalen 
der Chitinoberfl~che in Beziehung setzen (Abb. 15). Da das Subgenual- 
organ proximal yon dieser Traeheenverdopplung, die Crista an der 
vorderen Traeheenwand liegt, konnte nun yon auBen die genaue Lage der 
Organe unter Benutzung der Angaben yon FRI~D~mr~ (1927, 1928) er- 
kannt werden, was iibrigens 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 MSglichkeit, nach Entfernung der 
Tympanaldeckel das Subgenualorgan zu zerstSren oder zumindest zu 
sch/~digen, indem seine Abl5sung yon der Iflsertionsstelle versucht wurde. 

Zu diesem Zweck wurde an der Hinterseite des Beines eine sehr feine 
spitze Glasnadel durch das obere Ende der hinteren Tympanaltasche 
proximalwi~rts und parallel zur Ebene des Trommelfelles eingestochen. 
Jedoch bildeten bei dieser Operation die Chitinteile der Tympanaltasche 
ein ttindernis ffir eine einwandfreie Fiihrung der Nadel, auch wenn die- 
selbe geeignet gebogen war. AuGerdem brach die Nadel wegen der St/~rke 
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 Seh/s des Subgenualorgans vorzunehmen, well 
jede Er5ffnung des BlutkanMs, die sich bei dem tiefer reichenden Ein- 
stich zur ZerstSrung der Crista nicht vermeiden lie~, zu eincm schnellen 
Austrocknen der Blutflfissigkeit ~fihren mu•te. Nach beiden Operationen 
war die Lebensd~uer der Pr/~parate intolge des Blutverlustes zu gering, 
um sorgfi~ltige Messungen durchzufiihren. 

Es wurde deshalb eine andere Methode entwickelt, die sieh aus- 
gezeichnet bew/~hrt hat:  die ZerstSrung der Organe mit  dem Thermokauter. 
Als solcher wurde nicht die sonst tibliche elektrisch geheizte Schleife aus 
Platindraht gew/~hlt, sondern ein Instrument,  das aus einem elektrischen 
LStkolben hergestellt wurde; ich verdanke die Anregung dazu Herrn 
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Dr. E. BOCK, der einen ~hnlichen Apparat bei seinen entwieklungs. 
physiologischen Untersuchungen im hiesigen Institut verwendete: In das 
Ende des Kupferstabes des LStkolbens wurde ein kleiner Platinstift ein- 
gelassen, der etwa 1,5 mm lang herausragt. Dureh Vorschaltung eines 
Potentiometers und eines Mel~instrumentes konnte der Platindraht in 
sehr rein abstufbarer Weise geheizt werden. Der Apparat wird ausffihr- 
lieh in der demn~chst erscheinenden Arbeit yon BOCK besehrieben werden. 

Die Nade] wurde auf fast 100 ~ C erw~rmt und ohne jede weitere Vor- 
bereitung auf der Oberfl~che des Chitins fiber die Stellen geffihrt, unter 
denen die auszubrennenden Organe ]agen. Dabei wird das Chitin unter 
der Nadel vorfibergehend anseheinend etwas weieher und f~llt eine 
Spur ein; seine Farbe veri~ndert es jedoch nicht. Um eine hinreichend 
eng umgrenzte Sch~digung zu erhalten, mul~te die Temperatur des 
Thermokauters sehr genau eingehalten werden, die Nadel mul]te klein- 
fls und die Brennung yon geringer Dauer (etwa 1 Sek.) sein. Die 
Lebensdauer der mit dem Thermokauter behandelten Pr~parate ent- 
sprach im allgemeinen vSllig der normaler Pr~parate. 

In vielen F/~llen wurden die 5Iessungen zuns am normalen Bein 
durchgeffihrt, dann die Aussehaltungen vorgenommen und am selben 
Pr~tparat die Messungen wiederholt. Da es sich als unpraktisch erwies, 
die Pri~parate bei den Operationen auf den Elektroden zu belassen, 
wurden sie meist abgenommen und naeh der Operation wieder auf- 
gesteekt. In einer Kontrollserie zeigte sich, dal~ die Mel~ergebnisse durch 
wiederholtes Umstecken (bis zu 6real und mehr) nieht im geringsten 
geiindert wurden. 

Die Ausschaltung des Subgenualorgans. 
Die Aussehaltung des Subgenualorgans gelang folgendermai]en: Zu- 

erst wurde durch Brennung an der ttinterseite der Tibia, etwa 0,1 mm 
proximal der Tracheengabelung, die Insertionsstelle gesch~tdigt. Dann 
wurde die Nadel des Thermokauters nach aul~en bis etwa zur Mittellinie 
der Aul~enseite geftihrt und dabei entsprechend der Lage des Sinnes- 
zellenbogens dem proximalen Ende der Tibia etwas gen~hert. Auf die 
Vorderseite der Tibia konnte die Brennung nicht weit ausgedehnt werden, 
weft hier der Tibialnerv dicht unterhalb des Integumentes verl~uft. 
Seine Schs h~tte zugleich die Crista ausgeschMtet. Infolge der 
engen Nachbarschaft der Organe und Nerven ist es mSglieh, da6 kleine 
l%este des Subgenualorgans funktionsf~thig geblieben sind. Auf jeden 
Fall war aber deren Aufhs durch ZerstSrung der Insertionsstelle 
veriindert, ihre Funktionstfichtigkeit also herabgemindert. 

Nach MSglichkeit wurde am gleichen Pr~parat vor den Brennungen 
das Verhalten 1. gegen Luftschall, 2. gegen Erschfitterungen gemessen. 
Um die Versuchsdauer abzukfirzen, wurden dabei stets nur wenige 
Frequenzen als Kontrollpunkte festgelegt. Nach der Operation gelangte 



620 H a n s j o c h e m  A u t r u m :  

dann wiederum das Verhalten 3. gegen Luftsehall und 4. gegen Vibra- 
tionen zur Untersuchung. Da nur solehe Prgparate zur Operation ge- 
nommen wurden, bei denen die Kontrollpunkte mit den ffiiheren aus- 
fiihrlichen Messungen an normalen Beinen iibereinstimmten, kSnnen in 
den Abbildungen die Kurven dieser Normalpr~parate als Vergleiehs- 
kurven herangezogen werden. 
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Abb. 16. Locusta cantans; Vorderbein; Luftschall;  Ausschal tu~g des Snbgenualorgans.  
Sehwellenwerte des Schalldruckes (in ttbar auf  der Ordinate) beim normalen Tympanal -  
organ (ausgezogene ~urve) ,  naeh geringer (gestrichelte Kurve)  und  s tarker  Brennung 
(punktiel te  Kurve)  am Subgenualorgan. Die Pfeile bezeichnen Schalldrucke, bei denen 

naeh der zweiten Brennung noeh kein Effekt  beobaehtet  wurde.  

Naeh der Aussehaltung des Subgenualorgans zeigen die Tibialorgane 
der Vorderbeine eine Luftschallempfindliehkeit, wie sie in den Abb. 16 
und 17 fiir 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 
fiir Frequenzen unter 1000 Hz reeht betr~chtlich. Oberhalb 3000 Hz 
seheinen sich die Kurven zu n/~hern, doeh war dort die Empfindliehkeit 
so groG, dal~ genauere Messungen nieht mehr mSglieh waren. Deshalb 
wurde versucht, auf andere Weise zu best/~tigen, da]  die Aufnahme der 
hSheren .Frequenzen dureh die Aussehaltung des Subgenualorgans nieht 
beeintr/~chtigt wird: Die Empfindlichkeit gegeniiber einem Ton der 
Galtonpfeife yon 25000 Hz und konstantem, wenn auch unbekanntem 
Sehalldruek ~nderte sich nicht; vor und naeh der Operation ergaben sich 
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lauf: Unter 1000Hz f~llt jede Schallempfindlichkeit fort. 

gleiche Werte des Aktionspotentials (Effektivwert, gemessen mit dem 
Tonfrequenz-Strom- und Spannungspriifer; s. A~TRVM 1940). 

Demgegenfiber ist die tteraufsetzung der Schwelle nach geringer 
Brennung fiir die Frequenzen unter 1000 Hz bereits betr~chtlich. Bei 
umfangreicheren Brennungen zeigen die Kurven einen interessanten Ver- 
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A b b .  17. Decticus; V o r d e r b e i n ;  L u f t s e h a l l ;  A u s s c h a l t u n g  d e s  S u b g e n u a l o r g a n s .  S c h w e l l e n -  
w e r t e  d e s  S c h a l l d r u c k s  ( in  ~ b a r  a u f  d e r  O r d i n a t e )  b e i m  n o r m a l e n  T y m p a n a l o r g a n  ( a n s -  
g e z o g e n e  K u r v e )  u n d  n a c h  Z e r s t S r u n g  d e s  S u b g e n u a l o r g a n s  ( g e s t r i c h e l t e  K u r v e ) .  D e r  
P f e i l  b e z e i c h n e t  d e n  S c h a ] l d r u c k ,  be i  d e m  n a c h  Z e r s t S r u n g  des  S u b g e n u a l o r g a n s  n o c h  

k e i n  E f f e k t  b e o b a c h t e t  w u r d e .  

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

Es wurde bereits S. 608 d~rauf hingewiesen, dab sich die norm~len 
tISrschallkurven der Vordertibien aus zwei Teilen zusammensetzen, und 
zwar aus einem ersten Ast, der bei 600--700 Hz ein ausgesprochenes 
Minimum zeigt und bis t000 Hz wieder ansteigt, und aus einem zweiten 
Ast, der bei 1000 Hz beginnt und mit steigenden Frequenzen abfi~llt. 
Nach ZerstSrung 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 kSnnte einwenden, dab durch die Operation eine Allgemeinschadigung 
des Pr~parates hervorgerufen worden sei, die zu einer Verminderung der 
Aktionspotentiale im ganzen Bereich von 100--10000 Hz gefiihrt h/~tte. 
Bei tieferen Frequenzen w/~ren dann zur Reizung grSBere Intensit/~ten 
erforderlich, die nicht mehr vom Lautsprecher abgestrahlt wurden, so 
dab also der Wegfall des unteren Kurvenastes nur durch die Grenzen der 
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Abb. 18. Locusta cantans; lYHttelbein; :huftschal]; Ausschaltung des Subgenualorgans. 
Schwellenwerte des Schalldruckes (in #bar auf der Ordinate) beim normalen Tibialorgan 

(ausgezogene Kurve) und naeh Zerst6rung des Subgenualorgans (gestrichelte Kurve). 

Apparatur bedingt w&re. Das kann abet nicht zutreffen, weft die normale 
Kurve unterhalb 1000 Hz wieder einen Anstieg der Empfindlichkeit 
zeigt, dieser Anstieg aber nach der Operation ausf~llt. Die verwendeten 
Schallintensit/~ten waren so groB, dab ein solcher Empfindlichkeits- 
anstieg zwischen 400 und 1000 I~z mit Sicherheit ausgeschlossen werden 
konnte. Zur Besti~tigung 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 grSfite angewendete Schalldruck eingetragen. 
Er  betr/~gt 24/~bar, was beim Menschen einer subjektiven Lautst~rke 
yon 108 Phon entspricht. Es handelt sich also bereits um einen sehr lauten 
Ton. HShere Lautst/~rken lieBen sich obertonfrei nicht mehr herstellen. 
Mit dem Auftreten von 0bertSnen wurden aber die Messungen wertlos. 

Aus den Versuchen folgt: Die Wahrnehmung der T6ne unter 1000 Hz 
geschieht durch da8 Subgenualorgan. 
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~ber  das Zustandekommen der Empfindlichkeitsabnahme dutch 
Brennung im Bereich yon 1000--10000 Hz, also im untersten Bereich der 
Luftschallempfindlichkeit der Locustiden (der sich mindestens bis 
90000 Hz erstreckt, AVTRV~ 1940) kSnnen zur Zeit nur Vermutungen 
ausgesprochen werden. Das Wahrscheinlichste ist, dab bei den Bren- 
nungen das Zwischenorgan infolge der engen Nachbarschaft von Sub- 
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Abb.  19. D e c t i c u s ;  Vorderbein;  Erschf i t terungsschwel len;  Ausscha l tung  des Subgenual-  
organs.  Schwingungswei ten  an  der  Reizsehwelle (in m~ = 10 -~ cm) fiir das  normale  
Vorderbein  (ausgezogene :K:urve) und  nach  Zers tSrung des Subgenualorgans  (gestr ichelte 

Kurve ) .  

genualorgan und Zwischenorgan ebenfalls gesch/~digt wurde. Dann w/~re 
welter anzunehmen, dab das Zwischenorgan an der Wahrnehmung der 
tieferen TSne (1000 bis etwa 10000 Hz) des Luftschalles beteiligt ist. 

Der EinfluI~ der Ausschaltung des Subgenualorgans auf die Luftschall- 
w~hrnehmung 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 yon 3500 bis 
6000 Hz eine gewisse Empfindlichkeit fibrig, und zwar deckt sich diese 
Restkurve yon 4000 Hz ab vSllig mit der eigenartigen Kurve des normalen 
Tibialorgans in diesem Bereich. Demnach last  sich schlieSen, daft in 
den Mittelbeinen die Wahrnehmung des Lu/tschalles zum grSflten Tell durch 
das Subgenualorgan vermittelt wird. t tohe TSne von nicht zu geringer 
Intensit/~t kSrmen daneben die Sinneszellen der Crista acustica erregen. 
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Ffir die g/~nzlich abweichenden Leistungen der Crista der Mittelbeine 
yon denen der Crist~ der Vorderbeine dfirfte in erster Linie das Fehlen 
der Trommelfelle und der weniger differenzierte Bau der Trachee verant- 
wortlich sein. 

In weleher Weise wird die Vibrationswahrnehmung durch die Seh/~di- 
gung des Subgenualorgans ver/~ndert ? Nach vorsichtigen Brennungen 
und dementsprechend vielleicht nur teilweiser ZerstSrung des Subgenual- 
organs ist die Sehwelle bei den Vorderbeinen (Abb. 19) im unteren 
Frequenzbereieh auf~erordentlich erhSht: Die erforderliehen Schwingungs- 
weiten sind etwa 100 mal so grol3 wie beim normalen Bein. Bei Frequenzen 
fiber 1000 Hz ist die Sch/~digung geringer, oberhalb 4000 Hz n/~hert sieh 
die Kurve eng der normalen. Ffir die Schallempfindliehkeit dieser Beine 
gilt das auf S. 620 Gesagte; insbesondere ist die Wirkung der Galton- 
pfeif e bei konstantem Anblasdruck g/inzlich unver/~ndert nach der 
Operation. 

Bemerkenswert ist, dal3 auch bei fiberschwelliger Vibrationsreizung 
die yon solchen Pr/~paraten ableitbaren Aktionspotentiale sehr undeut- 
lich bleiben und niemals die St~rke der Potentiale erreiehen, die man an 
normalen Beinen beobachten kann. 

Sehr auff/~llig ist, dab die Knrve naeh Brennung am Subgenualorgan 
sieh in ihrem ganzen Verlauf der Linie n/ihert, welehe die Schwingungs- 
weiten verbindet, die eine Besehleunigung yon der GrSl~e der Erd- 
beschleunigung am Pri~parat erzeugen. In Obereinstimmung damit 
/~ndert sieh aueh die Empfindlichkeit im Bereieh fiber 4000 Hz nur un- 
wesentlieh, d. h. in dem Bereieh, in dem der Verlauf der Ersehfitterungs- 
kurve aueh schon vor der Operation durch die GrSl3e der Erdbeschleuni- 
gung bedingt war. 

Worauf diese Effekte bei hohen Beschleunigungen yon der GrSl3en- 
ordnung der Erdbesehleunigung zuriiekgehen, soll hier nieht diskutiert 
werden, well die zur K1/irung dieser Frage angestellten Versuehe noeh kein 
eindeutiges positives Resultat ergeben haben. Sicher is t  jedoch, da$ 
diese Effekte vitalen Ursprungs sind und nicht auf eine Reizung der Crista 
acustiea zurfiekgehen. Sie treten n/~mlich in ganz entspreehender Weise 
aueh bei solchen Tieren auf, denen die Cristae fehlen. Hieriiber soll in 
spi~teren VerSffentlichungen beriehtet werden. 

Die Ausschaltung der Crista acustica. 
Die Ausschaltung der Crista acustica wurde vorgenommen, indem 

die l~adel des Thermokauters an der AuBenseite des Beines in der Sym- 
metrielinie zwischen den Tympanalspalten (bzw. der entspreehenden 
Stelle der Mittelbeine) entlang geffihrt wurde. 

Die ZerstSrung der Crista der Vorderbeine hatte den Fortfall der Wahr- 
nehmung der hohen Frequenzen des Lu/tschalles zur Folge (Abb. 20). 
TSne fiber 10000 Hz waren g/s unwirksam; die Galtonpfeife rief 
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Abb. 20. L ocus ta  ean tans ;  Vorderbein;  Luftschal l ;  Ausschal tung  der Crista acustica.  
Schwellenwerte des Schalldruekes (in pbar  auf  der Ordinate)  beim normalen Tympana lo rgan  

(aus~ezogene }Curve) u n d  naeh ZerstSrung der Crista aeust ica (gestrichelte Kurve).  
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Abb. 21. L o c u s t a  ean tans ;  Vorderbein;  Erschi i t terungsempfindl ichkei t ;  Ausschal tung der 
Crista aeust iea;  Schwellenwerte der  Schwingungsweite (in m~) beim normalen  Vorderbein 

(ausgezogene Kurve)  a n d  nach  Zers tSrung der Crista acust ica  (gestrichelte Kurve).  

selbst bei Anngherung auf 10 cm keine Aktionspotentiale mehr hervor. 
Aueh bei den Frequenzen fiber 1000 Hz macht  sich ein grundlegender 
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Unterschied bemerkbar: W~hrend die Kurve der normalen Beine yon 
1000 Hz an einen raschen Anstieg der Empfindlichkeit aufweist, nimmt 
die Empfindlichkeit nach ZerstSrung der Crista oberhalb 1000 Hz stetig 
ab. Da$ die Crista das Sinnesorgan ist, mit dem die Luftschallwahr- 
nehmung, vor allem der h5heren Frequenzen geschieht, wurde fibrigens 
schon friiher gezeigt (AvTRU• 1940). 
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Abb. 22. L o c u s t a  can tans ;  ]~ittelbein; Erschfitterungsempfindlichkeit;  Ausschaltung der 
Crista acustica. Schwellenwerte der Schwingungsweite (in m~) beim normalen ~r 

(ausgezogene Kurve) und nach Zerst6r~ng der Crista acustica (gestrichelte Kurve). 

Die Vibrationswahrnehmung wird durch die Ausschaltung der Crista 
weder bei Vorder- noch bei Mittelbeinen im geringsten beeinflul3t. Die 
Abb. 21 und 22 geben Messungen wieder, aus denen klar hervorgeht, dab 
die ZerstSrung der Crista die Schwellen der Vibrationswahrnehmung 
iiberhaupt nicht ver~ndert. 

Zusammen/assende Auswertung der Ergebnisse. 
Sowohl Subgenualorgan als auch Crista acustica sind anatomisch aus 

einer grS~eren Zahl yon Scolopidien zusammengesetzt. Dem im Prinzip 
gleichen Bau beider Organe entspricht die Gleichheit der auf Reizung 
yon 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 zuniichst einem naheliegenden Einwand begegnet 
werden: Es kSnnte der Eindruck entstehen, als ob bei der Zuordnung 
bestimmter Leistungen zu bestimmten Organen ein Zirkelschlul~ vor- 
liege, indem ni~mlich aus der Gestalt der Kurven auf den Erfolg der 
Operationen geschlossen worden sei, w~hrend umgekehrt die Operationen 
die Grundlage ffir die Beurteilung der Kurven abgaben. In der Tat ist 
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in der vorliegenden Arbeit stets das eine die Kontrolle ffir das andere. 
Es darf aber nicht fibersehen werden, dab der Ort der Brennung sehr 
genau vorher best immt war, und zwar auf Grund anatomiseher Daten, 
die in der Literatur festgelegt und durch eigene Beobachtungen ergi~nzt 
und best~tigt worden sind. Das Ideal ware eine histologisehe Nachprfifung 
jeder einzelnen Brennung. Wer aber das Material einmal histologisch 
zu bearbeiten versueht hat, weiB, wie schwierig eine derartige Kontrolle 
durchzuffihren ist, weft sie lfickenlose Sehnittserien der in sprSdes Chitin 
eingebetteten Organe erfordert. Die Versuehe, derartige Sehnittserien 
zu gewinnen, haben erst naeh AbsehluB dieser Arbeit zu einem Effolg 
gefiihrt, so dab ich hoffe, in Zukunft  dureh histologisehe Kontrolle der 
Operationen tiefer in die angeschnittenen Fragen eindringen zu kSnnen. 

Auf Grund der geschilderten Versuche 
soll nun ein zusammenfassendes Bild yon 
den Leistungen der proximalen Tibial- 
organe gegeben werden. Ganz allgemein 
l ~ t  sich feststellen: 

Die Crista acustica dient in erster 
Linie der unmittelbaren Lu]tschallwahr- 
nehmung. Das Subgenualorgan ist ein 
Organ des Erschi~tterungssinnes. 

Hierzu einige genanere Daten: Die 
untere Grenze der unmittelbaren Luft- 
schallwahrnehmung dureh die Crista der 
Vorderbeine vonDecticus (Abb. 17) wurde 
etwa bei 1000 Hz und einem Schalldruek 
yon 4 #bar  gefunden. 

Tabelle 5. Reizschwellen fiir 
das abdominale  Tympana l -  
organ yon Pachytylus (nach 
PUM~m~EW und RAWDoN-S~T~ 
1936) und das t ibiale  yon 
Decticus. Der 0- Punkt  der 

Dezibelskala wurde bei 
10 dyn/qcm Schal ldruck 

gewahlt. 

Hz Pachytylus 1)ecticus 
db db 

1000 
2000 
4000 
6000 

+ 12 
- -  6 

--38 
--45 

- -  9 

- -20 
- -30 
- -  48 

Bei Lo~usta lieg~ die Sehwelle Ifir 1000 Hz ~chon bei 0,3 #bar. 
Tiefere Frequenzen werden, wenn fiberhaupt, dann nur bei erhebHch 

h6heren Sehallintensit/~ten wahrgenommen, und zwar reieht fiir Locusta 
wie fiir Decticus bei 600 Hz ein Schalldruck yon 24 #bar  noch nicht zur 
Reizung aus (S. 622). 

Mit steigender Frequenz nimmt die Empfindlichkeit rasch zu: Bei 
Locusta liegt die Sehwelle ffir ~lle Frequenzen fiber 3000 Hz, bei Decticus 
fiber 6000Hz tiefer als 0,04 #bar. Von 1000Hz reicht die Luftsehallwahr- 
nehmung mindestens bis 90000 Hz; wo das Optimum liegt, ist zur Zeit 
noch nicht zu sagen. 

Die erhaltenen Werte stimmen ann/~hernd mit  denen fiberein, die 
PUMPHREu und RAWDo~-SMITH (1936 a) ffir das g/~nzlich anders gebaute 
abdominale Tympanalorgan des Acridiers Pachytylus (Locusta) migratorius 
angeben. Lediglich bei 1000--2000 t tz  scheint das Tympanalorgan yon 
Pachytylus unempfindlicher als das tibiale yon Decticus zu sein (Tabelle 5). 

In  einer etwas spi~teren Arbeit yon PUMPHREu und ~:~AWDO~-SMITH 
(1936b) finden sieh abweiehende Angaben, die in bezug auf die hier 
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interessierenden Fragen leider weniger ausffihrlich sind als die oben ge- 
n~nnte vorli~ufige Mitteilung. Das Abdominalorgan soll danach bei 
3000 Hz ein Maximum der Empfindlichkeit aufweisen, w~hrend die vor- 
l~tufige 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 vorlitufige Mitteilung l ~ t  dagegen auf eine 
Schwelle von etwa 45 Dezibel fiber der menschlichen schliel3en. Es 
scheint, als ob die Messungen von PC~PHR]~Y und RAWI)o~-S~ITH 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 fiber 
3000 Hz. In  diesem Full verlieren die Angaben von PCMP~RWr und 
RAWDoN-S~ITH aber ihren Wert. 

Ein Vergleich der Leistungen des Tympanalorgans der Locustiden 
mit dem menschlichen GehSrorgan ~fihrt zu folgenden Ergebnissen: 
Ws das Maximum der Empfindlichkeit des menschlichen Ohres 
bei 1000--2000 Hz liegt, ist es beim tibialen Tympanalorgan mit Sicher- 
heir oberhalb yon 10000 Hz, wahrscheinlich im Ultraschallgebiet zu 
suchen. Das Tympanalorgan ist hier also dem menschlichen Ohr fiber- 
legen. Daffir versagt das Tympanalorgan gerade in dem Bereich von 
Frequenzen, in dem das Ohr seine optimale Leistungsf~higkeit aufzuweisen 
hat. I m  tiefen Frequenzbereich unter 1000 Hz kann eine Heuschrecke 
mit ihren Tympanalorganen iiberhaupt nicht mehr h5ren, w~thrend ffir 
den Menschen dieser Bereich von groBer Wiehtigkeit ist. 

Von besonderem Interesse ist ferner ein Vergleich der minimalen 
Schalleistungen, die dem Ohr bzw. dem Tympan~lorgan angeboten werden 
mfissen, damit gerade Schwellenempfindungen zustande kommen. Is t  p 
der Schalldruck im ungestSrten Schallfeld, so berechnet sieh die der 
Trommelfellfl~che F angebotene Schalleistung L zu 

L = F  p~ 
~o " C' 

wo ~0 die Dichte der Luft, c die Schallgeschwindigkeit ist (~0 �9 c = 41,5 
[g cm -2 see-l]). Die Gesamtfl~tehe des mcnschlichenTrommelfelles betrs 
rund 1 qcm, die ffir die Schallaufnahme wirksame Fli~che nur etwa 0,3 qcm 
(WIE~ 1903; WA~TZMA~N und KEIBS 1936). Im  empfindlichsten Bereich 
ist ein Schalldruck yon p ~ 3 . 1 0  - t  #bar  fiir die Wahrnehmung an der 
Schwelle eHorderlich. Daraus ergibt sich die angebotene Leistung zu 

0,3 . 9 ' 10 -s 
L --  41,5 ~ 7 .10 -1~ erg/sec. 

Die vom Trommelfell wirklich aufgenommene Schalleistung ist etwas 
kleiner (bei 1000 Hz etwa 1/4; s. WAETZMA~ und KEIBS 1936), weft ein 
Teil der auftreffenden Schallwelle reflektiert wird. Zur Bercchnung der 
tatsi~chlich aufgenommenen Schallenergie ist die Kenntnis des Scha][- 
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wellenwiderstandes (Impedanz) des Trommelfelles erforderlich. Da diese 
GrSl]e ffir die Tympanalorgane nieht gemossen werden konnte, werden 
im folgenden nur die angebotenen, nicht die aufgenommenen Leistungen 
verglichen. 

Ffir die Trommelfelle yon Locusta erh/~lt man folgende Daten: Bei 
etwa 2500Hz betr/igt der Schwellendruck 0,04#bar (Abb. 5). Die 
F1/~che des Trommelfelles kann man angen/~hert ermitteln, indem man sie 
als Ellipse auffal~t, deren grol~e Achse 900 #, deren kleine 440 # lang ist 
(Zahlen naeh SCnWAB~ 1906). Daraus ergibt sieh die F1/~ehe F~, v zu 
ungef/~hr 3" 10 -~ qem. Sieht man diese ganze F1/iehe als wirksam an, 
so bereehnet sich die dem Trommelfell angebotene Leistung zu 

LTy ~ 1,2' 10 -~ erg/sec. 

Nun ist aber bei 2500 Hz noch keineswegs der Bereich maximaler Emp- 
findlichkeiV erreicht, also wird die Schwelle 0,04 #bar bei h5heren Fre- 
quenzen noch wesentlich untersehritten werden. Der steile Abfall der 
Schwellenkurven (Abb. 5) 1/~Bt folgende Extrapolation zu, die mit groi~er 
Wahrscheinlichkeit den tats/iehlichen Verh/~ltnissen entspricht: Oberhalb 
10000 Hz wird der Schwellendruck auf einen Wert yon etwa 0,003 #bar 
abgefallen sein. Ffir hShere Frequenzen liegt er wahrscheinlich noch 
niedriger. DaB der Wert 0,003 #bar sicher einmal erreicht wird, daftir 
sprechen alle Beobachtungen fiber die fiberraschend hohe Empfindlichkeit 
im Ultraschallgebiet (AuTRU~r 1940). Legt man nun 0,003/~bar der 
Berechnung der Schalleistung, die dem Tympan~lorgan an der Sehwelle 
im Ultrasehallgebiet angeboten wird, zugrunde, so ergibt sich als minimale 
Schalleistung 

LTy ~ 7 . 1 0  -1~ erg/see. 

Bei einem Schwellenwert yon 0,003 #bar ist also bei den Tympanal- 
organen bereits die gleiche Schwellenleistung erreicht wie beim mensch- 
lichen Ohr, Das h~ngt natfirlieh eng mit der Kleinheit der Tympanal- 
organe zusammen. 

Die Leistungen der Crista acustica der Vorderbeine sind nur mSglieh 
dureh die Differenzierung yon Hilfsapparaten, n/~mlich durch die Ent- 
wieklung der Trachee zu Trommelfellen und Tracheenmembran. Auf die 
Bedeutung dieser Bildungen ffir das HSren ist in einer frfiheren Arbeit 
eingegangen worden (AuTRUM 1940). Dort sind auch bereits die MSglieh- 
keiten yon Trommelfellexstirpationen besprochen worden. Dureh die 
Entfernung der Trommelfelle wird der Blutkanal erSffnet, so dab die 
Crista acustica schnell austrocknet und sich 1/~ngere MeBreihen nicht 
gewinnen lassen. 

Um die Bedeutung der Hilfsorgane in ihrer Gesamtheit zu beurteilen, 
bleibt jedoch der Vergleie'h mit den Mittelbeinen, bei denen neben den 
Trommelfellen aueh die fiir den Geh5rvorgang wichtige Tracheen- 
membran fehlt. Hier zeigt es sich, dab nach Entfernung des Subgenual- 

Z. f. vergl. Physiologie. B4.28. 41 



630 Hansjochem 2rutrum: 

organs nur eine recht geringe Luftschallwahrnehmung als Rest zurfick- 
bleibt (S. 623, Abb. 18). Die TSne zwisehen 3000 und 7000 Hz sind iiber- 
schwellig, wenn ihr Schalldruck fiber 6--8 ,ubar steigt, H6here TSne 
werden nicht mehr wahrgenommen. Beim Vorderbein werden die Fre- 
quenzen yon 3000--7000 Hz schon gehSrt, wenn ihr Schalldruck fiber 
0,04 #bar steigt. Die Schwelle der Mittelbeine ffir diese Frequenzen liegt 
also mindestens 45 db fiber derjenigen der Vorderbeine; die erforder- 
lichen Intensit/~tsunterschiede verhalten sich mindestens wie 10000 
zu 1,5. Es kann jedoeh nieht entschieden werden, wieweit das Vorhanden- 
sein oder Fehlen der Hilfsorgane allein oder ob auch die versehiedene 
Ausbildung der Crista selbst in V0rder- und Mittelbeinen iiir diese Unter- 
sehiede verantwortlich zu machen ist: Die Vordertibien enthalten fiber 30, 
die Mitteltibien his 23 Seolopidien. Im histologisehen und cytologischen 
Bild finden sieh ebenfalls Differenzen (FmEDRICH 1927). Es  ist deshalb 
als wahrscheinlieh anzusehen, dab die versehieden hohe Differenzierung 
der Crista an tier Verschiedenheit der Leistungen beteiligt ist. Einen 
gewissen Hinweis in dieser Riehtung kSnnte man in dem Fortfall der 
Luftschallwahrnehmung bei den Hintertibien sehen, der (allerdings nur 
mit Vorbehalt) aus der Kurve der Abb. 8 gefolgert werden kann: Wahrend 
sich in der Schwellenkurve der Mittelbeine ab 2500 Hz ein Knick be- 
merkbar macht, der auf Luftsehallwahrnehmung durch die Crista zurfick- 
gefiihrt wurde (S. 623, Abb. 18), fehlt dieser Absehnitt beim ttinterbein 
entweder oder er liegt bei tieferen Frequenzen, denn vielleicht kann man 
die Empfindliehkeitszunahme bei 2000 Hz als Anzeiehen ffir Luftschall- 
wahrnehmung deuten. Weitere Versuehe werden diese Frage entseheiden. 
Auf jeden Fall darf man abet annehmen, da$ die Sehallwahrnehmung mit 
Hilfe der Crista der Mittelbeine, die durch den Versuch erwiesen wurde, 
beim normalen Tier unter biologisehen Verh/~ltnissen keine Rolle spielt. 

Ist die Crista aussehlie$1ich durch Luftsehall oder auch dutch Vibra- 
tionen reizbar ? Die Versuehe, die in den Abb. 21 und 22 dargestellt 
sind, zeigen, da$ eine En~fernung der Crista die Vibrationsempfindliehkeit 
nicht beeinflugt. Vor atlem gilt das auch ffir die hohen Frequenzen. 
Man kSnnte ja zun~ehst annehmen, da$ gerade die eigentiimliehe Zu- 
nahme der Empfindhchkeit ffir Vibrationen oberhalb 4000 bzw. 5000 Hz 
(s. S. 607) auf eine Reizung der Crista dureh Erschfitterungen so hoher 
Frequenz zurfickgeht. Diese Annahme kann aber aus mehreren Griinden 
nieht zutreffen. Erstens bleibt die Zunahme auch naeh Entfernung der 
Crista an der gleiehen Stelle und in gleicher HShe erhalten (Abb. 21). 
Zweitens wurde bereits oben (S. 608) gezeigt, dab eine eigentfimliehe 
Beziehung zwischen der GrSge der Erdbeschleunigung und der GrSge 
der den Tibien yon der schwingenden Unterlage erteilten Beschleunigung 
besteht. Drittens treten bei Insekten, denen die Crista fehlt, gleiehe Er- 
seheinungen auf. Hierfiber soll jedoeh erst sps ausffihrlich berichtet 
werden. 
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Diese Tatsachen lassen den sicheren Schlul~ zu, dab die Crista an den 
Ersehfitterungseffekten nieht beteiligt ist. Die Crista acustica ist dem. 
nach ausschlie[31ich ein Organ ]iir Lu]tschallwahrnehmung. 

Das Subgenualorgan seheint nach dem vorher Gesagten das einzige 
Sinnesorgan zu sein, mit dem Vibrationen (geringer Amplitude) unmittel- 
bar wahrgenommen werden kSnnen. Die hohe Leistungsf/~higkeit des 
Subgenualorgans ist bereits S. 604 besproehen worden. 

Die hohe Empfindliehkeit der Subgenualorgane gegen Vibra.tionen 
bringt es mit sieh, dab es praktisch unmSglieh ist, die st/~ndigen geringen 
Vibrationen auszusehalten, die aus der Umgebung des Laboratoriums 
stammen. Es besteht kein Zwei~el, daf~ ein Teil der bei jedem lebenden 
Pr/~parat beobaehteten Grundspannung (S. 593) auf derartige st/s 
vorhandene Reize zurfiekgeht. Eine wirklich ersehiitterungsfreie Unter- 
lage dfirfte ffir die Insekten ebenso selten sein wie eine absolut stille 
Umgebung fiir den Menschen. L/s sieh eine solehe aueh kfinstlieh her- 
stellen, so werden die aus dem eigenen KSrper stammenden Ger/~usehe 
gehSrt (,,HSren in der Stille", WAETZM~NN 1937). _~hnlich wird es bei  
den Insekten stehen. Genau so wie der Blutstrom beim Menschen GehSr- 
eindriicke hervorruft, werden aueh Vorg/s im InsektenkSrper zu einer 
st/s geringen Erregung des Subgenualorgans fiihren. Es ist mSglich, 
dal~ diese st/~ndigen Reize ffir den Organismus stimulatorisehe Wirkung 
(V. ~BUDDENBROCK) haben. Fiir das Auge ist eine solehe Wirkung - -  bei 
allerdings grSl~eren Reizintensit/~ten - -  in der Tat  nachgewiesen (W~LsH 
1932/33, an Milben; KRO~P und ENZ~AN 1933, bei Astacus; v. EssE~ 
1935, beim Mensehen), fiir die mechanischen Sinnesorgane sehr wahr- 
seheinlieh. Diese Frage bedarI weiterer Untersuchungen. 

Zu untersuehen bleibt, ob das Subgenualorgan nur auf Vibrations- 
reize, die yon der Unterlage ausgehen, oder auch auf unmittelbare Reizung 
durch Luftsehall ansprieht. Es ist gar nieht zu entseheiden, ob nieht 
jeder Luftsehall, der einen Reizerfolg am Subgenualorgan ergeben hat, 
zun~ehst an Elektroden und Unterlage Schwingungen hervorgerufen hat, 
die zwar absolut sehr klein sein mSgen, aber doch groB genug gegeniiber 
der Vibrationssehwelle des Subgenualorgans. W/~re es mSglich, dieses 
Mitschwingen der Unterlage durch spezielle Anordnungen auszuschalten 
(z. B. durch Verwendung yon Netzen mit sehr tiefen Eigenfrequenzen, 
AUTRUM 1936), So bleibt doch noch ein letzter Einwand bestehen: Jeder 
Lnftsehall wird in gewissem Grade aueh das Tier und seine Extremit~ten 
,,erschfittern", also als KSrperschall den Subgenualorganen zugefiihrt 
werden kSnnen. Es liegt gar kein Grund vor anzunehmen, dal~ der K5rper 
eines Insekts hiervon eine Ausnahme macht. Demnaeh wird man vor- 
1/~ufig gut tun, die Bedeutung des Subgenualorgans vorsichtig in folgender 
Form zu beschreiben: Es ist seiner ttauptaufgabe naeh 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. 
G e s c h w i n d i g k e i t  in cm.see -1 der  Schwe l l en re i ze  yon V i b r a t i o n e n  in 

Abh~n ,~igkeit yon  der  F requenz .  V Vorder-, M Mittel-, H Hinterbein. 

t tz  

100 
200 
400 
800 

1400 
2000 
4000 

V 

8,04 
2,07 
0,60 
0,83 
1,10 
1,91 
1,98 

Decticus 
M 

0,192 
0,048 
0,026 
0,048 
0,026 
0,023 
0,452 

H 

1,88 
0,82 
0,47 
0,25 
0,12 
0,14 
2,51 

V 

21,82 
2,14 
0,74 
0,75 
1,32 
0,31 
0,45 

Lovusta 
M 

0,119 
0,082 
0,020 
0,023 
0,026 
0,075 
0,528 

H 

0,103 
0,013 
0,068 
0,075 
0,053 
0,126 
0,590 

bar  (als KSrperschall)  oder  nur  auf dem Umweg fiber Bodenvibra t ionen  
wahrzunehmen ges ta t te t ,  muB zun~ehst  offenbleiben. 

Es ist  weiterhin von Interesse,  zu untersuehen,  ob sieh die Vibrat ions-  
empfindung des Subgenualorgans auf eine/requenzunabMingige, Iconstante 
Reizgr6fle zurtiekfi ihren l~Bt. 

Es kommen  vier die Vibra t ion  kennzeichnende GrSBen in Be t r aeh t :  
Die Schwingungsweite selbst,  die Geschwindigkeit der  Schwingung, die 
Beschleunigung und sehlieBlich der  Ruck, d . h .  die Stei lhei t  des Be- 
sehleunigungsanstieges (MEIsTER 1937). DaB die Sehwingungsweite n icht  
die kons tan te  GriiBe ist, geht  aus den Messungen selbst  hervor.  Ge- 
sehwindigkeit ,  Beschleunigung und Ruek  ergeben sich aus dem Schwin- 
gungsweg als erster  bzw. zweiter  bzw. d r i t t e r  Dif ferent ia lquot ient  des 
Weges naeh der  Zeit.  Bedeuten  a die maximMe Ampl i tude  (halbe 
Schwingungsweite),  ~ die Frequenz ,  t die Zeit  und wird 2 ~v ~ co gesetzt ,  
so wird der  Schwingungsweg x der  Unter lage  durch 

x -~ a .  sin co t 

besehrieben. Hieraus  ergibt  sich die Geschwindigkei t  zu 

v ~- a �9 co �9 cos co t, also max ima l  zu eo �9 a, 
die Besehleunigung b zu 

b ~ - - a  co s sin co t, max ima l  zu (a s .  a, 
der  Ruek  zu 

b' ~ - - a  cos cos co t, max ima l  zu coa. a. 

Man kann  aus den Messungen der  Sehwel lenampli tude a fiir jede Fre -  
quenz die zugehSrigen GrSBen yon Geschwindigkeit ,  Beschleunigung 
und  Ruck  bereehnen und erh~lt  dann  die Zahlen der  Tabel len 6 und  7. 
Die Wer t e  ffir den Ruck  sind fortgelassen, da  sie im gesamten Frequenz-  
bereich von den drei  GrSBen die grS~te Inkons tanz  aufweisen. 

Die bei  wei tem gr6[3te Konstanz zeigt die Beschleunigung. Hervor-  
zuheben sind die W e r t e  fiir das  Hin te rbe in  von Decticus, bei  dem sieh 
im Bereieh yon 100--1400 Hz eine sogar absolut  (nicht nur  grSBen- 
ordnungsm~Big) kons tan te  Beschleunigung ergibt .  Oberhalb  1400 bzw. 
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Tabelle 7. 
Beschleunigung in cm-sec -2 der Schwellenreize yon Vibra t ionen  in 

Ahh~ngigkeit  yon der Frequenz. V Vorder-, M Mittel-, H Hinterbein. 

Decticus Locusta 
H z  

V M H V M H 

100 
200 
400 
800 

1400 
2000 
4000 

5,02 
2,6 
1,5 
4,2 
9,7 
23,6 

498,6 

0,12 
0,06 
0,06 
0,24 
0,23 
0,28 

11,4 

1,18 
1,0~ 
1,22 
1,25 
1,04 
1,98 

62,8 

14,7 
2,68 
1,86 
3,78 

11,4 
3,94 

11,7 

0,07 
0,10 
0,05 
0,tl 
0,23 
0,94 

13,2 

0,06 
0,02 
0,17 
0,20 
0,46 
1,45 

14,8 

2000 t tz  steigt die erforderliche Beschleunigung rapide an. Bis 1400 Hz 
ist die Schwellenbeschleunigung also frequenzunabh~ngig. 

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

Bei hohen Frequenzen tr i t t  dann abermals eine AbMngigkeit von 
der Beschleunigung ein (S. 608), indem Beschleunigungen von der 
GrSgenordnung der Erdbeschleunigung den Schwellenreiz darstellen. Je- 
doch liegen bei diesen Frequenzen die erforderlichen Beschleunigungen 
wesentlich h6her als bei Frequenzen unter 2000 Hz:  W~thrend bei den 
tiefen Frequenzen Beschleunigungen von 0,1--1,5 cm. see-3 einen Schwel- 
lenreiz darstellen, sind bei den hohen Frequenzen rund 300--600 cm. sec -2 
fiir den gMchen Effekt erforderlich. Man kann daraus schlieflen, dab 
beide Bereiche in prinzipiell verschiedener Weise auf die Sinnesorgane 
wirken mfissen. 

Ob es bei den Insekten neben dem Subgenualorgan noch weitere 
Sinnesorgane gibt, die dem Vibrationssinn dienen, gelangte nicht zur 
Untersuchung; auI die viel unempfindlicheren tarsalen Organe wurde 
bereits hingewiesen (S. 614). Man wird indessen nicht fehlgehen, wenn 
man annimmt, da$ das Subgenualorgan das empfindlichste Erschfitte- 
rungssinnesorgan der Insekten sei. Entsprechend der groBen Rol!e, die 
der Erschfitterungssinn im Leben der Insekten spielt, ist es wichtig, 
dab die dafiir bestimmten Sinnesorgane fiir andere l~eize unzug/tnglich 
sind. Das wird dureh die Anordnung des Subgenualorgans erreieht: 
w/~hrend zahlreiehe andere Seoloparien mit ihren beiden Enden an gegen- 
einander beweglichen Stellen des Insektenk6rpers aufgeh/tngt sind, be- 
findet sieh das Subgenualorgan im Innern der gegen Verbiegungen relativ 
sehr widerstandsfiihigen ChitinrShre der Tibia. Bewegungen der Auf- 
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hingestellen gegeneinander kommen also kaum in Betraeht. Anderer- 
seits ist das Subgenualorgan den KSrperstellen, die die Vibrationsreize 
aufnehmen, den FtiBen, weitgehend genihert, wie es seiner Funktion 
entspricht. In diesem Zusammenhang mag auch die fli~chenhafte Aus- 
bildung, senkrecht zur Richtung der wirksamen Reize, eine Bedeutung 
haben. Es ist jedoch verfrtiht, Hypothesen tiber den Mechanismus der 
Reizaufnahme durch das Subgenualorgan aufzustellen. 

Im Lauf der Untersuchung ergab sich, da$ die beweglichen Dornen 
als Organe eines Beri~hrungssinnes 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 dab  man besser den Ausdruck Tastsinn vermeidet und nur vom 
Getast spricht. Das dfirfte besonders gelten, seit nachgewiesen wurde, 
dab beim Menschen die Wahrnehmungen von Druck und Vibrationen 
an verschiedene Rezeptionsorgane gebunden sind (v. B~:~su  1939). Das 
gleiche gilt nach den obigen Ausftihrungen auch fiir die Insekten: Dem 
Getast dienen offenbar ebenfalls mehrere Sinne, yon denen der Vibra- 
tionssinn nur einer ist. Gegen Druckreize ist das Vibrationssinnesorgan 
durch anatomische Isolierung geschfitzt. Dagegen werden die Dornen 
durch unmittelbare Bertihrungen gereizt, auf Vibrationen sprechen sie 
nicht an. Man sollte daher auch bei den Insekten den Ausdruck ,,Tast- 
sinn" vermeiden. 

Zusammenfassung. 
Die Wirkungen yon Luftschall und von Bodenerschtitterungen auf die 

Sinnesorgane in den Vorder-, Mittel- und Hinterbeinen yon Locusta und 
Decticus werden durch Beobachtung der Aktionspotentiale untersucht. 

Es werden quantitative Methoden ausgearbeRet, die es gestatten, 
die GrSBe yon Luftschall- und Erschfitterungsreizen fiir den Bereich 
yon 100--10000 Hz mel3bar zu verindern, so dab ffir den Luftschall 
die Schwellendrucke (in #bar), fiir die Erschtitterungen die Schwellen- 
amplituden bestimmt werden kSnnen. 

Die Temperaturabhi~ngigkeit der Aktionspotentiale der Crista acustica 
wird untersucht. Zwischen 20 ~ und 350 C ist die GrSBe der Aktions- 
potentiale optimal; das Maximum liegt bei 30 ~ C. 

Die Entfernung, bis zu der das M~nnchen im Freien den Gesang des 
Weibchens hSren kann, betrs fiir Locusta cantans 38 m, ftir Conocephalus 
dorsalis 3 m. Der Stridulationsschall des M~nnchens 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 yon Luftschall als auch yon Erschtitte- 
rungen zeigen Vorder-, Mittel- und Hinterbeine yon Locusta und Decticus 
Reaktionen. Die zur Reizung erforderlichen Schwellenwerte werden fiir die 
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Frequenzen yon 100--10000 (bzw. 8000) Hz bestimmt und kurvenms 
dargestellt. 

A ~  operativem Wege wird versucht, Luftscha]l- und Erschfitterungs- 
wahrnehmung bestimmten Sinnesorganen zuzuordnen. Das Organ fiir 
die unmittelbare Luftschallwahrnehmung ist die Crista acustica. 

Das Ersehfitterungssinnesorgan der Insekten ist das Subgenualorgan. 
Die Leistungen der Crista aeustica werden entseheidend dureh die 

ZU ihr in Beziehung tretenden ttilfsapparate (Trommelfelle, Traeheen- 
membran) bestimmt. Die untere ttSrgrenze ffir das Tympanalorgan der 
Vorderbeine liegt bei 1000 t tz  und einem Sehwellendruek des Schalles 
von 4 #bar bei Decticus und 0,3 #bar bei Locusta. Mit steigender Frequenz 
nimmt die Empfindlichkeit rasch zu und ]iegt bei Locusta fiir alle Fre- 
quenzen fiber 3000 Hz, bei Decticus fiber 6000 Hz unter 0,04 ttbar. Das 
Optimum liegt im Ultraschallgebiet. 

Die Mittelbeine haben demgegenfiber nur eine geringe Sehallempfind- 
lichkeit im Bereich von 3000--7000 Hz ; hShere TSne werden nicht wahr- 
genommen. Die Sehwellenschalldrueke liegen in diesem Bereich bei 6 bis 
8 #bar. Die Schwellenintensit~ten ffir die Mittelbeine verhalten sieh zu 
denen der Vorderbeine in diesem Frequenzbereich wie 10000 : 1,5. 

Im optimalen Bereich (oberhalb 10000 Hz) betrs die Schwellen- 
leistung, die dem Tympanalorgan angeboten werden muB, schi~tzungs- 
weise hSchstens 7 �9 10 -~~ erg/sec. Sic hat die gleiehe GrSBenordnung wie 
die Sehwellenleistung beim menschliehen Ohr (7 . 10 -1~ erg/see) in dessen 
optimalem HSrbereich, yon der bekannt ist, dab sic aus physikaliseher, 
Grtinden nicht kleiner sein kann. 

Ffir die Subgenualorgane aller drei Beinpaare werden die Schwellen 
fiir sinusfSrmige Erschfitterungen der Unterlage im Bereich yon 100 bis 
8000 tIz bestimmt. Die Schwingungsweiten an der Schwelle liegen zwi- 
schen 4 . 1 0  -9 und 10 -4 cm. 

Die absolut kleinste Schwingungsweite, die noch einen Reiz auf 
das Subgenualorgan ausfibt, betr~gt 0,36 ~ (3,6 �9 10 -9 cm; Reizffequenz 
2000 Hz; Mittelbein yon Decticus). Demnach sprechen die Subgenual- 
organe auf Ersehfitterungen yon atomarer Gr5Benordnung an (Dureh- 
messer der ersten Elektronenbahn des H-Atoms: 1,1 A). 

Es wird wahrschein]ich gemacht, dab im Bereieh yon 100--1400 t tz  
die Beschleunigung die eigentliehe ReizgrSBe ffir das Subgenualorgan 
darstellt; ihr Betrag ist in diesem Bereieh nahezu konstant. Oberhalb 
dieser Frequenzen treten andere Erscheinungen auf. 

Luftsehall unter 1000 Hz und yon genfigender Intensiti~t wird mit 
den Subgenualorganen wahrgenommen. Jedoch wirken d i e  Luft- 
sehwingungen hier nicht unmittelbar als Reiz, sondern dutch die Er- 
sehfitterungen der Unterlage (vielleicht aueh des Tieres und der Extre- 
miti~ten selbst), die sic hervorrufen. 

Tarsale Sinnesorgane reagieren ebenfalls auf Vibrationen, jedoch sind 
die efforderlichen Schwe]lenreize unverh~ltnismi~Big viel grSBer als beim 
Subgenualorgan. 
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Die  D o r n e n  u n d  H/~rchen auf  den  E x t r e m i t ~ t e n  v o n  Locusta u n d  
Decticus s ind a m  HSr-  u n d  Er sch f i t t e rungss inn  n ich t  be te i l ig t .  Die  be- 

wegl ich  e inge lenk ten  D o r n e n  e r g e b e n  bei  A b l e n k u n g  aus der  R u h e l a g e  
Ak t ionspo t en t i a l e ,  wobei  n u r  Bewegung ,  aber  n i eh t  k o n s t a n t e  A u s l e n k u n g  
e inen  Re iz  dars te l l t .  Die  H/s s ind ansche inend  gar  n i ch t  i nne rv i e r t .  
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