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I. UNTERSUCHUNGEN AN AMEISEN. EINE ALLGEMEINE THEORIE 
DER SCHALLWAHRNEHMUNG BEI ARTHROPODEN. 
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(Eingegangen am 22. April 1936.) 

~be r  das HSrverm5gen der Insekten sind bereits zahlreiche Unter- 
suchungen angestellt worden. Kennzeichnend ffir fast alle bisherigen 
Arbeiten ist, dab die Frage, ob Insekten wirklieh h5ren kSnnen, bei 
kritischer Einstellung unentschieden gelassen werden mu]te .  E. M~OOLD 
(1913, S. 905) h~lt es ffir ~uBerst unwahrscheinlich, ,,dab der akustische 
Reiz bei Wirbellosen als spezifischer Sinnesreiz zu bewerten w~re. Spezi- 
fische Sinnesorgane (Geh5rorgane), ffir die der akustische Reiz die 
ads Reizform darstellt, sind im Bereiche der Wirbellosen bisher 
nicht mit  Sieherheit nachgewiesen." Eine Ausnahme macht  man nur 
ffir die Tympanalorgane der Orthopteren, Cikaden und Schmetterlinge, 
da deren Struktur dutch die Ausbildung eines Trommelfelles gewisse 
Ankl~nge an den Bau des menschlichen GehSrorgans aufweist (s. dazu 
R~G~N 1913, 1914, 1924, 1926; vgl. auch S. 359). 

Bei der Erforschung des HSrvermSgens der Insekten ist von vorn- 
herein auf eine klare BegriffsformuHerung dessert, was ,,H5ren" bedeuten 
soll, zu achten. Es ist a priori sicher, dab Aussagen fiber subjektive 
Sinnesqualit~ten nicht m5glich sind, und demzufolge ist die Frage un- 
zul~ssig, ob Tiere fiberhaupt eine der menschlichen Sinnesqualit~,t ,,HSren" 
~hnliehe Sinnesqualit~,t besitzen. Es kann sich also nur um den •achweis 
handeln, dab Schallwellen wahrgenommen werden bzw. dab sie t~eaktionen 
hervorrufen. Sehallwellen sind Schwingungen gasfSrmiger, fliissiger oder 
fester KSrper. Das menschliche Trommelfell vermittelt  fast ausschliel~lich 
die Wahrnehmung yon Luftschall. Die Mehrzahl der Autoren beschr~nkt 
daher den Begriff ,,H5ren" auf die Wahrnehmung yon Luftschall, zumal 
uns die Sehwingungen der festen KSrper durch den Tastsinn vermittelt  
werden 1. 

Die Aufgabe ist demnach, zu zeigen, da~ Luftschall yon Insekten 
wahrgenommen wird, bzw. zu beweisen, dal~ eine solehe Wahrnehmung 

1 DaB aueh Schwingungen fester KSrper in besonderen F~llen als Schall wahr- 
genommen werden k6nnen, zeigt das Beispiel der Knochenleitung des SehaUes 
beim Menschen: setzt man eine Stimmgabel auf die Z~tme, so hSrt man den Ton, 
obgleieh Luftschall nicht zu entstehen braueht. 
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nicht mSglich ist. Dieser Nachweis st66t jedoeh auf experimentelle 
Schwierigkeiten, well Luftschall feste K6rper, auf die er trifft, oft zum 
Mitschwingen anregt und dadurch zuverl/~ssige Aussagen fiber die Art 
der Schallwahrnehmung unm6glieh gemaeht werden. Es kommt also 
darauf an, zu zeigen, dag die Bewegung der Lu]t, die wit Sehall nennen, 
unmittelbar auf solche Organe des InsektenkSrpers einwirkt (oder nicht), 
die ffir eine Wahrnehmung geeignet sind. 

Bei positivem Ausfall der Versuche frfiherer Autoren l~13t sich meist 
nicht zweifelsfrei entscheiden, ob nieht doch die Unterlage vibriert hat 
und die Versuchstiere deren Erschfitterungen geffihlt haben. In der 
vorliegenden Arbeit wird ein Weg gezeigt werden, auf dem es m6glich ist, 
Insekten so dem Luftschall auszusetzen, da6 ein Mitschwingen der 
Unterlage vermieden werden kann. 

Manehe Autoren wollen den Begriff des H6rens engar fassen als nur 
die Wahrnehmung von Luftsehall schleehthin, v. BUDDENBROCK (1933) 
will nur dann yon einem Geh6rsinn sprechen, wenn sich bestimmt 
differenzierte GehSrorgane finden, deren Kennzeichen 1. eine ,,Resonanz- 
membran", ein Trommelfell, ist, und die 2. anderen als akustischen 
Reizen entzogen sind. Jede Sehallwahrnehmung mit Hilfe von Organen, 
,,die eigentlich dem Tastsinn oder dem statisehen Sinn di~enen '', bezeiehnet 
v. BUDDENBROCK als Folge inads Reizung. Dazu ist zu bemerken: 
Ob es nieht trommelfe]lose Organe gibt, die unter biologisehen Bedingungen 
die ,,ads Wahrnehmung yon Luftsehall erm6gliehen, bedarf der 
Untersuchung, und man tut  gut, das Vorhandensein von Trommelfellen 
nicht yon vornherein zu fordern. Sieht man yon diesem Punkt ab: Wie 
soll man entseheiden, welehem Sinn ein Organ eigentlich dient ? In 
diesem Zusatz ist eine Unklarheit enthalten. Eigentlieh bedeutet nicht 
ursprfinglich in phylogenetisehem Sinn; gemeint ist vielmehr die unter 
normalen biologisehen Bedingungen m6gliche, tats~chlich aueh ein- 
tretende und ffir das Verhalten verwertbare Funktion. Adi~quate Schall- 
reize sind demnaeh Reize, die unmittelbar durch Luftschall hervorgerufen 
werden und die unter normalen Umst~nden im Leben des Tieres eine 
Rolle spielen. Es ist daher unangebraeht, yon einem inad~quaten Reiz 
zu spreehen, wenn Insekten (wie ich es weiter unten ffir die Mficken 
wahrscheinlieh machen werde) mit Hilfe yon Haaren auf den Ffihlern 
(die der landls Meinung nach ,,eigentlieh" dem Tastsinn dienen) 
Schall wahrnehmen, und wenn diese Wahrnehmung auBerdem ffir sie 
eine biologische Bedeutung hat. In solchem Fall sind die Haare ffir die 
Schallwahrnehmung geeignet (zweekm~tBig), und zudem erm6glichen sie 
wahrseheinlieh auch eine Unterseheidung, ob es sich um Tastreize (hap- 
tisehe Reize) oder tonfrequente Schwingungen der Luft  handelt. Damit 
wird das Begriffspaar ad/~quat-inad~quat in der engen Fassung ungeeignet 
ftir die Untersuchung der Luftschallwahrnehmung. Ja, es scheint fast, 
als ob es die Forschung sogar gehemmt hat. 

Z. f. vergl .  Phys io logie .  ]~d. 23. 23 
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Ich werde zun/~chst ganz elementar und empirisch festzustellen 
suchen, ob Luftseh~ll Reaktionen hervorruft. Unter HSren soll im 
folgenden diese einfache Erscheinung verstanden werden. 

Ich werde im folgenden an ersterStelle die Lauti~uBerungen der Ameisen 
untersuchen; dann werde ich zeigen, unter welchen Bedingungen man 
eine Reaktion auf Luftschall naehweisen kann. Dabei soll es ffirs erste 
gleichgfiltig sein, ob der Schall eine biologische Bedeutung hat oder 
nicht. Da die Frage: Reagieren Ameisen auf reinen Luftschall ? bejahend 
beantwortet werden kann, schlieBt sich folgende Frage an: 

gh 

Abb. 1. Konstruktion des Vornestes im Seitenrill. 
d DurchlaB yon Kammer zu Kammer, F Ffitte- 
rungsplatz, gh Gang zum Hauptnest, gl Glasplatten, 

h Itartgummiboden. 

Auf welchem physikali- 
schen Weg geht die l~bertra- 
gung der Sch~llenergie auf 
die Nervenendapparate vor 
sich ? Mit anderen Worten: 
Wie erfolgt die Umwandlung 
yon Schallenergie in Nerven- 
erregung ? 

Die Beantwortung dieser 
Frage wird das Problem der Sehallwahrnehmung auf eine neue theo- 
retische Basis stellen, die fiber den Rahmen der Untersuchung an 
Ameisen hinaus Iiir alle Arthropoden Geltung hat. 

I 
I 
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Abb. 2. Hauptnest (H) und Vornest im GrundriB. F Futterplatz im Vornest, M Mikrophon- 
membran, welche die Ameisen auf dem Weg yon H nach F nnd zuriick passieren miissen. 

Methodik. 
Zu den Versuchen wurden fo]gende Arten verwandt:  Myrmica ruginodis, 

Myrmica laevinodis, Formica ru/a, Formica ]usca, Lasius niyer, Lasius ]uliginosus. 
Die Ameisen wurden in kfinstliehen Nestern gehalten. 
Die Nester. Zu den meisten Versuchen wurden Nester verwendet, die aus 

25 • 25 x 8 em groBen Sperrholzrahme*n bestanden und oben und unten mit  
Glasplatten abgeschlossen wurden. Diese Nester entsprechen mit  klemen A b -  
/~nderungen den yon GRABP.~SB~RGV.R benutzten. Bei 1/~ngerer Yersuchsdauer 
war es zumal fiir die Dressurversuehe zweckm~i3ig, die Temperatur der Nester (dutch 
darfibergestellte Gliihbirnen) ftir einige Zeit am Tage zu erhShen, um den Stoffweehsel 
der Ameisen und damit das Futterbediirfnis zu steigern. Die einfachen Holznester 
sind solchen Ansprtichen auf die Dauer night gewachsen, sie verziehen sich nach 
kurzer Zeit und werden undieht, so da[~ kleinere Ameisenarten entweichen kSnnen. 
Ich benutzte daher in der Folge Nester, deren Boden aus einer Hartgummiplat te  
bestand, die genau passend in eingefr~tste Rfllen der Nestw~nde eingesetzt war. 
Die Stirnwande dieser Nester waren hSher als die Seitenwi~nde und trugen ebenfalls 
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Rillen, in denen sich die nestbedeekenden Glasplatten verschieben lieBen (Abb. 1). 
Ganz entsprechend waren die Vornester gebaut. Sie waren von gleieher GrSl3e 
wie die Hauptnester, dureh Zwischenw~nde jedoeh in 5 kleinere Felder geteilt 
(Abb. 2); die den Stirnwi~nden parallelen Zwischenw~nde waren ebenfalls hOher 
als die SeitenwAnde und enthielten entsprechende Rillen zur Aufnahme der Glas- 
platten. 

Bei Versuehen, in denen nut wenige Ameisen eines Staates benStigt wurden, 
benutzte ieh Nester, die aus einem liegenden ERLEI~EYEI~-Kolben bestanden, dessert 
0ffnung dureh einen doppelt durchbohrten Gummistopfen versehlossen wurde. 
])urch den Gummistopfen waren 2 Glasr6hren gefiihrt, deren eine, unten gelegene, 
eine geradlinige Verbindung zum Vornest herstellte. Die andere diente der Luft- 
zufuhr; sie War im Nest in eine fiir die Ameisen unpassierbare Spitze ausgezogen. 
])as Vornest bestand aus 2 photographischen Platten, zwischen denen etwa 5 mm 
hohe Leisten aus Glas oder Pertinax die Seitenw~nde bfldeten. 

Am besten bewAhrt haben sieh Nester, die aus zylindrisehen GlasgefABen mit 
Oberfalldeckel und seitliehem Ansatzrohr bestanden. Sie lassen sieh am leichtesten 
reinigen und sind gegen AuBeneinfliisse unempfindlieh. Zugleieh sind sie am leieh- 
testen transportierbar und nehmen nur geringen Platz ein, so dab sie sieh yon allen 
Nesttypen am besten in die oft umfangreiehe Apparatur einbauen liel3en, die zu- 
weflen kaum den Platz ftir das Nest 1ABt. 

Physikalische u 
Phon. Ein Ma8 ffir die Lautst/~rke eines Ger/~usches. Zum Messen der Laut- 

st/~rke wurde ein Ger/~uschmesser nach W~LMS verwendet, dessen Skala in Phon 
geeicht ist, so dab man die Lautst/~rke unmittelbar ablesen kann (W~L~s 1933; 
E. M_E:z~R 1934). ])er Lautst/~rkemesser nach W]~L~s ermSglicht eine objektive 
Messung der Lautst/~rke, ohne dal] das Ohr oder die subjektive Empfindung des Be- 
obachters bei der Messung herangezogen werden. ])as Prinzip der Lautst~rkemessung 
is~ der Vergleich der Lautst~rke des gegebenen Ger/~usches mit der Lautst/~rke des 
Normaltones: Man macht den Normalton so laut wie das zu messende Ger/~usch. 
Ftir den Normalton 1000 Hertz ist die Lautst~rke definiert durch: 

L = 20 log p 

we p den Sehalldruck des zu messenden Tones und P0 einen Anfangswert bedeutet. 
Setzt man nun fiir p = 1 Dyn/qcm die Lautst~rke L----70 Phon, so berechnet 
sich daraus P0, und zwar ergibt sich ftir P0 etwa der Sehalldruck, den ein Ton yon 
Schwellenintensit~t hat. Die Zunahme um 1 Phon, die dureh die obige Formel 
gegeben ist, hat die Eigensehaft, dab sie etwa gerade wahrgenommen wird. Dies 
wird verstAndlich, wenn man bedenkt, dab das W~BER-F~OaNERsehe Gesetz, dem 
das H6rempfinden mit gewissen EinsehrAnkungen folgt, auch von logarithmischer 
Natur is~. 

Die Tonerzeuyun9. Die T6ne lieferte ein l~berlagerungssummer (~berlagerung 
der hochfrequenten Sehwingungen zweier R6hrensender) des H~IN~IC~ HERTZ- 
Institutes ftir Schwingungsforschung, der Frequenzen yon 0--10000 Hertz in stetig 
verAnderlieher Intensitat lieferte. Sowohl Tonh6he wie Lautstgrke waren un- 
abhAngig voneinander stetig vergnderlieh. Die Schwingungen des Summers warden 
auf Lautsprecher iibertragen. 

Als Lautsprecher wurde meist ein Blatthaller 1 verwandt, der fiir die beabsich- 
tigten Versuche mehrere Vorteile hat. Der Blatthaller ist ein elektrodynamiseher 
Lautspreeher, der mit einer etwa 20 • 20 em groBen Membran versehen ist, die als 

S. dazu Handw~rterbuch des Fernmeldewesens, Bd. 1, S. 161--162. Berlin 
1929. 

23* 
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Ganzes und fiber die ganze F1/~che anni~hernd gleiehartig schwingt. Auf diese 
kann man unter Umst~nden auch Tiere unmittelbar setzen, um dan Einflul3 der 
Sehwingungen oder yon Erschiitterungen zu untersuchen. Insbesondere wurde der 
Blatthaller (unter Zwisehenschaltung eines geeigneten Transformators und eines 
Potentiometers) verwendet, um die Ger/~usehe yon Ameisen, die sich auf einer 
Mikrophonmembran befanden, auf andere, die auf der Membran des Blatthallers 
umherliefen, als Erschfitterung wirken zu lassen (S. 343). Die Schwingungen der 
Membran wurden durch einen ~)berlagerungssummer gesteuert. Aueh zur Pro- 
duktion yon Luftsehall verwandte ich den Blatthaller, indem ieh ihn fiber den zu 
untersuchenden Ameisen montierte. In allan diesen Yersuchsanordaungen hat der 
Blatthaller als elektrodynamischer Lautspreeher den Vorzug, dab beim Einschalten 
kein Knacken entsteht: man kann das leicht dadureh erreichen, dal~ man den Erreger- 
strom (der die Schwingungen hervorruft) gleiehzeitig mit dem Feldstrom (der das 
magnetische Feld erzeugt) einschaltet. Da das elektromagnetische Feld dabei 
erst naeh einer ge~dssen, wenn aueh sehr kleinen Zeit seine maximale St~rke erreicht, 
so tr i t t  ein pl6tzliches Knacken nicht auf. Ein weiterer Vorteil ist, dal~ man den 
Erregerstrom messen kann, ohne dal3 die Membran dureh ihn nennenswert in 
Sehwingungen versetzt wird, indem man den Feldstrom absehaltet. Diese Eigensehaft 
ist Sehr wichtig bei allen Versuchen, in denen man die Empfindlichkeit der Tiere 
gegen Erschiitterungen oder Luftschall versehiedener Intensit~t messen will; hierbei 
mul3 jeweils vor oder nach dem Versueh die Stromst/~rke des Erregerstroms gemessen 
werden; wenn man wi~hrend dieser Messungdie Schwingungen der Membran ver- 
hindern kann, vermeidet man zugleich, dab die Tiere sieh gegebenenfalls an den 
Reiz gew6hnen. 

Zum Tefl wurden Ameisennester unmittelbar auf der Membran des Blatt- 
hallers angelegt. 

Als Mikrophone wurden Kondensatormikrophone benutzt. Es sind das sehr 
empfindliehe Mikrophone, deren stark gespannte Membran einer Metallplatte 
gegentibersteht, so daG Metallplatte und Membran einen Kondensator bilden, 
dessert Kapazit/~t dureh die Schwingungen der Membran ge~ndert wird (Abb. 3a) 1. 

Die Laut~iullerungen der Ameisen. 
Es ist  seit  langem bekann t ,  dal~ bei  manchen  Ameisen Str idula t ions-  

organe oder  zumindes t  S t ruk tu ren  vorhanden  sind, mi t  denen TSne 
erzeugt  werden kSnnten .  Zuers t  wurden  die Schri l lorgane und  die er- 
zeugten Lau te  bei  den Spinnenameisen (Mutflliden) e rkann t  und be- 
schrieben (Gov~]~Au 1837; DA~WI~ 1871). SWI~TO~ (1878/79) sieht als 
erster ,  dab  Myrmica ruginodis den Hin ter le ib  hi.n und  her bewegt,  als ob 
sie St r idula t ionsbewegungen ausfiihre. E r  en tdeck t  aueh ein ent-  
sprechendes S t r idula t ionsorgan .  TSne irgendwelcher  Ar t  kann  er jedoch 
n ich t  hSren. ~hn l i che  Beobach tungen  mach te  ADLERZ (1886, S. 191 
und  239): er sah bei  Leptothorax tuberum und  Tomognathus sublaevis 
die  St r idula t ionsbewegungen,  ohne TSne wahrnehmen zu kSnnen. 1880 
ber ichte t  McCOOK, dal~ er bei  der  aus Texas  s t ammenden  Ameise Myrmeco- 
cystis melliger ohne besondere A p p a r a t e  TSne gehSrt  habe.  Andere  Autoren  
haben  vor  al lem bei  au~ereuropi~ischen Ar t en  den S t r idu la t ions ton  ohne 
I-Ii lfsmittel  u n m i t t e l b a r  gehSrt .  Wl~ELE~ (1910, S. 513) vergrub eine 
F lasche  in ein Nes t  yon Pogonvmyrmex mole]aciens; sobald  sich eine 

1 S. dazu HandwSrterbuch des Femmeldewesens, Bd. 2, S. 111. 
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grSgere Menge von Ameisen in der Flasehe gefangen hatte, hSrte er ihren 
Stridulationston. Aueh den Ton yon Atta /ervens $ kann man etwa 
30 em weir h6ren, weniger welt den der c?d ; das Zirpen der Arbeiterinnen 
ist nur in allerngchster N/~he oder gar nicht h6rbar (WJ~v.ELE~ 1910, 
S. 513). KI~AUSSE-HELDRUNGEN (1910) hSrte ein deutliches, wenn auch 
]eises Zirpen bei Messor barbarus, M. 8tructor und Aphaenogaster testaceo- 
p2losa. Diese Ameisen zirpen vor allem, wenn sie an einem Bein fest- 
gehalten werden. Aueh GOETSCg (1930) hSrte bei Messor-Ameisen ein 
zirpendes Ger/~useh, das dureh Aneinanderreiben der Abdominalsegmente 
erzeugt wurde und vermutete, dab diese Laute vie]]eieht riehtunggebend 
auf die (auf andere Weise alarmierten) Nestgenossen einwirkten. An ge- 
t5teten Exemplaren yon Paraponera und Pachycondyla konnte EM]sRx ~ 
(1893) den Zirplaut kiinstlich dureh Bewegen des Abdomens hervorrufen. 
Die iiberraschendste Beobaehtung s tammt yon R'4SXSEN (1917), der 
2 Exemplare yon Formica ru/a, die er in einem Glastopf mit  Ather be- 
t~uben wollte, laut und in 1 m Abstand vernehmlieh zirpen h5rte. Wie 
seine Beobaehtungen zu erkl~ren sind, ob es sieh hier wirklieh um regel- 
m/~l~ig vorkommende Laut&ul~erungen handelt, ist nicht zu beurteilen, 
da weder RXSXNE.< selbst noeh irgendein anderer Autor bei dieser Ameise 
jemals ein Zirpger~usch wahrgenommen hat. Aueh mir ist es trotz vieler 
Versuehe nieht gelungen, die Angaben yon RXSXNEN bestg.tigen zu kSnnen. 

Die Laute, die viele Camponotus-Arten dadurch hervorrufen, dab sie 
mit  ihrem Abdomen sehnell hintereinander auf den Boden oder die Wand 
ihres Nestes klopfen (Fo~EL 1874, S. 354; W~O~'GJ~TOSr 1892; WAS~ANSr 
1893, S. 39; GOUNELLE 1900, S. 168), bringen den Boden und die Wand 
des Nestes in Erschiitterungen und sind yon ganz anderer Art als die 
Zirplaute der Myrmicinen. Die D'bertragung dieser Klopflaute auf die 
Nestgenossen ist leicht versts da die Nester der Camponotinen 
in Holz genagt sind, wobei gerade die h/~rteren, Erschiitterungen gut 
leitenden Teile stehen bleiben. 

Ieh erw/~hnte bereits, dab bei den kIeinen Myrmica-Arten mehrere 
Autoren eine Stridulationsbewegung beobaehteten, jedoch keinen Ton 
hSren konnten. Als erster maehte ADLEttZ (1895) das Zirpen auch dem 
Menschen wahrnehmbar, indem er Mikrophone in den Nestern yon 
Leptothorax tuberum und Tomognathus sublaevis anbraehte, nachdem er 
(1886) bei diesen Arten Stridulationsbewegungen gesehen hatte. Den 
Ton yon Myrmica rubra h6rte JANET (1894) mit  Hilfe eines Mikrophons. 
Ebenso konnte er das Zirpen hSren, wenn die Ameisen in 3~engen bei- 
sammen waren. Die Beobachtung, daf~ man das Zirpen bei Myrmica 
ruginodis wahrnehmen kann, wenn sie in grol3en Mengen in ein Glas- 
gefs gesehiittet werden, s tammt yon WASMASN (1893, S. 40). JANET 
(1894) schlol3 etwa 200--300 Exemplare yon Myrmica rubra zwischen 
zwei Glasplat~en ein und konnte dann ebenfalls zuweilen ein leises Zirpen 
hSren. Bei Formica sanguinea und Formica/usca konnte ADLE~Z (1895) 
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auch mit einem Mikrophon keine Laut/iuBerungen feststellen. Vor ihm 
hatte bereits LUBBOCK (1881, 1883) das Mikrophon in Verbindung mit 
einem Telephon verwandt, um festzustellen, ob Lasius niger, L. /lavus, 
L./uliginosus sich gegenseitig dureh Laute benaehrichtigen: er hielt (1881, 
S. 256) das Mikrophon fiber ein Nest yon L. niger, das Telephon fiber ein 

zweites Nest der gleichen Art und beunruhigte das erste. Er  konnte 
keinerlei Einwirkung auf das zweite Nest beobachten. Vorsichtigerweise 
1/~Bt LTJBBOCK die M6glichkeit offen, dab Ameisen sich dennoch dureh 
TSne benaehrichtigen kSnnten: Diese TSne kSnnten zu hoch sein, als 
dab sie durch die verwendete Apparatur fibertragen wfirden. Einbau 
eines BELLsehen Mikrophons in den Boden eines Nestes (1883) hatte 
ebenfalls keinen Erfolg; man hSrte nur das Trappeln der Tiere auf der 
Membran. Die Versuehe von P~ocn~ow (1907, S. 61--64) sind methodiseh 
zu unzul/~nglich, als dal~ aus ihnen Schlfisse gezogen werden k5nnten. 
PROCm~ow befestigte eine Ameise ,,am sehallverst/~rkenden Apparat"  
eines Grammophons (also wohl auf der Membran der Sehalldose) und 
glaubte, TSne hSren zu kSnnen. Aller Wahrscheinlichkeit nach h5rte 
er das verst/~rkte Kratzen der Tiere auf der Membran. 

Da bei vielen Ameisen Stridulationsorgane bekannt sind, die ihrem 
Bau naeh der Schallerzeugung dienen kSnnten (s. die Zusammenfassung 
bei R X s X ~  1917), fragte man sich, warum trotzdem niehts zu hSren sei. 
LUBBOCK (1883) meinte, der Ton sei so hoch, dab er ffir den Mensehen 
nicht mehr wahrnehmbar sei; seine Frequenz mfil~te also fiber 20000 Hertz 
liegen. Die Erzeugung eines so hohen Tones w/~re durehaus m5glieh: 
naeh JANET (1900, S. 74) haben die Sehrilleisten des Stridulations- 
apparates yon Myrmica laevinodis einen maximalen Abstand von 2 #. 
Damit ein Ton yon 20000 Hertz entsteht, mfiBte der Dorn des Petiolus 
mit einer Gesehwindigkeit von etwa 4em/sec fiber das (148# lange) 
Stridulationsfeld gezogen werden. Der Ton wfirde dann die Bauer yon 
etwa 1/25o Sek. haben. 

Andere (JANET, I~OC~NOW) nahmen an~ der Ton liege zwar im HSr- 
bereich, sei aber zu leise, als dab das menschliche Ohr ihn wahrnehmen 
kSnne. 

Dazu ist ganz allgemein zu bemerken, dab das mensehliehe Ohr 
in einem gewissen Frequenzbereieh (800--2000 Hertz) ein so empfind- 
liches Organ ist, dal~ eine weitere Steiger_ung der Empfindliehkeit bereits 
zu Unzutr/iglichkeiten ffihren wfirde. Das Ohr ist in diesem Bereieh 
imstande, einen Sehalldruck von 10 -2 dyn/qem als Ton wahrzunehmen. 
Dieser Druek entspricht dem yon 1/lo0omg, verteilt auf 1 qem! W/~re 
das Ohr noeh eine GrSllenordnung empfindlieher, so wfirden die statisti- 
sehen Luftdrucksehwankungen auf dem Trommelfell bereits einen Ge- 
hSreindruek hervorrufen! In  dem genannten Bereieh, der in der Tat  ffir 
die Laut/~uilerungen der Ameisen in Frage kommt (S. 340), kann es 
demnach TSne, die zu leise sind, um von uns wahrgenommen zu werden, 
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kaum geben. Selbst gesetzt den Fall, die Ameisen erzeugten einen 
derartig leisen Ton, so ware seine Reichweite auBerordentlieh gering und 
seine biologisehe Bedeutung sehr fraglich. 

Dem vorliegenden Stand der Untersuchungen naeh waren also 
folgende Fragen zu kl/~ren: 

1. Entsteht bei der Stridulation iiberhaupt Luftsehall, und yon welcher 
Frequenz ist er ? 

2. Welche biologisehe Bedeutung hat der Zirpapparat ? 

Die mit dem Zirpapparat gebildeten Laute. 

1. Die Produktion von HSrschall. 
Um zu untersuchen, ob Ameisen Zirplaute bilden, deren Frequenzen im 

H6rbereich, deren Intensit/~ten jedoch unterhalb der HSrschwelle des 
Menschen liegen, brachte ich Versuchstiere in die unmittelbare N/~he 
(1--2 mm Abstand) der Membran eines sehr empfindlichen Kondensator- 
mikrophons, das fiber einen Verst/irker einen Lautsprecher steuerte. 
Die Ameisen wurden mit einer Pinzette am Bein oder am Ftihler fest- 
gehalten und auBerdem auf die verschiedenste Art gereizt. Bei allen 
Arten konnte ich unter diesen Bedingungen regelm/~Big Bewegungen 
beobaehten, die man als Stridulationsbewegungen deuten konnte. Nie- 
reals habe ieh die geringste Erzeugung von Luftschall im HSrbereich 
(das Mikrophon ist bis etwa 10000 Hertz hinreichend empfindlich) naeh- 
weisen kSnnen. Man kann mit Sicherheit sagen, dab normalerweise bei 
den genannten Arten keinerlei Ger~usch in die .Luft abgestrahlt wird. 

2. Produktion yon Ultraschall. 
Die gleichen Versuehe machte ich mit einer Apparatur, die Herr 

Dipl.-Ing. THIE~HAUS im HEINRICH HERTz-Institut fiir Schwingungs- 
forsehung entwickelt hat. Sie gestattet es, Ultraschall - -  d .h .  Schalle 
yon Frequenzen zwisehen 10000 und 100000 Hertz - -  nachzuweisen , 
indem ihnen ein zweiter Ton fiberlagert wird. Es entsteht dann eine 
Schwebung, die in den H6rbereich fiillt. Bei keiner der S. 334 genannten 
Ameisenarten konnte ich irgendwelehe Zirpt6ne mit Frequenzen fiber 
10 000 Hertz nachweisen. 

DaB die angewandte Methodik einwandfrei war, zeigte sieh in Ver- 
suchen, die ich mit Necro~ghorus und Geotru~es durchffihrte. Bei beiden 
K/~fern konnte ieh Ultraschall bis zu etwa 28000 (bei Necrophorus vespillo) 
bzw. 40000 (bei Geotrupes stercorarius) naehweisen. Bei Geotrupes wird 
ein ziemlich kontinuierliches Frequenzband von etwa 8000 (12000) bis 
etwa 40000 Hertz abgestrahlt. 

3. Produktion yon K6rperschall. 
Bei Myrmica laevinodis und M. ruginodis, bei denen das Zirporgan die 

h6chste Differenzierung aufweist, wird beim Stridulieren K6rpersehall 
gebildet: sobald eine stridulierende Ameise - -  sei es auch nur mit einem 
FuB - -  die Membran des Kondensatormikrophons berfihrt, wird ein Ton 
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im Lautsprecher wahrnehmbar, der ganz dem Zirpen maneher Boek- 
kgfer in Klangfarbe, TonhShe und l~hythmus entspricht. Das bedeutet,  
dab der KSrper der Ameise die bei der Stridulationsbewegung ent- 
stehenden Schallschwingungen leitet und auf die Unterlage (ira Fall 
des vorliegenden Versuches auf die Membran des Mikrophons) fibertr~tgt. 
Es entsteht also tats/~ehlich ein Stridulationston, dieser wird nur nicht 
in die Luft abgestrahlt, weil die abstrahlende F1/~che und die Amplitude 
der Schwingungen zu klein sind. Das ist ohne weiteres verst/~ndlich, 
wenn man sich vorstellt, die Membran eines Lautsprechers habe die 
GrSBe eines Ameisenabdomens: ein solcher Lautsprecher wird keine 
nennenswerten Energien (Lautst~irken) an die Luft  abgeben kSnnen. 

d 

J ....... L 

a b 

Abb. 3. a Konclensa tormikroph~n (m Mikrophonmembran)  und  Verb indung  z u m  H a u p t -  
nest  und Vornest .  b F o r m  der  Pappscheibe  p, welche die Ameisen  zwingt ,  den Weg  fiber 

die Mem b ra n  m zu  nehmen .  E rk l a rung  der  Buchs t aben  ira Tex t  (S. 340). 

Bei den anderen untersuchten Arten, Formica ru/a, F. [usca, Lasius 
niger, L. ]uliginosus habe ich niemals ein Zirpen dieser Art beobachten 
kSnnen. 

Um das Zirpen und seine biologische Bedeutung einwandfrei studieren 
zu kSnnen, war es nStig, die Ameisen unter mSglichst natfirlichen Be- 
dingungen auf die Mikrophonmembran zu bringen, ohne dab unkontrollier- 
bare Reize auf sie einwirkten. 

In den Weg, den die Ameisen yon ihrem Hauptnest zum Futternest  
zurfickzulegen hatten, wurde ein Kondensatormikrophon so eingebaut, 
dab sie gezwungen waren, fiber die sehallempfindliehe F1/~che der Membran 
m (Abb. 2, 3) zu laufen. Zu diesem Zweck wurde die sogenannte Gegen- 
elektrode des Mikrophons entfernt und an ihre Stelle ein Messingring r 
eingesetzt, der im Querschnitt die Form wie in Abb. 3 hat. In die an 
seiner oberen inneren Kante eingefr/~ste Rinne i pafite ein etwa 30 mm 
hoher Glaszylinder g, auf dessert Mantelfl~ehe diametral gegentiber 
2 GlasrShren miindeten, von denen die eine (gh) zum Hauptnest, die 
andere (gv) zum Vornest fiihrte. Ein ~berfalldeckel d schlo] den 
Glaszylinder oben ab. Durch eine Pappseheibe p, die durch die Achse 



~ber Laut/~uBerungen und Schallwahrnehmung bei Arthropoden. I. 341 

aes Zylinders ging und nur den Weg fiber die Membran freilieB, wurde 
daffir gesorgt, dab die Ameisen nicht den Weg an der Zylinderwand entlang 
benutzen konnten, sondern die Membran passieren mul~ten. - -  Ffir Ver- 
suche mit Einzeltieren konnte der Glaszylinder leicht yon dem Messing- 
ring des Mikrophons entfernt werden. Dann wurde auf den Messingring 
eine dieht schliel3ende plane Glasplatte gelegt, um 1. ein Entweichen 
der Versuchstiere, 2. eine akustisehe Rfiekkopplung zwisehen Mikrophon 
und Lautsprecher zu vermeiden. Versts und Lautsprecher wurden 
an das Mikrophon in der fibliehen Weise angeschlossen. 

Die Apparatur war au~erordentlich empfindlieh. Wenn Ameisen 
fiber die Mikrophonmembran liefen, so konnte man das Trappeln deutlich 
im Lautspreeher h5ren. Auch wenn die Ameisen yon der Mikrophon- 
membran Zuekerwasser ableckten, waren die Bewegungen der Mund- 
werkzeuge als deutliehe Ger~usche im Lautspreeher h6rbar. 

Die biologische Bedeutung des Stridulierens der Ameisen. 

Soweit frfihere Un~ersucher das Stridulieren beobachteten, nahmen sie in der 
Regel an, dab es der Benaehricht~igung oder Alarmierung der Nestgenossen diene. 
WHV,~L]~R (1910, S. 513) sagt: ,,Stridulation is an important means of communi- 
cation." Seine Beweisffihrung ist jedoeh methodiseh unzureichend. Wtr~.~.L~.R 
schloB grol]e Mengen yon Pogonomyrmex mole/aciens in eine Flasche ein, verkorkte 
sie, schfittelte sie kr/iftig durch und hielt dann die Flaschenmfindung, aus der deutlich 
ein Ton zu vernehmen war, fiber ein ~Nest yon mole/acie~s: das Nest gerie~ in Kiirze 
in wfldeste Aufregung. Es ist einzuwenden, dal3 WH~ELE~ weder optische noch 
chemische Reize ausgesehaltet hatte, so dal3 nicht zu entseheiden ist, ob die Ameisen 
des Nestes nicht vielleicht durch den Geruch der aufgeregten Ameisen in der Flasche 
oder dutch den Beobachter und die Flasche selbst alarmiert worden sind. Aueh Esc~-  
Ric~ (1906, S. 205) 1/~]t die MSglichkeit einer ,,Lautsprache" bei Ameisen zu, wenn- 
gleieh sie seiner Meinung nach gegenfiber anderen Formen der Mitteilung zurfiektritt. 
Ebenso l~Bt Go~Tsc~ (1930, S. 43) die MSglichkeit often, da~ bei Messor-Ameisen 
ein zirpendes Gerausch ,,vielleicht richtunggebend" auf die suchenden Nestgenossen 
einwirke. Die Klopft6ne der Camponotus-Arten dienen wahrseheinlieh der Alar- 
mierung (Focal 1874; GOV~.LLE 1900; WAS~A~N 1893). Einwandfreie Unter- 
suchungen liegen aueh fiir Camponotus nicht vor. 

Nachdem festgestellt worden war (S. 339), dab der Zirpton als Luft- 
schall nicht in Erscheinung tritt, blieb die MSglichkeit often, dal~ die 
Schwingungen des Ameisenk5rpers entweder durch unmittelbaren Kon- 
takt yon Tier zu Tier oder auf dem Umweg fiber die Unterlage auf Nest- 
genossen iibertragen werden. Eine Versts ws also z. B. in der 
Weise mSglich, d~l~ eine yon Futter kommende Ameise eine andere mit 
ihren Ffihlern berfihrt und dabei zirpt; die zweite Ameise kann dann 
das Zirpen der anderen ffihlen. 

Um der Bedeutung des Zirpens auf die Spur Z u kommen, stellte 
ich eine Reihe yon Versuchen an, in denen die Tiere in der Apparatur 
sich selbst fiberlassen waren und nur das normale Leben mit Hilfe der 
eingebauten Mikrophonmembran belauscht wurde. 
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Die negativen Feststellungen. 
1. Die Benachrichtigung der Nestgenossen dariiber, dub Futter  ge- 

funden wurde, finder nicht durch Zirpen statt. 

Zu diesen Untersuchungen wurde den Ameisen in dem Vornest der 
oben besehriebenenKombination Nest-Mikrophon-Vornest Futter  geboten. 
Sobald die ersten Ameisen gefressen hatten, kehrten sie in das Hauptnest  
zuriick, urn dieses zu alarmieren. Zuweilen ereignete es sich, daB vom 
Fut ter  zurtickkehrende Ameisen mit suchenden oder sich putzenden Amei- 
sen, die noeh keine Ahnung vom vorhandenen Futter  hatten, gerade 
auf der Mikrophonmernbran zusammentrafen. Diese F/s ereigneten 
sieh zwar selten, irn Laufe der Zeit gelang es mir jedoch, bei jeder der 
untersuehten Arten eine solche Begegnung mindestens 20real, bei einigen 
Arten weir 5fter zu belauschen. Fast  regelm/~l~ig bearbeitete die vom 
Fut ter  kommende Ameise die andere lebhaft mit den Ftihlern, fiitterte 
sie in einigen F/s auch, niemals war jedoch eine Spur yon einern Zirpen 
Wahrnehrnbar. In fast allen F/~llen liefen die hungrigen Ameisen sofort 
nach der Begegnung in beschleunigtem Tempo zurn Futter.  

Die gleiehen Versuehe wurden noch in ver/s Form durchgefiihrt. 
Wird bei troeken gehaltenem Itauptnest  nach rnehrt~giger Fiitterungs- 
pause den Ameisen auf die Mernbran des Mikrophons eine geringe Menge 
Fut ter  gegeben, so sarnmeln sie sieh in Haufen zu mehr als 100 Sttick 
auf der Membran an. Sie bleiben auch, nachdem das Futter  aufgefressen 
ist, stundenlang an der betreffenden Stelle in einem dicken Haufen bei- 
sammen. Wenn man nun aueh in das Vornest etwas Fut ter  tut, so treffen 
die yon dort zuriickkehrenden satten Ameisen zun/~chst auf die auf der 
Mikrophonmembran sitzenden Tiere. Obgleich sieh stets unmittelbar 
nach dem Eintreffen der Futterameisen die zun/~chstsitzenden aus  dem 
Haufen t6sen und den Futterplatz suchen, konnte ieh in keinem Fall 
einen Zirplaut h6ren, der als Mitteflung fiber das gefundene Fut ter  
h/~tte dienen k6nnen. 

Das Stridulieren hat demnach keine Bedeutung als Benachriehtigung 
fiber gefundenes Futter.  Es ist am wahrscheinlichsten, dab die vom Fut ter  
kommenden Ameisen den Futtergeruch an sich tragen und die Nest- 
genossen dureh diesen ehemischen Reiz veranlaBt werden, ihrerseits 
nach Fut ter  zu suchen. 

2. Das Zirpen dient nicht als Hilferuf. 

Wenn man Ameisen mit der Pinzette am Bein oder am Ffihler fest- 
h/~lt, so zirpen sie ziemlich lunge Zeit hintereinander. H/~lt man eine 
solche Ameise in die N/~he anderer, und zwar so, dab sie alle die gleiche, 
rnSglichst wenig schalld/~mpfende Unterlage beriihren (diinne Blech- 
platte), so ist kein EinfluB auf die frei umherlaufenden Ameisen fest- 
stellbar, selbst dann nicht, wenn eine freie Ameise auf eine zirpende 
trifft und sie mit ihren Ffihlern berfihrt: Nach einem kurzen Betasten 
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1/~uft sie ganz in der alten Weise suchend welter, ohne sich um die stridu- 
lierende Ameise zu kiimmern oder etwa andere zu ttilfe zu holen. Dieser 
Versuch wurde oft wiederholt und hatte immer das gleiche Ergebnis. 

Diese Beobachtung hat aber noch eine besondere Bedeutung, da 
anzunehmen ist, dal3 bei der Berfihrung die Stridulation als Erschfitterung 
empfunden wird. Auch dieser Tastreiz ruft keine Erregung der Ameise 
hervor und veranlaBt sie nicht zu irgendwelchen fiir das soziale Leben 
bedeutungsvollen Reaktionen. 

Diese Annahme wurde auf anderem Wege ebenfalls best/ttigt: 
3. Die Ameisen nehmen yon den Zirplauten keine Notiz, wenn diese 

als Schwingungen der Unterlage zu ihnen gelangen. 
In dieser Versuchsreihe diente die Membran eines Blatthallers (s. S. 335) 

als Boden eines Vornestes. Man hat dann den Vorteil, dab der Boden des 
Vornestes in ganzer Ausdehnung gleiehf6rmig vibriert. Auf die Metall- 
fassung der Blatthallermembran wurde ein Holzrahmen gesbtzt, in 
dessen Wand die VerbindungsrShre zu dem Hauptnest miindete. Damit 
die Sehwingungen der Membran nicht behindert wfirden, wurde der 
Rahmen oben often gelassen und sein Rand mit 01 bestrichen, so dab 
die Ameisen nicht entweichen konnten. Als Erregerstrom 1 wurde der 
verst/~rkte Sprechstrom eines Kondensatormikrophons verwendet. Bringt 
man auf die Membran dieses Kondensatormikrophons eine stridulierende 
Ameise, so schwingt die Membran des Blatthallers genau im Rhythmus 
des Stridulationsger/~usches: der Boden des Vornestes wird in Schwingungen 
versetzt, wie wenn sich eine groBe Menge stridulierender Ameisen auf 
ihm bef/inde. Jeglicher optische und chemisehe Reiz yon den stridu- 
lierenden Ameisen ist ausgeschaltet, dagegen ist daffir gesorgt, dab die 
Ameisen die Stridulationsbewegungen mit den Ffi$en ertasten kSnnen. 

Auch in diesen Versuchen konnte in keinem Fall irgendein EinfluB 
auf die Ameisen beobachtet werden. Selbst wenn die Verst/~rkung der 
Zirplaute so grog war, dab man die Schwingungen der Blatthaller- 
membran bereits in der Entfernung yon 1 m deutlich als Zirpen wahr- 
nehmen konnte, zeigten die unmittelbar auf der Membran sitzenden oder 
laufenden Ameisen keine Reaktion. 

Wurde das Zirpen allerdings fiber ein gewisses MaB hinaus welter 
verst/~rkt, so war ein Stutzen der Ameisen beim Beginn des Stridulations- 
tones zu bemerken. Ffir die vorliegenden Fragen hat diese Reaktion 
jedoch keine Bedeutung, denn entsprechende Intensit/iten kommen in 
der Natur nicht vor. Die beobachtete Reaktion ist auf die allgemeine 
Erschiitterungsempfindliehkeit der Ameisen zurtiekzuffihren. 

Aus den angeffihrten Versuchen schlieBe ieh, dab das Zirpen ffir die 
Verst/~ndigung der .Ameisen untereinander ohne Bedeutung ist. 

1 Erregerstrom ist der Strom, der die Schwingungen der Membran steuert, 
Feldstrom der Strom, der die ElekSromagneten des dynamischen Lautsprechers 
erregt (GRttTZl~ACHER in: Handw6rterbuch des Fernmeldewesens, Bd. 1, S. 121). 
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Die positiven Feststellungen. 
1. Die Ameisen zirpen stets, wenn sie festgehalten werden. Wenn 

mall Ameisen an irgendeinem KSrperteil mit der Pinzette festh/ilt oder 
wenn man ein Bein mit Honig an den Boden klebt, fangen sie fast aus- 
nahmslos sofort an zu stridulieren. Zuweilen kommt es vor, dab ein 
Tier beim ersten Versuch eine l~eaktion vermissen 1/il~t (in etwa 2 % der 
F/~tle). Wiederholt man nach einiger Zeit den Versuch mit demselben 
Tier, so erh'~lt man auch yon ihm einen Zirplaut. Von Myrmica laevinodis 
wurden fiber 200 Tiere in dieser Weise untersucht, und bei allen konnte 
das Zirpen nachgewiesen werden. 

2. Wenn man auf Myrmica laevinodi8, wenn sie sich auf der Mikrophon- 
membran befinden, langsam eine Pappscheibe heruntersenkt und ver- 
hindert, dab sie seitlich entweiehen k6nnen, so fangen sie in dem Augen- 
blick an zu zirpen, in dem sie mit der Pappscheibe in enge Berfihrung 
kommen. Dieser Versueh zeigt, dag diese Ameisen stridulieren, wenn 
sie in Gefahr kommen, eingeklemmt zu werden. 

3. Mit der unter 2. beschriebenen Erscheinung dfirfte eine andere 
nahe verwandt sein, die man ebenfalls mit groger Regelm/tBigkeit be- 
obachten kann. Wenn die Ameisen, wie das auf S. 342 besehrieben wurde, 
in einem groBen Haufen auf der Mikrophonmembran sitzen, so hSrt man 
yon Zeit zu Zeit ein kurzes spontanes Zirpen. In diesem Fall befinden sieh 
die Ameisen vSllig ungest6rt in einer ihnen gewohnten Umgebung, das 
Zirpen ist also nicht auf einen kfinstlichen Reiz zurfickzuffihren. Da der 
Haufen in der Regel eine HShe yon fiber 8 mm hat, kann man annehmen, 
dal~ die Ameisen am Boden gelegentlieh in die Enge geraten und dann 
aus demselben Grund wie in dem Versuch mit der Pappscheibe zirpen. 

4. Gelegentlich kann man die Ameisen auch beim Fressen zirpen 
hSren. Zu diesen Versuchen wurde ihnen das Futter in der Form yon 
Honig, der stark mit Wasser verdiinnt war, auf die Mikrophonmembran 
gegeben. Wenn dann einige Ameisen am Futtertropfen versammelt sind, 
h6rt man gelegentlieh einen kurzen Zirplaut. Es ist mir nieht gelungen, 
einzelne Ameisen beim Fressen zirpen zu h6ren: In etwa 50 FS.11en 
wurde daffir gesorgt, dab nut eine Ameise am Futtertropfen saB. Bei 
keiner konnte ich eine Stridulation h6ren. Es sehien, dal3 die Ameisen 
dann stridulierten, wenn sie sieh zwischen andere dr~ngen wollten, 
die sehon am Futter sa6en. Ieh kann jedoeh die M6gliehkeit nieht aus- 
sehlieBen, dal~ sie aueh gelegentlieh spontan beim Fressen zirpen. Beim 
Ffittern in einem Vornest, in dem keine Abh6rm6gliehkeit bestand, 
beobaehtete ich in einigen Fallen aueh bei einzelnen Ameisen Stridulations- 
bewegungen. 

5. Die Ameisen (Myrmica laevinodis) zirpen, wenn sie von anderen 
Arten (z. B. Lasius niger) fiberfallen werden. Sie zirpen dagegen nicht, 
wenn sie selbst andere Ameisen angreifen. Bei diesen Versuehen muBte 
so vorgegangen werden, dab die Membran des Kondensatormikrophons 
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zum Bereich des Nestes der angreifenden Art geh6rte. Setzt man n/imlich 
einfach einige Ameisen verschiedener Art (Myrmica laevinodis und Lasius 
niger) auf einem Gelgnde zusammen, das beiden fremd ist, so laufen sie 
aufgeregt herum und aneinander vorbei und weichen sich bei Begegnungen 
aus. Wenn dagegen die Membran zum gewohnten Nestbereich einer 
Art geh6rt, so greift diese Art jede fremde Ameise an, auch wenn die 
fremden in der 1Jberzahl sind. Wird eine Myrmica von einem Lasius 
angegriffen, so setzt sie sich zungchst zur Wehr und fitngt an zu zirpen. 
(Lasius zirpt nicht; daher ist der umgekehrte Versuch nicht ausfiihrbar.) 
Der Angreifer 1/iBt sich durch das Stridulieren jedoch nicht abschrecken. 
Ich glaube auch kaum, daft eine Schreckwirkung des Stridulierens iiber- 
haupt anzunehmen ist. 

6. Mit Alkohol oder Xther berauschte Ameisen zirpen. Setzt man 
Ameisen der Efllwirkung yon schwachen Alkoholditmpfen aus, so ist 
zungchst aufter einem etwas beschleunigten Laufen keine Reaktion zu 
bemerken. Nach etwa 3--7 Min. fangen die Tiere an, unsichere, torkelnde 
Bewegungen zu machen. Etwa zum gleichen Zeitpunkt, etwas frtiher 
oder etwas sparer, beginnen sie anhMtend zu zirpen. Dieses aufgeregte 
Zirpen dauert mit ganz kurzen Unterbrechungen so lange an, bis die 
Ameisen v6]lig betgubt sind. Sorgt man daffir, daft der Alkoholgehalt 
der Luft ein gewisses Maft nicht fiberschreitet, so kann das Zirpen 30 Min. 
und lgnger mit kurzen Unterbrechungen yon 1/2--11/2 Min. anhalten. 

Ahnlich verhalten sich die Ameisen gegeniiber ~ther.  Auch bei 
Einwirkung yon Atherd~mpfen wurde wie bei Alkohol in der ersten 
Zeitperiode keine Stridulation beobachtet. Das Zirpen ist also nicht 
die Antwort auf einen unangenehmen chemisehen Reiz. Das l~l]t sich 
weiterhin daduroh bests daft Tabakqualm keine Stridulation aus- 
]6st. Vielmehr laufen die Tiere dann sehr aufgeregt umher, ohne zu zirpen. 
J~ther wirkt insofern anders Ms Alkohol, als die Ameisen viel schneller 
zu koordinierten Bewegungen unf~hig werden, infolgedessen bald auf 
der Seite liegen und in dieser Stellung so heftig zirpen, wie ich es unter 
anderen Bedingungen hie beobachtet babe. 

7. Diese Beobachtungen legten den Gedanken nahe, dab das Zirpen 
der gel~hmten Tiere nach dem UEXKfiTLLsehen Erregungsgesetz zu er- 
kl~ren sei: Das Stridulationsorgan ist die letzte funktionsf~hige Stelle 
des Organismus, der ,,nervSse Erregungen" zustr6men k6nnen. Ich ver- 
suchte daher, die Ameisen noch auf andere Weise mSglichst weitgehend zu 
l~thmen, ohne daft Pharmaka die Analyse der Erscheinungen erschwerten. 

Wenn man Ameisen auf der Mikrophonmembran langsam erw~rmt, 
so zirpen sie zun~chst nicht. Allm~hlich tr i t t  jedoch eine W~rmels 
ein, und die Ameisen kSnnen ihre Extremit~tten und Fiihler nicht mehr 
bewegen. Solche weitgehend gels Ameisen zirpen ununterbrochen 
sehr heft ig. Dieses Zirpen kann ohne Pausen bis zu einer halbert Stunde 
anhalten, wenn man naeh dem Eintrit t  der L/~hmung die Temperatur 
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wieder herabsetzt, so da~ die Ameisen noch einige Zeit am Leben bleiben. 
Naeh etwa 30 Min. sterben die wi~rmegels Tiere in der Regel. 

~berblickt man die Gesamtheit der Versuehe, die fiber das Stridulieren 
von Myrmica angestellt wurden, so mul~ man zu dem Ergebnis kommen, 
dab das Stridulieren einer Versts der Individuen untereinander 
nicht dient. Man kann Organe, die der Herstellung oder Aufreehterhaltung 
der Beziehungen von Tieren untereinander dienen, als korrelative Organe 
bezeichnen. In diesem Sinn ist der Stridulationsapparat der Ameisen 
kein korrelatives Organ. Es entsteht zwar KSrperschall; er stellt aber 
ein zuf~lliges Nebenergebnis der normalen Bet~tigung des Organs dar, 
und eine Bedeutung ffir das soziale Leben der Ameisen kann ihm nicht 
zugesproehen werden. 

Da demnach die Schallerzeugung nicht den ,,Sinn" des Stridulations- 
organs darstellt, fragt es sich, welche andere Bedeutung das Organ haben 
kafln. 

v. BVDD]~NBROCK (1928, S. 179) hat in Erweiterung des UExx i~schen  
Erregungsgesetzes die Ansicht ausgesprochen, ,,dal~ die biologische Be- 
deutung gewisser Organe in erster Linie darin bestehen kSnnte, auf 
unsch~dliche Weise Erregungen, die den KSrper treffen, in Bewegung 
zu verwandeln und gewissermal3en zu paralysieren." Es ist bekannt, 
dal~ starke Erregungen motorisehe Reaktionen auslSsen, die ffir die 
Beseitigung der l~eizquelle nicht sinnvoll zu sein brauchen. Schmerzen 
beim Menschen 15sen Schreie oder heftige Bewegungen aus. v. BVDDEN- 
~OCK (1928, S. 179) ffihrt als Beispiel den Sehwanz des Hundes an, 
der den ,,Erregungszustand des Tieres aufs genaueste wiederspiegelt". 
Vielleicht gehSren auch die Chromatophoren mancher Tintenfische in 
die l~eihe dieser 0rgane. Die Stridulationsorgane der Myrmica-Arten 
lassen sich in gleicher Weise auffassen. Daffir spricht, dal~ diese Organe 
nur dann in Funktion treten, wenn die Bewegungsfreiheit der Tiere 
und damit die MSgliehkeit, die Erregungen in motorische Reaktionen 
umzusetzen, besehrs ist: wenn man also die Myrmica festh~lt (S. 344), 
sie zwischen zwei Glasplatten einklemmt (S. 344), wenn sie yon Feinden 
ergriffen wird (S. 344), wenn sie in einem diehten Haufen sitzt, der 
ihre Bewegungsfreiheit einschr~nkt, wenn man sie durch Alkohol, 
~ther  oder W ~ m e  ls (S. 345). Li~13t man den Ameisen dagegen 
ihre normale Bewegungsfreiheit, so antworten sie auf starke l~eize 
(Alkohol- und_~therd~mpfe, Tabakqualm, Berfihren mit einer Pinzette; 
S. 345) nicht mit Stridulieren, sondern mit gesteigertem Bewegungs- 
tempo. Die sparer einsetzende Wirkung der Narkotika und der W~rme 
ist offenbar komplexer Natur. Erstens wird man annehmen miissen, 
dal~ dutch ~ther und Alkohol im Zentralnervensystem Hemmungen 
gelSst werden, die die Stridulation unterdrfiekten. Hierauf wfirde das 
Stridulieren der Alkoholtiere zurfiekzuffihren sein, solange sie noeh 
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laufen kSnnen. Im Augenblick der beginnenden L/~hmung fliel~t dann 
naeh dem U~,xK~LLsehen Erregungsgesetz die gesamte Erregung dem 
Stridulationsorgan zu. Beide Annahmen haben (wie fast alle Annahmen 
fiber Hemmungen und Enthemmungen, die Erregungsgesetze usw.) 
einen stark hypothetischen Charakter und liefern vor allem keinen 
Beitrag zur Analyse und Erkl/~rung der Erseheinung, sondern stellen im 
Grunde nur eine Beschreibung des beobachteten Vorganges mit anderen 
Worten dar. 

Eine kurze Bemerkung sei noch fiber die Phylogenese der Funktion 
des Stridulationsorgans angeschlossen. Gerade das Stridulationsorgan 
der Ameisen zeigt n/~mlich sehr deutlieh, wie anatomisehe Strukturen, 
die sieh im Laufe der phylogenetischen Entwicklung der Gruppe aus- 
bilden, in den Dienst des Organismus gestellt werden. Die Stridulations- 
organe der Ameisen sind aus den Chitinleisten entstanden, die sieh 
als feine mit zahlreichen Anastomosen versehene quere Leisten auf der 
ganzen Oberfl/~ehe der Tergite des Abdomens linden. Bei den Formica- 
und Camponotus-Arten fehlen die Anastomosen zwischen den queren 
Leisten in einem median am Vorderrand des 2., 3. und 4. Abdominal- 
segmentes gelegenen dreieckigen Feld. Ebenso fehlen bei den meisten 
Arten in diesem Feld Havre und kleine KnStehen, die auf der iibrigen 
Flgehe der Tergite vorhanden sind. Es sind also nur geringfiigige Ab- 
/s der normalen Oberfl/s die diese dreieckigen 
Felder zu Stridulations0rganen geeignet maehen. Die Ab/~nderungen 
gehen bei den Lasius-Arten und vor allem bei den Myrmicinen noch welter. 
Bei den Myrmica.Arten ist nur der Vorderrand des 2. Abdominalsegmentes 
zum Stridulationsfeld umgewandelt. 

Dieses Beispiel zeigt, daI~ das Prim/~re (mutative) Xnderungen der ana- 
tomisehen Struktur sind, die nicht sogleich auch funktionelle Bedeutung 
zu haben brauehen. Man kann also nicht sagen, dal~ sieh bei den Ameisen 
ein Stridulationsorgan entwiekelt habe, sondern man kann nur behaupten, 
dal~ sieh bestimmte Strukturen ausgebfldet haben, die zum Stridulieren 
geeignet sind und bei einigen Arten aueh tats/s zum Stridulieren 
benutzt werden. Die Funktion ist gewissermal]en eine Neuerfindung, 
nachdem die Neuerwerbung - -  das dreieekige Leistenfeld - -  vorhanden 
war. Wir sind gewohnt, yon vornherein anzunehmen, dab morphisehen 
Strukturen auch eine Funktion zukomme, dal] also jedes Organ einen 
Wert fiir den Organismus habe. Ieh habe oben gezeigt, dal~ das Stridula- 
tions0rgan keine Bedeutung ffir die Verst/~ndigung der Ameisen unter- 
einander hat. Es erscheint jedoeh nieht ausgeschlossen, dal~ eine Ver- 
st/~ndigung mit Hilfe des Zirpens bei Ameisen einmal mSglich wird, indem 
die Ameisen sich gewissermaBen selbst dressieren. Man h/s dann in 
dem Stridulationsorgan der Ameisen eine primitive Stufe yon Ver- 
st/~ndigungsorganen zu erblieken, die einer Verst/~ndigung noeh nieht 
dienen, wohl aber dienen kSnnten. 
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Nachdem im vorangehenden gezeigt worden war, daft manehe Ameisen- 
arten einen Zirplaut erzeugen k6nnen (wenngleieh nut als K6rpersehall), 
ist zu untersuehen, ob Ameisen hOren kOnnen. Der Sehlug, daft einer 
Lauterzeugung aueh eine Lautwahrnehmung entspreehen masse, erseheint 
gerade nach den Ergebnissen des vorigen Absehnittes voreilig, da ja eine 
gegenseitige Beeinflussung der Ameisen dutch die Stridulation nieht 
naehgewiesen werden konnte. Die Versuehe fiber das H6rvermOgen der 
Ameisen werden trotzdem ein positives Ergebnis zeigen. Darfiber 
hinaus sind sie yon besonderem Interesse, weft sie an Tieren dureh- 
gefiihrt wurden, die keine einem Trommelfell/s Organe besitzen. 
Die Ableitungen der folgenden Absehnitte kOnnen fiber die Ameisen 
hinaus Geltung far die gesamten Arthropoden beanspruchen. 

Das Hiiren der Ameisen. 

Wenn Tiere nachweislich auf Luftschall reagieren, so entsteht die 
Frage: Auf welchem physikalischen Weg wird die Schallenergie in 
nervOse Erregung umgewandelt und welche Strukturen des Organismus 
sind an der Umwandlung maggebend beteiligt ? 

Der klassische Fall der l~bertragungsapparate ist in den Trommel- 
fellen der Wirbeltiere zu sehen, da deren Wirkungsweise am frfihesten 
physikalisch erfagt und beschrieben werden konnte: es sind die Druck- 
8chwankungen der Luft, die die Membran des Trommelfelles (und damit 
der Fenestra ovalis) bewegen; diese Bewegung wird auf die Flfissigkeit 
in der Sehnecke und damit auf die Nervenzellen des Co~TIschen Organs 
fibertragen. Auf die HOrtheorien (I-I~LM~OLTZ, EWAL9, BEKESY USW.) 
einzugehen, ist hier nicht vonnOten. 

Werden bei anderen Tieren, z .B.  Insekten, trommelfell/~hnliche 
Organe anatomisch nachgewiesen, so wird man mit groger Wahrscheinlich- 
keit annehmen kOnnen, daft sie die gleiehe Funktionsweise haben. Der 
experimentelle Naehweis kann allerdings im Einzelfall reeht schwierig 
sein, wie die Versuche yon I~Er  (1913, 1914, 1924, 1926) zeigen. 

KOnnen nun Tiere, vor allem Arthropoden, ohne Trommelfelle h6ren ? 
Genauer: K6nnen Arthropoden, die keine Trommelfelle haben, Luftsehall 
wahrnehmen oder nieht ? Und wie ist bei bejahender Antwort die Ver- 
wandlung tier Schallenergie in Erregung nervOser Endapparate mOglieh ? 

Da die folgenden Untersuchungen zun~tchst an Ameisen gemacht 
wurden, besehri~nke ieh mieh im wesentlichen auf die Besprechung der 
die Ameisen betreffenden Literatur. 

Daft Ameisen hOren kOnnen, bezweifelte bereits HVBER (1810). Nach 
ibm haben so genaue und grfindliehe Beobaehter wie FOREL (1874, 1910) 
und LVBBOCK (1877, 1883) keinerlei l~eaktion auf laute und schrille TOne 
oder Ger/~usche erzielen kOnnen. LVBBOC~ (1883, S. 196) ist geneigt, 
anzunehmen, daft Ameisen TOne h6ren k5nnen, die jenseits unseres HOr- 
vermOgens liegen, also mehr als 20000 Hertz haben. FIELnE und PA~KER 
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(1904) machten Versuehe an Camponotus, Formica/usca, Lasius, SteTtamma 
und Crematogaster. Als Tonquellen benutzten sie Piano, Violine, Galton- 
pfeifen: Sie erhielten keinen Erfolg bei Frequenzen yon 27--60000 Hertz,  
sofern eine Erschfi t terung der Unterlage ausgeschaltet wurde. Wurden 
die kfinstlichen Nester dagegen auf das Piano gestellt, so zeigten alle 
Arten  deutliche Reakt ionen auf die Erschfitterungen. 

Eine weir grSi~ere Anzahl von Untersuchern hat dagegen geglaubt, HSrvermSgen 
bei Ameisen annehmen zu dfirfen. Seit N~wPo~aT und GovRE~v (1837) behauptet 
batten: (,l'antenne est une oreille ext@rieure, dent la tige forrae le tympan et le 
p6dicelle la chalne acustique,), haben KI1~]3u und SPEI~CER, OKE~, BUttMEISTER 
mehr oder weniger stichhaltige Beweise ffir das HOren der Insekten erbracht; ihnen 
folgen: LANDOIS 1874, W~s~A~ 1891, WELD 1899, METCALF 1900, GOU~CELL~ 
1900, TU~r 1907, BVTT~L-R~P~ 1916, BAIER 1930. Es ist daher nicht erforder- 
lich, im einzelnen auf die verschiedenen Methoden einzugehen. Bei einem Tell 
der Untersuchungen ist yon vornherein der Einwand zu erheben, dal3 die Uber- 
tragung der Schwingungen auf die Unterlage gar nicht oder nur ungeniigend aus- 
geschaltet war: LA~DOIS 1874, W~LD 1899, GOU~LLE 1900, WAS~rA~r162 1891, 
BUTTEL-REEp:E~ 1915. Kratzen mit einer Stahlnadel fiber Siegellackdichtungen 
des Nestes ( W A s ~  1891) oder Quietschen mit dem angefeuchteten Finger auf 
der gl~isernen Nestwand (BUTTEL-]~EEPEN bei Bienen, 1915, S. 209) bewirken 
Bodenerschtitterungen, lassen also die Frage nach der Wahrnehmung yon Luft- 
schall unbeantwortet. Allgemein wird man also nut solche Versuche als einwandfrei 
ansprechen, in denen bewiesen werden kann, dab die Unterlage selbst durch den Reiz- 
ton nicht zum Mitschwingen angeregt wird. Aus diesem Grunde sind auch alle Er- 
gebnisse verd/ichtig, in denen festgestellt wird, dal~ nur ein Ton bestimmter HShe 
Schreekreaktionen auslSst (METCALF 1900). Es ist sehr wahrscheinlich, dab in diesen 
F~llen die Unterlage oder ein mit ihr in Berfihrung befindlicher Gegenstand mit 
dem betreffenden Ton in Resonanz war und infolgedessen selbst ~n Schwingungen 
geriet, die ffir die aut~erordentlich tastempfindlichen Ameisen einen Reiz darstellten. 

Da$ tatsiichlich solche durch Luftschall  angeregten Schwingungen 
der Unterlage einen Reiz darstellen kOnnen, der eine Reakt ion auslSst, 
ist leicht zu beweisen (S. 357). Schwieriger ist es dagegen, einen Weg 
zu linden, der Schwingungen der Unterlage in einem weiten Frequenz- 
bereich ausschaltet,  aber t rotzdem groSe Schallenergien bis zu den Ameisen 
gelangen l~l~t. 

N immt  man nun aber an, dal~ die Reakt ionen der Ameisen auf TSne 
Reakt ionen auf unmittelb~r wahrgenommenen Luftsehall  sind, so ist 
folgendes zu bedenken: Das Organ, das beim Mensehen den HSr- 
eindruck vermittelt ,  ist das Ohr, und in ihm ist es das Trommelfell, 
das (bei Luftsehall) den Reizempfs darstellt. Trommelfelle und ihnen 
im Aufbau /ihnliche Organe werden durch die rhythmisehen Druclc. 
schwankungen erregt, die sieh in der Seh~llwelle abspielen. Es erhebt 
sieh die Frage : Besteht  physikalisch die MSgliehkeit, dal~ durch Luftschall  
noch auf einem ~nderen Wege als durch Druckschwankungen Sinnes- 
organe (yon Arthropoden) gereizt werden ? 

Zur Behandlung dieser Frage mu~ ieh auf einige elementare Begrfffe 
der Akust ik eingehen; ieh stelle sie so ausfiihrlich dar, dal~ sie auch dem 
Nichtphysiker  verst~ndlich sein werden. 

Z. f. vergl. Physiologic. Bd. 23. 2~ 
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Luftschall entsteht durch Schwingungen yon Luftmolekeln; diese 
Schwingungen pflanzen sich als Longitudinalwellen fort; sie rufen 
periodische Verdtinnungen und Verdichtungen der Luft hervor. Man 
kann demnach die Vorgs in einer Schallwelle yon zwei Seiten be- 
trachten: 

1. Die periodische Bewegung der Molekiile wird verfolgt. Sind die 
Molekiile durch einen Anstofi in Schwingungen versetzt, so haben sie 
in jedem Zeitmoment eine bestimmte Geschwindigkeit, die man Schall- 
schnelle (gemessen in cm/sec) nennt. Die Geschwindigkeit ist selbst 
eine periodisch ver~nderliche GrSBe (vgI. die Geschwindigkeitsverhgltnisse 
eines schwingenden Pendels). Beim Durchgang des schwingenden Teil- 
chens durch die I~uhelage ist sie am grSl~ten. Den Mittelwert der Ge- 
schwindigkeit bezeichnet man als effektive Schallschnelle. 

2. Ein bestimmter Raumteil,  der von der Schallwelle durchlaufen 
wird, wird betrachtet.  In  ihm treten infolge der Bewegung der Luft- 
teilchen (s. oben) periodisch Verdiinnungen und Verdichtungen, ~lso 
Vers des normalen Luftdruckes auf. Diese Differenzen be- 
zeichnet man als Schalldruck 1, ihren Mittelwert als effektiven Schall- 
druck (gemessen in Dyn/qcm). Das Verh~ltnis yon Schalldruck zu 
Schallschnelle ist far die einzelnen Gase konstant und betrggt for Luft  
bei 180 C 41,5 (msec -1 cm-2). 

Stellt man einer sich ausbreitenden Schallwelle eine (• starre) Fl~che 
als Hindernis entgegen, so werden die schwingenden Gasteilchen an 
ihr einen Widerstand linden; da es sich um Longitudinalwellen handelt, 
wird die Bewegung der Teflchen an der Fl~che gebremst, auf ihr selbst 
gleieh Null. Daffir wird aber auf die Fli~che ein im Rhythmus der Schall- 
wellen schwankender Druck (Scha]ldruck) ausgeiibt. Auf diese Druck- 
schwankungen reagiert das Tromme]fell des menschlichen Ohres. 

Erh~lt man Reaktionen auf Luftschall bei Tieren, bei denen noch nicht 
bekasnt  ist, welche ihrer Sinnesorgane der Sch~llwahrnehmung dienen, 
so ist es zweckm~ig,  Schalldruck und Schallschnelle nicht zugleich 
auf sie einwirken zu lassen, sondern beide Faktoren im Experiment  
zu trennen. Man bekommt au f  diese Weise einen ersten Anh~It fiir den 
Bauplan der fraglichen 0rgane. 

Es ist mSglich, das Auftreten V0n Sehalldruck und Schalischneile 
r~umlich zu trennen, und zw~r in stehenden Wellen: trifft eine ebene 
Schallwelle senkrecht auf eine Wand, so wird sie yon ihr reflektiert. 
Die yon der Wand reflektierte Welle iiberlagert sieh mit  der einfallenden 
und bildet mit  ihr eine stehende Welle. Fiir eine solche stehende Welle 
sind folgende Bewegungsverhs charakteristisch: 

1 Nicht zu verwechseln mit dem Schallstrahlungsdruck. KOHLRA~SCX definiert 
im Lehrbuch der praktischen Physik den Schallstr~hlungsdruck und nennt ihn 
Schalldruck ! 
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An der reflektierenden Wand  bildet sich ein Druckma~ximum aus, ent- 
sprechend ist die Gesehwindigkeit der schwingenden Teilchen hier sehr 
klein (s. oben), da die Wand  ihrer Bewegung einen sehr gro6en Wider- 
stand entgegensetzt. In  einer Entfernung yon l/4 der Wellenl~Lnge von 
der reflektierenden Wand  befindet sich ein Druckminimum, d . h .  die 
auftretenden Druck~Lnderungen sind minimal, entsprechend ist die Ge- 
schwindigkeit der schwingenden Teilehen (Schallsehnelle) hier sehr grof3. 
Mit anderen Worten:  In  einer stehenden Welle f/~llt jeweils ein Druck- 
b a u e h -  Stelle maximaler D r u c k s c h w a n k u n g e n -  mit  einem Schnelle- 
k n o t e n - -  Stelle minimaler Teilchengeschwindigkeit--  zusammen. Entspre- 
chend liegt an der Stelle eines Druckknotens zugleieh ein Schnellebaueh. 

Der klassische physikalische Apparat, ~n dem man diese Erscheinungen studieren 
kann, ist das Klz•UTsche l~ohr: In ihm wird feiner Korkstaub dem Einfltfft stehender 
Wellen ausgesetzt; an den Druckknoten wird er vonder bier vorh~ndenen Sehall- 
schnelle fortgesehleudert, an den Druckb~Luchen sammelt er sich an, da hier die Be- 
wegung der Gasteilchen minimal ist. 

Das Abh6ren des KuNDTsehen Rohres beweist, dgft der Mensch 
nur an den Stellen der Druekbguche einen GehSrseindruck hat. Kehren 
wir jetzt  zum H6ren der Insekten zurtick, so scheint es verst~ndlieh, 
dal~ eine Antenne oder ein Insektenhaar  auf Drucksehwankungen, die 
ja yon allen Seiten zugleieh einwirken, nieht reagieren kann. Es kann 
jedoeh yon den hin und her sehwingenden Luftteilehen mi tgenommen 
werden. Das bedeutet:  Tiere, die keine Trommelfelle haben, k6nnen 
Luftsehall dennoeh wahrnehmen, falls sie Haare  oder /ihnliehe Gebilde 
besitzen, die yon der Sehallschnelle erregt werden k6nnen. 

Auf Grund dieser Hypothese miiBten Insekten also wenigstens zum 
Tell Luftseha]l perzipieren k6nnen, allerdings in ganz anderer Weise 
als Trommelfellorgane: Sie werden auf den Sehall einer stehenden 
Welle gerade an den Stellen reagieren, an denen das mensehliehe Ohr 
niehts wahrnimmt,  n/~mlieh an den Sehnellemaxima. Sie werden um- 
gekehrt an den Stellen, an denen wir ein Lauts t~rkemaximum h6ren, 
an den Sehnelleminima, dureh den Sehall nieht erregt werden. H6r- 
apparate mit  Trommelfellen empfinden 'in stehenden Wellen also einen 
Ton an den Stellen, die l/e, 2/2 ' 3/2 ' 4/2 . . .  n/2 Wellenl/tngen yon der 
reflektierenden Wand  entfernt  sind. Die Ameisen und mit  ihnen andere 

Insekten perzipieren den Sehall in 1/~, 3/4 ' ~/4 2 n + 1 �9 ' " 4 Wellenl/ingen 

Abstand.  
Ieh werde im folgenden zeigen, dal? diesen theoretischen Ableitungen 

tatsS~chliche Verh~tltnisse entspreehen : 
1. Ameisen reagieren auf die Schallsehnelle. 
2. Ameisen sind selbst gegen sehr hohe Schalldrucke (Lautst~Lrken 

yon 110 und mehr Phon entsprechend) vSllig unempfindlich. 
3. Ameisen reagieren auf ganz geringe Schallintensit~Lten, falls diese 

yon einem Mitsehwingen der Unterlage begleitet sind. 

24* 
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Befinden sich die Ameisen auf einer festen Unterlage, die von Schall- 
wellen getroffen wird, so stehen sie unter Einwirkung maximalen Schall- 
druckes, da die Wellenlgngen groB sind gegenfiber der K6rpergr61~e der 
Ameisen; selbst bei 11000 Hertz betriigt die Viertelwellenliinge noch etwa 
7,5 mm. Solange sich also die Ameisen au] einer Unterlag~ be/inden, kann 
Schallschnelle nicht au/ sie einwirken. 

Bei der Durchffihrung der Versuche ging ich in folgender Weise vor: 
Aus tierpsychologischen Grfinden ist es unm6glich, yore Nest getrennte 
Ameiseu auf Schreckreaktionen durch Luftschall zu untersuchen, da 

v 

F ?  

k 
Abb .  4. K o n s t r u k t i o n  des  
Vornes te s ,  i n  d e m  die  H6r- 
versuche g e m a c h t  wurden .  
g a u f g e s c h l i t z t e r  G u m m i -  
s c h l a u c h ,  gh G a n g  z u m  
H a u p t n e s t ,  m .~r des  
Ger~uschmesse r s ,  n N e t z  
aus  D r a h t ,  Yon d e m  G u m m i -  
s c h l a u c h  f! g e h a ] t e n ,  r An-  
s a t z r i n n e ,  m i t  W a s s e r  ge- 
f i i l l t ,  u m  die A m e i s e n  a m  

E n t w e i c h e n  aus  d e m  
Z y l i n d e r  z zu  h i n d e r n .  

solche Tiere in der Regel sehr aufgeregt um- 
herlaufen und schwache Reize (z. B. Erschiit- 
terungen) keine bemerkbare Vergnderung in 
ihrem Verhalten hervorrufen. Die Ameisen 
muBten also auf bekanntem und vertrautem 
Boden den Versuchsbedingungen ~usgesetzt wer- 
den. Deshalb wurde das Versuchsvornest, das 
ich anschlie~end beschreibe, einige Stunden vor 
Versuchsbeginn an das Hauptnest  angeschlossen; 
es fiillte sich dann in wenigen Minuten mit Amei- 
sen, zumal wenn ihnen dort Fut ter  gereicht wurde. 

Die Aufgabe war also zungchst, ein Vornest 
zu konstruieren, dessen Boden durch hohe Sch~ll- 
intensitgten nicht zum Mitschwingen angeregt 
wird. Ferner muBte es m6glich sein, am Boden 
die. Schallintensitgt, die wirklich his zu den 
Ameisen gelangte, in Dyn/qcm oder in Phon 
zu messen. 

Verwendet wurde ein Glaszylinder z yon etwa 15 cm Durchmesser und 
]3 cm H6he, dessen oberer Rand von einer angeschmolzenen Glasrinne r 
umgeben war. In  diese Rinne wurde Wasser ,geffillt, das mit  ein wenig 
Brennspiritus versetzt wurde, damit  die Ameisen den Zylinder nicht 
verlassen konnten. Der Boden des Zylinders bestand aus einem Draht- 
netz n aus Phosphorbronze, das gerade so engm.aschig war, dab die Ameisen 
darauf laufen, aber nicht entweichen konnten. Der Rand des Netzes 
wurde in einen aufgeschlitzten Gummisehlauch g gefaBt, der sich genau 
der Zylinderwand anschmiegte (Abb. 4). Dicht fiber dem Drahtnetz 
trggt der Zylinder eine Bohrung yon etw~ 8 mm Durchmesser, in die ein 
Gummistopfen nebst Glasrohr, das die Verbindung zum Hauptnest  her- 
stellte, eingesetzt wurde. Ein solches Drahtnetz, das in der Gummifassung 
ohne eigene Spannung montiert ist, hat  1. eine sehr tiefe Eigenfrequenz, 
so daB.es nicht zum Mitschwingen angeregt wird; 2. setzt es dem Schall 
praktisch keinen Widerstand entgegen, sondern lgl~t ihn ungehindert hin- 
durch. Die Gummifassung verhindert auBerdem, dab womSglich auf- 
tretende 8chwingungen der Zylinderwand auf dasNetz fibertragen werden. 
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Zur Messung der  Lautst i~rke wurde der  Zyl inder  auf die Vorde rwand  
des Mikrophons eines Ger~uschmessers  gesetzt .  Die  M i k r o p h o n m e m b r a n  
befand sich dann  e twa 1 cm un te r  dem Drahtne tz .  Es war  also m6glich, 
die Schal l intensi t~t  zu messen,  der  die Ameisen ausgese tz t  waren. 

Als Tonquelle  wurde  der  Bla t thMler  verwendet .  E r  wurde e twa  
10 em fiber dem oberen g a n d  des Versuchsvornes tes  auf einer Brficke 
aus 2 Ba lken  mont ie r t ,  deren Enden  auf d icken Fi lzpols te rn  ruhten .  
Die Balken  wurden yon 2 Tischen gestf i tzt .  Auf  einem dr i t t en  Tisch~ 
der  niedr iger  war  und un te r  der  Brficke s tand,  l a n d  das Versuchsnest  Platz ,  
ebenfalls  durch F i lzunte r lagen  gegen Ersch i i t t e rungen  soweit  wie mSglich 
isoliert .  

Um dutch das Knacken, das beim Einschalten des Lautsprechers entsteht, 
keine Reaktion zu erhalten (alas Knacken kSnnte die Ameisen beeinflussen, da es 
oft lauter als der verwandte Ton ist), wurde dureh einen zweipoligen Kippschalter 
zugleich Feld- und Erregerstrom eingeschaltet. Es trit t  dann kein Knacken auf, 
weft der Erregerstrom kein Feld ausreichender Starke vorfindet (S. 336). 

Da erfahrungsgem~t$ bei Insekten die GewShnung an Reize sehr gro$ ist, so 
wurde nut alle 10 Min. ein Ton gegeben, auch wenn eine andere Frequenz 
verwendet wurde. Zuweilen wurde derAbstand zwischen zweiVersuchen auf 1 Stunde 
und mehr ausgedehnt. Versuche an Dytiscus, fiber die an anderer Stelle berichtet 
werden wird, zeigen n~mlich, da$ dieser sich an tonfrequente Schwingungen des 
Wassers schilell gew(ihnt. Andererseits hat allerdings M I ~ I c ~  (1925) nachgewiesen, 
dab bei den Raupen yon Vanessa antiopa eine ,,Ermfidung" gegen0ber Schallreizen 
selbst nach 100 geizen im Abstand yon je 5 Sek. noch nicht bemerkbar wird. 

In  der  ers ten Versuchsserie war,  wie oben geschildert ,  der  Boden  
des Zyl inders  durch  eine s tar re  W a n d  (die F r o n t  des Kondensa to r -  
mikrophongehituses)  abgeschlossen, so dal~ das d icht  darf iber  befindliche 
Netz  im Bereich max ima le r  Druckschwankungen lag (s. S. 351). U n t e r  
diesen Verh/~ltnissen reagier ten  die Ameisen selbst  auf hohe Schall- 
intensit/~ten im Bereich yon 50- -11000  Her tz  nicht!  Die Tabel le  1 g ib t  
eine 13bersicht fiber die verwende ten  Frequenzen  und  Lautst/~rken. E s  
wurden im einzelnen untersucht  : Lasius niger, Lasius/uliginosus, Myrmica 
laevinodis und  Formica ru/a. 

T a b e l l e  1. 

Frequenz Lantst~rke Frequenz Lautst~rke Reizerfotg Reizerfolg (Hertz) (Phon) (Hertz) (Phon) 

50 
100 
200 
300 
400 
500 
600 
700 
800 
900 

1000 

88 
98 
99 

102 
106 
110 
i10 
110 

> 110 
> 110 
> 110 

1 100 
1 200 
1 300 
1 400 
1 500 
2000 
3 000 
4 000 
5 000 
8 000 

11000 

> 110 
> 110 
> 110 
> 110 
> ~10 

109 
100 
98 

> 110 
8O 
76 
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Bemerkenswert sind vor allem die Ergebnisse der Versuehe an Myrmica 
laevinodis, erstens, weft diese Art selbst TSne produzieren kann (S. 339), 
zweitens, weil BAIE~ (1930) nachgewiesen zu haben glaubt, dab Myrmica 
rubida ,,hSren" kann. Es ist anzunehmen, dal3 BAI~R in Wirkliehkeit 
Reaktionen auf Sehwingungen der Unterlage beobachtet hat. 

Kurz zusammengefal~t: Es lielt sich zeigen, dab Ameisen auf die 
Druclcamplituden in Schallwellen yon HSrfrequenz nieht reagieren. 

In  einer weiteren Versuehsserie wurden die Ameisen in die Gegend 
eines Gesehwindigkeitsmaximums einer stehenden Welle gebracht. Zu 
diesem Zweek wurde das Kondensatormikrophon entfernt und unter 
den Zylinder ein Holzkasten von 8 cm HShe gestellt. Der Holzkasten war 
naeh dem Zylinder zu often, sein Boden bildete den starren reflektierenden 
Absehlul~ des Luftraums. Das Drahtnetz befand sich etwa 2--2,4 cm 
fiber dem unteren Zylinderrand, also 10--10,4 cm fiber dem Boden. 
Der Abstand zwischen der Membran des Lautspreehers und dem Netz 
betrug 20 era. Da ein Geschwindigkeitsmaximum der stehenden Welle 
in ein Viertelwellenlgnge Entfernung veto Reflektionsort auftritt, mul~te 
die Wellenlgnge 40--41,5 em bzw. die Frequenz 850--812 Hertz gewghlt 
werden, um in der Ebene des Drahtnetzes ein Gesehwindigkeitsmaximum 
zu erhalten. 

Wie die Tabelle 2 erlgutert, t raten bei 790--840 Hertz Reaktionen 
der Ameisen auf: pl/Stzliehes Stutzen, wenn der Ton ertSnte, Richtung 

~ndern, ersehrecktes Davonlaufen, andauernde 
Tabe l le  2. Unruhe. 

Frequenz(Hertz) Reaktion Es konnte aul~erdem direkt naehgewiesen 
werden, dab an Stellen grol~er Sehallsehnelle 

600 __ die Fiihler der Ameisen yon den Luftteilchen 
650 - -  mitgenommen werden. Zu diesem Zweck wur- 
700 - -  den friseh mitXther get6tete Ameisenunter dem 750 
790 -~ Mikroskop beobachtet. Die Ameisen wurden mit 
810 + etwas Leim auf der Spitze eines etwa 2 cm brei- 
s5o (+) 
900 _ ten Blechstreifens festgeklebt, dessen Flgche 

parallel zur Zylinderachse, damit  auch parallel 
zur Bewegungsriehtung der Luftteilehen stand. Der Streifen war, wie 
vorber das I~etz, an der Stelle des Schnellemaximums angebracht, aber 
so montiert, dal~ er yon der Schallschnelle nieht bewegt werden konnte. 
Um die FilMer der Ameisen zu beobachten, wurde durch das seitliche 
Loch des Zylinders das Objektiv eines Mikroskops in den Schallraum 
eingeffihrt. Es mul3te daffir gesorgt werden, dait die Fiihler irei und 
einigermai~en waagerecht in den Zylinderraum hingen. Durch geeignete 
Beleuchtung liel~ sieh dann erreiehen, daI~ die feine Behaarung des 
Fiihlers hell silbern auf schwarzem Grund aufleuchtete und bei 180faeher 
VergrSl~erung seharf eingestellt werden konnte. Sobald der Ton yon 
810 Hertz erklang, verschwammen die Konturen der H~irchen, die vorher 
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seharfen R/~nder wurden unscharf, ein Beweis, daft bei dieser Frequenz 
die Ffihler der Ameisen yon der Sehallsehnelle mitgenommen wurden. 
Zur Kontrolle wurde festgestellt, daft sieh der angeklebte K6rper bei der 
gleiehen Frequenz in guhe  befand. 

Es ist klar, daft das Ergebnis des vorhergehenden Versuehes - -  die 
Reaktion bei 810 Hertz - -  abh~ngig ist yon den akustisehen Eigenschaften 
der Versuehsapparatur, n/~mlieh der Gr6fte des Raumes unter dem Draht- 
netz. Es bMbt  zu untersuehen, in welehem Frequenzbereieh die Ameisen 
fiberhaupt auf die Sehallsehnelle reagieren. Die Methodik dieser Versuehe 
ist einfach: Man hat nur unter dem Drahtnetz jeweils einen Zylinder 
anzubringen, dessen Boden in Viertelwellenlgnge Entfernung unter dem 
Drahtnetz liegt. In  der Praxis ist die Durehffihrung dieser Versuehe fiber 
einen groften Frequenzbereieh reeht umst/~ndlieh, da die R/~ume unter 
dem Nest ffir jede Frequenz hinreichend genau abgegliehen werden 
miissen. Aus diesem Grunde liegen bisher nut  wenige Messungen vor. 
Aufter ffir 810 Hertz gelang es, ein H6ren aueh bei 1320 Hertz naeh- 
zuweisen. (Befanden sieh die Ameisen im Druckbaueh der Welle 
1320 Hertz, so erfolgte keine Reaktion.) Andere Wellen wurden bislang 
noeh nieht untersueht. 

Es besteht die M6gliehkeit, s tat t  der stehenden Wellen aueh fort- 
sehreitende zu verwenden. Fortsehreitende Wellen waren fiir die voran- 
gegangenen Versuehe nieht zu verwenden, weil bei ihnen das Netz zu- 
gleieh yon Druek- und Sehnellemaxima durehlaufen wird, also eine 
Entseheidung darfiber, ob die Reaktion auf Druek oder Sehnelle erfolgt, 
nieht m6glieh w~re. 

Da in fortsehreitenden Wellen an jedem Oft eine Sehallsehnelle 
vorhanden ist, k6nnen diese stets yon Ameisen (und zahlreiehen anderen 
Arthropoden) wahrgenommen werden. Unter normalen biologisehen 
Bedingungen werden fortsehreitende Wellen sogar die I-Iauptrolle spielen: 
Ein Sehall, der in der Ng, he des Bodens oder in grofter horizontaler Ent- 
fernung yon den Insekten entsteht, pflanzt sieh l~ngs des Bodens als fort- 
sehreitende Welle fort. Allgemein kann man sagen: Unter biolo~ischen 
Bedingungen wird Lu/tschall, der sich parallel der Unterlage der Insekten 
]ortp/lanzt, wahrgenommen werden kSnnen; Sehall dagegen, der senkrecht 
zur Unterlage ein/iillt, kann nur von den mit Trommel/ellen ausgestatteten 
Insekten wahrgenommen werden, /iir andere ist er nicht wahrnehmbar (s. auch 
S. 358). Ist gar keine Unterlage vorhanden, wie bei fliegenden Insekten 
oder im Netz 8itzenden Spinnen, so ist jeder Schall wahrnehmbar. 

Da fortschreitende Wellen keine Aussage fiber den Weg der Uber- 
tragung der Schallenergie auf die Rezeptoren zulassen, muftten stehende 
Wellen verwendet werden, in denen Druck und Schnelle r~umlich getrennt 
sind. Es sei aber ausdrficklich betont, daft die Folgerungen nicht nur 
ffir stehende, sondern erst reeht ffir fortschreitendeWellen gelten, wie si.e 
normalerweise in der Natur  vorkommen. 
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Wie grog ist die Schallschnelle, auf die die Ameisen reagierten ? 
Ffir stehende Wellen gilt 

~)Illax 
V m a x  ~ c ~) 

wo Pmax den Schalldruck an der Stelle eines Druckbauehes, Vma x die 
Schallschnelle an der Stelle eines Gesehwindigkeitsbauches, c die Schall- 
gewindigkeit (in Luft yon 18 o 342 m/sec), ~ die Dichte der Luft be- 
zeichnen. 

Ebenso gilt 
P e f f  ~ =  co, 

da sich die Maximalwerte yon den Effektivwerten nnr um den Faktor  1/2 
unterscheiden 

Peu, der Schalldruek, kann gemessen werden, indem man als re- 
flektierenden Boden ein Kondensatormikrophon verwendet. In  den 
yon mir vorgenommenen Versuchen betrug der effektive Schalldruck 
etwa 30 Dyn/qcm (entsprechend einer Lautstgrke yon etwa 100 Phon). 
Also war 

3O 
V e f f  ~ P e f f  : C ~) - -  4 1 , 5  - -  0,71 cm/sec 

(s. S. 350). Demnach betrug die maximale Schnelle V m a x :  Veff]/2 
1 cm/sec. 
In  Versuchen mit  einer Lautst/~rke yon 110 Phon war der Schalldruck 

Pelf : 100 Dyn/qcm, Vef f = 2,35 em/sec, 
die maximale Schnelle 

Vmax --~ 3,3 cm/sec. 
Die Amplitude der Teilehen an der Stelle des Schnellemaximums isb 

Vmax , wo co die Kreisfrequenz (to --~ 2 st v) bedeutet. Da in den mit- 
CO 

geteilten Versuchen v -~ 810 Hertz betrug, wird die Amplitude bei 110 Phon 
gleieh 6,5~. Eine gr6Bere Verbiegung k6nnen die Ffihler jedenfalls 
nieht erfahren. Andererseits zeigen diese Zahlen, dab die Effekte durchaus 
in den Bereich des Beobachtbaren fallen: Allerdings wurden die Ffihler 
um einen wesentlich geringeren, immerhin aber deutlich naehweisbaren 
Betrag mitgenommen (s. S. 354). 

Bei 100 Phon Lautst/~rke, die ebenfalls eine Reaktion der Ameisen 
hervorrief, errechnet sich die Amplitude der Luftteilchen zu 2 #. Genaue 
Messungen fiber die minimale Reizintensitiit stehen zur Zeit noch aus. 

Zusammenfassend lis sich fiber die HSrversuche an Ameisen folgendes 
sagen: Die Ameisen kSnnen das Vorhandensein einer dureh Schall 
hervorgerufenen rhythmischen Luftbewegung empfinden. In  stehenden 
Wellen nehmen sie den Schall an den Stellen wahr, an denen ffir das 
menschliche Ohr Minima der Schallst~rke auftreten. DaB Ameisen 
an derselben Stelle wie das menschliche Ohr eine Schallwahrnehmung 
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haben, ist in /ortschreitenden Wellen m5glich. In einer solchen Welle 
passieren n/~mlich in der Sekunde genau so viele Druck- wie Schnelle- 
maxima eine bestimmte Raumstelle. 

Die Frage, ob der Wahrnehmung yon Schallschnelle bei den Ameisen 
eine Sinnesqualit/~t ,,H6ren" entspricht, ist mfiftig, da wir sie nicht be- 
antworten k5nnen. Man wird dahin neigen, sie bejahend zu beantworten, 
wenn es gelingt nachzuweisen, dab die Ameisen Schalle verschiedener 
Frequenzen unterscheiden kSnnen. Die praktische Durchfiihrung dieser 
Versuche ist nicht ganz einfach. Sie sind jedoch ebenfalls in Angriff 
genommen. 

Weitere Fragen, die noch einer experimentellen Kli~rung bediirfen, 
sind die folgenden: 

1. In welchem Frequenzbereich nehmen die Ameisen den Sehall wahr ? 
2. Welches sind bei den verschiedenen Frequenzen die minimalen 

Schallschnellen, die noch eine Erregung hervorrufen ? 
3. Sind Ameisen auf Sehall dressierbar ? 
Zum Teil werden diese Fragen bereits bearbeitet. 
Um die positiven Ergebnisse frfiherer Untersucher, die ein H5ren 

bei geringeren als den von mir verwendeten Intensit/~ten festgestellt 
haben, zu widerlegen, wurde untersueht, welchen Einflul~ ein Mitschwingen 
der Unterlage auf die Ameisen hat;  es zeigte sich, dab Reaktionen bereits 
bei geringen Lautst/~rken auftraten, sobald die Unterlage zum Mitschwingen 
angeregt wurde. 

Wenn man beispielsweise den Glaszylinder unten durch eine Glas- 
platte abschlieSt, das Netz entfernt und die Ameisen auf der Glasplatte 
]aufen li~13t, so reagieren sie auf Lautst~rken yon 70 Phon bereits mit 
deutlichen Sehreckbewegungen. Man kann durch einen Kontrollversuch 
beweisen, dat3 es jedenfalls nicht die Luftschwingungen sind, die die Er- 
regung hervorrufen. Bringt man n/~mlich in etwa 5 mm Abstand yon der 
Glasplatte das Drahtnetz an und 1/s die Ameisen auf dem Netz laufen, 
so /~ndern sich die akustischen Verh~ltnisse dadurch nur unwesentlich: 
bei 800 Hertz (urn nur ein Beispiel anzufiihren) betr/igt die Wellenl/inge 

42,5 era, also i s t ~ -  ~ 10,6 cm, d. h. in 5 mm Abstand yon der Glas- s 

platte herrseht immer noch ann/~hernd ein Druckmaximum. Selbst 
bei 110 Phon ist dann keine Reaktion zu erhalten (s. S. 353). Damit 
dfirfte es einwandfrei bewiesen sein, dal] es im ersten Fall die Schwingungen 
der Unterlage waren, die eine Reaktion auf Schallwellen vorts 

Anwendung der Theorie der Sehallwahrnehmung auf die Ergebnisse 
friiherer Untersueher. 

Die im vorangehenden dargestellte Theorie hat ganz allgemeine Be- 
deutung fiir die Schallwahrnehmung der Arthropoden, soweit sie keine 
Trommelfelle haben. In der Literatur finder sich eine Reihe yon 
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Beobachtungen, die mit  den hergebrachten Vorstellungen fiber die Wahr- 
nehmung von Luftschall nicht vertr/iglich waren, die aber dureh die vor- 
liegende Theorie eine volle Erkls finden und damit  weiteres Beweis- 
material fiir sie darstellen. 

So lassen sieh die Versuehe yon M~:s~ICH (1925) an den Raupen yon 
Vanessa antiopa ohne weiteres deuten. MI~z~rcH konnte naehweisen, 
dab die Wahrnehmung der TSne yon Stimmgabelresonatoren an das 
Vorhandensein und die Unversehrtheit der kleineren Haare, der Sensilla 
triehodea, gebunden ist. Seine Versuehstiere befanden sich auf einer 
Bleiplatte; die TSne pflanzten sich parallel zur Ober[l~iche der Platte 
fort, so dal~ also die Sehallschnelle auf die Haare der Raupen wirken 
konnte. Hgt ten Mxz~Ic~ oder ein Nachuntersueher die Versuehs- 
bedingungen so abge/indert, dab der Sehall senkrecht zur Platte ein- 
gefallen w/ire, so h/itte er hSehstwahrseheinlieh keinen Erfolg der Ver- 
suche gehabt. Mx~ICH konnte fiberzeugend zeigen, dab die Sensilla 
trichodea die Organe des Reizempfanges sind: Benetzen mit Wasser, 
Verschmieren mit  Mehl, Abbrennen der Haare vernichten die Emp- 
findlichkeit gegen Luftsehall. Die Sehallenergien, die MINz~ICH verwandte, 
sind - -  wie naeh seinen Angaben zu sehs ist - -  verh~ltnism/iBig 
grog gewesen und lagen in der Regel wahrseheinlich fiber 70 Phon. 
Die Ergebnisse fiber den wirksamen Frequenzbereieh stehen in vollem 
Einklang mit  meiner Hypothese:  Er erhielt eine Reaktion erst bei ver- 
hi~ltnism/iBig tiefen T6nen, n/imlieh unterhalb 512 Hertz. Im  Bereich yon 
480--192 Hertz reagierten stets 100% der Tiere. Man kann annehmen, 
dab der Autor subjektiv gleiche Lautst/irken verwandt hat. Dann nimmt 
- - e n t s p r e e h e n d  den Kn~GSBV~v-Kurven-  die Sehallschnelle mit  ab- 
nehmender Frequenz zu. AuBerdem bewirkt der l~bergang zu tieferen 
Frequenzen schon sowieso ein Anwaehsen der Amplitude, da sie yon 
der Form 

V 
a - -  

ist, wo V die Schal]sehnelle, ~ die Frequenz bezeiehnen (s. S. 356). 
Demnach ist yon vornherein zu erwarten, dab Insekten bei subjektiv 
gleiehen Lautst/~rken mit abnehmender Frequenz empfindlieher werden. 
Bei h6heren TSnen (1024Hertz, MI~Z~IcH) kann eine Reaktion erst 
auftreten, wenn die Intensit/it und damit  die Amplitude geniigend grog 
werden. 

Weiter berichtet LA~DoIS (1874), dab Schw~rme yon Culex dureh 
die TSne d"  und e" angelockt werden; und EGGE~S (1924) meint, dab die 
Mfieken einen GehSrsinn haben, mit  dessen Hilfe sie den Flugton der 
Sehwarmgenossen wahrnehmen und deshalb in Sehw/irmen zusammen- 
bleiben. A.M. MAy]~a (1874) konnte zeigen, dab Mosquitos TSne wahr- 
nehmen, wenn dureh denSehall die Haare auf den Fiihlern in Sehwingungen 
versetzt werden. 



Uber Laut/~uBerungen und Schallwahrnehmung bei Arthropoden. I. 359 

Hochin teressant  im Zusammenhang  mi t  der  dargelegten Theorie sind 
die Beobachtungen  yon G~AS~R (1875), R E G ~  (1914) und EGG~RS 
(1928), die sgmtl ich fanden,  d~l~ Grillen, t t euschrecken  und  Schmet ter l inge  
(EGGE~S) auch nach ZerstSrung der Trommelfel le  eine gewisse Schall- 
empfindl ichkei t  bewahren.  Gerade die Ergebnisse  dieser Forscher  s ind 
von Bedeutung,  well sie zeigen wollten, dab  die Trommelfel le  der  Tym-  
panalorgane  die schal lrezipierenden A p p a r a t e  seien. 

GRA~]SR sagt (1875, S. 110): ,,Ich kann beweisen, dab die Tymp~nalorgane 
entweder nicht die eigentlichen GehSrorgane der betreffenden Tiere sind, oder, daB, 
wenn dies der Fall ware, auBerdem und vermutlich far den gleichen Zweck, noch 
andere akustische App~rate vorh~nden sein miissen." Grillen ohne Vorderbeine - -  
also ohne Tympanalorgane - -  reagieren noch auf Gergusche, ebenso auch die iso- 
lierten KSpfe. Tiere ohne Vorderbeine zeigen zuweilen sogar viel promptere Re- 
aktionen als Tiere mit intakten Trommelfellen (S. 113). DaB wahrscheinlich keine 
Ubertragung der Schwingungen durch die Unterlage stattgefunden ha~, ist anzuneh- 
men, weil die Versuchstiere auf n~tfirlichem t~asen saBen. Bei Locusta stenobothrus 
erzielte GRABER ganz entsprechende Ergebnisse. 

Diese Versuche werden durch die Beob~chtungen des tiberaus vorsichtigen und 
lrritischen Untersuchers REGis ( 1914, S. 892) best/~tigt, der bei c~c~ yon Thamnotrizon 
alJterus ~uch dann noch eine gewisse Schallempfindlichkeit beobachtete, wenn 
die Tympanalorgane vollst~ndig zerstSrt waren: Wenn die o%~ nahe genug beieinander 
sal]en, vermochte das eine mit einer Zirpperiode zu beginnen, sobald das andere 
aufh6rte. EGGERS (1928, S. 320) nimmt zwar an, dab in diesem Fall eventuell die 
in den Mittel- und Hintertibien vorhandenen ,,Cristae acusticae" die Schallwahr- 
nehmung vermitteln. Diese haben jedoch keine Trommelfelle, und es ist nicht 
vorzuste]len, auf welchem physik~lischen Wege sie erreg~ werden kfnnten. EGGV.RS 
(1928, S. 326/327) erhielt bei Agrotis pronuba und CatocaIa nupta eine Schallem F- 
findlichkeit bei zerstSrten Trommelfellen, die sich allerdings nur in schwachen 
lgeaktionen auBerte, wie dem Zusammenklappen der Fltigel, dem Rfickwgrts- 
bewegen der Antennen. Diese Erscheinungen entsprechen aber durchaus den- 
jenigen, die bei intakten Trommelfellen beobachtet wurden. 

I n  allen angeff ihr ten F/~llen kann  m a n  annehmen,  dab  die Versuchs- 
tiere, wie in meinen Versuchen die Ameisen,  durch die Schallschnelle 
erregt  worden sind; d. h. also, es s ind Haa re  auf dem KSrper ,  den Ff ihlern  
oder Tas te rn  von den bin und her schwingenden Luf t te i lchen  mi t -  
genommen worden. 

Hieraus  folgt, dal] alle bisherigen Untersuchungen  fiber die Schall- 
wahrnehmung dureh Trommelfel le  bei Insek ten  der  Naehpr i i fung be- 
dfirfen, wobei daftir  gesorgt  werden mull,  dab  die Tiere der E inwirkung  
der Schallschnelle entzogen sind und nur  Schal ldrucken ausgesetz t  
werden:  un te r  diesen Bedingungen werden allein die Tympana lo rgane  
gereizt,  so dab  dann  eine Entsehe idung  fiber ihre Bedeutung  getroffen 
werden kann.  

Die schSnste Best~t igung der Theorie f indet  man  in den Unter -  
suchungen yon W. und G. PECKttAM (1887) fiber d~s HSren der  Spinnen.  
Sie s tel l ten lest ,  dab  alle ne tzbauenden  Spinnen (Epeira strix, E. laby- 
rinthea, E. insularis, E. in/umata, Cyclosa conica, Phillyra mammeata, 
Argiope riparia) auf die T5ne yon S t immgabe ln  deut l iche Reak t ionen  
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zeigten. Die Versuche wurden durchweg an Spinnen gemacht, die in 
ihrem Netz sai~en; es konnte auf sie also auch die Schallschnelle wirken, 
da sie yon fortschreitenden Wellen getroffen wurden. Dagegen gaben 
Spinnen, die keine Netze bauen (Herpyllus bilineatus, H. ecclesiasticus, 
Pardosa pallida, Pirata minutus, Lycosa nigroventris, Dolomedes tene- 
brosus), niemals eine Reaktion auf die TSne yon Stimmgabeln: W. und 
G. P~CKgAM haben diese Spinnen genau so wie die Epeiriden in ihrer 
natiirlichen Umgebung untersucht, d. h. auf dem Boden. Unter diesen 
Bedingungen erreicht aber der Schall die Spinnen gar nicht, da sich 
stehende Wellen ausbilden und die Versuchstiere nur der Einwirkung 
yon Schalldruck ausgesetzt sind, den sie nicht wahrnehmen kiinnen. 
Man kann sagen: fiir die am Boden befindlichen Spinnen h~irt das Schall- 
feld bereits einige Zentimeter iiber dem Boden auf (bei etwa 1/4 Wellenl/inge 
H(ihe l). - -  In  den Versuchen von PJSCKgAM ist auch ein Hinweis auf die 
biologische Bedeutung der Schallwahrnehmung bei Netzspinnen enthalten: 
Die netzbauenden Spinnen verlassen bei starken T(inen dgs Netz, sie 
entgehen damit  der Gefahr, wenn sich grol~e Insekten (mit Flugton) 
dem Netz n/~hern. 

Bei Vernachl/~ssigung der Forderungen der dargelegten Theorie kSnnen Ver- 
suche fiber das tt6rverm~igen yon Arthropoden yon vornherein zum Scheitern 
verurteilt sein: Ein Beispiel sind die Untersuchungen yon ERIC~r M~Y~R (1928, 
S. 12). Er legte das Bein einesWeibchens yon Steatoda, deren M/innchen stridulieren, 
~uf den Objekttr/iger und schlug dann eine Stimmgabel yon der Grundfrequenz des 
Stridulationstons an. M~Y~ beobachtete keine sichtbaren Schwingungen der 
Trichobothrien und sehliel~t, daf~ sie der Wahrnehmung des Stridulationstons 
nicht dienen kSnnen. Es ist einzuwenden, dall sich unter den angegebenen Ver- 
h~ltnissen die Trichobothrien sehr wahrseheinlich im Bereieh eines Schnelle- 
minimums befunden haben und infolgedessen von vornherein gar keine Bewegung 
erwartet werden konnte. 

Zum Schluft sei noch einmal die Frage berfihrt, ob es Organe gibt, 
ffir die Schallschnelle den ad/~quaten Reiz darstellt (vgl. S. 333). Gerade 
bei den Insekten finden sich zwischen langen Sensillenhaaren fast immer 
kiirzere; w/~hrend die langen dem eigentlichen Tastsinn dienen, k(innen 
die kiirzeren durchaus durch Schallwellen ad/iquat erregt werden. Es 
besteht ferner die MSglichkeit, daft die Schallwellen auf die Organe des 
Tastsinnes wirken; daft diese 0rgane Tastreize von Schallreizen an der 
Frequenz unterscheiden kSnnen, und daft die betreffenden Tiere auf 
aperiodische Vorg/s oder Beriihrungsreize anders reagieren als auf 
biologisch bedeutsame Schallvorg~nge. Auch der menschliehe Tastsinn 
kann niederfrequente Schwingungen yon K~irpern und vor allem yon 
Fliissigkeiten sehr wohl als solche erkennen und in zweckm/iftiger Weise 
darauf reagieren. Der Begriff des ad/~quaten I~eizes versagt in diesem 
Fall, weft er zu eng ist; denn wenn eine Mficke normalerweise mit  ihren 
Fiihlerhaaren die TSne der Schwarmgenossen empfindet und die Emp- 
findung eine biologische Bedeutung ftir sie hat, ist es unangebracht, 
yon einem inad/iquaten l~eiz zu sprechen. 
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Eine Folgerung aus der dargelegten Theorie der Schallwahrnehmung 
kann in bezug auf das RichtungshSren der Insekten gezogen werden. 
Da die Bewegungen der Luftteilchen gerichtet sind - -  sie verlaufen 
in der Fortpflanzungsrichtung der Schallwelle - - ,  so kSnnen Haare, 
deren L/~ngsausdehnung ebenfalls in die Fortpflanzungsrichtung der 
Schallwelle fgllt, v o n d e r  Schnelle nicht mitgenommen werden. Je  mehr 
sich die Haare aus dieser Richtung herausdrehen, um so sts werden 
sie durch die Luftteilchen bewegt, um so stiirker wird demnach auch die 
Erregung, und diese erreicht ein Maximum, wenn die Haare  gerade 
senkrecht zur Schallrichtung stehen. Daraus folgt ohne weiteres, dab 
Insekten die Schallrichtung an der Intensit~t erkennen kSnnen. 

Die Dressuren auf TUne (Schalldruck). 
Wahrend in den bisher geschilderten Versuchen als Zeichen ffir die 

Schallwahrnehmung der Ameisen die Schreckreaktionen angesprochen 
wurden, wurde in den Dressuren versucht, eine Assoziation zwischen 
Ton und Fut ter  herzustellen. Allerdings sind diese Dressuren zun~chst 
nur unter solchen experimentellen Bedingungen ausgeffihrt worden, dub 
die Ameisen der Druckamplitude ausgesetzt waren. Die Dressurversuche 
bilden im Verein mit  den negativen Ergebnissen der Beobachtung yon 
Schreckreaktionen auf Schallreize, soweit dabei nur die Druckamplitude 
zur Wirkung kam, einen schlfissigen Beweis, dab Ameisen fiber Organe, 
die Trommelfellen ~hnlich sind oder ~hnlich wirken, nicht verffigen. 
Da Ameisen aul]erordentlich leicht und schnell dressierbare Tiere sind, 
da sie zudem leicht und schnell auch biologisch unwahrscheinliche Asso- 
ziationen herstel]en, so ist nicht zu erwarten, dab mit anderen als den 
verwendeten Methoden eine Schalldruckwahrnehmung nachgewiesen 
werden kSnnte. 

Die Dressuren wurden in dem Raum F (Abb. 2) des Vornestes aus- 
geffihrt. In  die Deckplatte G (Abb. 5) aus Glas wurde im Schnittpunkt der 
Diagonalen ein 15 mm im Durchmesser messendes Loch gebohrt, durch 
das der Schall geschickt wurde. Damit  die Ameisen durch andere Reize, 
sei es optischer, sei es chemischer Art, nicht beeinfluBt werden konnten, 
wurde beim Ffittern in folgender Weise vorgegangen (Abb. 5): 

Auf der Glasplatte G ruhte, mit  einer Stativklemme in geeigneter 
Lage festgehalten, ein Messingzylinder M, an dessen oberes Ende die 
Kapsel eines KopfhSrers T (nach Entfernung des Hartgummirandes) an- 
geschraubt war. Seitlich trug der Messingzylinder M etwa in halber HShe 
ein 4 mm im Durchmesser messendes Loch L, durch das ein kniefSrmig 
gebogenes Glasrohr R yon nur wenig geringerem ~u~eren Durchmesser 
eingeffihrt worden war. Das innere Ende des Rohres R wurde in eine 
feine Spitze ausgezogen, die dem Boden des Nestes auflag. Mit einem 
Gummischlauch U war das Glasrohr R mit  einer Injektionsspritze E 
verbunden. Das Ffittern erfolgte so, dab zuerst die Klemme K geschlossen 
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und dann  die P ipe t t e  E m i t  Zuekerwasser  geffillt wurde. Dann  wurde  
der Stempel  eingesetzt ,  der  durch einen um das S ta t iv  S und den Stempel-  
griff laufenden Gummizug  Z gebremst  war. Naeh ()ffnen der Klemme K 
konnte  das Zuckerwasser  naeh Belieben auf den Nes tboden  gespr i tz t  und 
yon dor t  j ederzei t  fas t  restlos wieder fortgesogen werden. In jekt ions-  
spri tze und Sehal ter  fiir die Tonquelle waren so angebracht ,  dab  dureh 
die Handgr i f fe  an  ihnen die Ameisen n ieht  beeinfluBt werden konnten.  

D~ es m6glich war, das Futter genau zu dosieren und jederzeit zu ent- 
fernen, konnte eine for die Fortffihrung der Dressuren gef~hrliche Uberfiitterung 
vermieden werden. Als Futter diente Zuckerwasser. Da sieh in dem Glasrohr R 
stets - -  auch fiber Naeht - -  Futter befand, 
hatte der ganze Raum den Futtergerueh, aueh Z 
wenn kein Futter fiir die Ameisen erreichbar ~ _ ~  
war. - -  Als Tonquelle diente ein R6hrensum- 
mer. Die Dauer der ganzen Versuehsserie h~tte 
sieh abkiirzen lassen, wenn statt der T6ne s 

B 

Abb. 5. Fiitterungseinriehtung und A nordnung der Tonquelte im Vornesb. Erklhrung 
im Text (S. 361). 

bestimmter Frequenz, wie sie der R5hrensummer liefert, ein tIeulton, der zahl- 
reiche Frequenzen enth~lt, verwandt worden w~re. Zu den Versuchen stand jedoch 
keine Apparatur zur Verffigung, die einen bei jeder Dressur gleiehen Heulton ge- 
]iefert hatte. Die Intensit~tt des Dressurtones wurde so gew~ihlt, dab beim Ein- 
schalten keine Schreckreaktion (Mitschwingen des Nestbodens!) eintrat. 

Der Dressurerfolg wurde durch  Ausz~thlen der Ameisen bes t immt ,  
die sich in der Dressu rkammer  F (Abb. 2) befanden.  Da  es aber  in 
einem s ta rk  bese tz ten  Nes t  unmSglich ist, die jeweils am F u t t e r  s i tzenden 
bzw. sich im F u t t e r r a u m  aufha l tenden  Ameisen genau zu zs wurde 
w~hrend der  Versuchsdauer  die Zahl  der  Ameisen not ier t ,  die den Dressur- 
r aum be t r a t en  bzw. verlieBen. Der  posi t ive Ausfal l  einer Dressur  ze ig t  
sieh n~mlich gerade darin,  dab  die Ameisen im Dressur raum F u t t e r  suehen 
und sieh infolgedessen wesentl ich ls in ihm aufhal ten,  sobald das 
Dressursignal  ohne F u t t e r  vorhanden  ist. Dadurch  s te igt  die Zahl  der  
Ameisen, die in einer bes t immten  Zeit  in den Dressur raum eint re ten,  
zwar nicht ,  die Zahl  der  he rauskommenden  n i m m t  aber  ab, so da$  
sich das  Verh/il tnis der  beiden Zahlen,  das  normalerweise e twa gleich l ist,  
ver~ndert .  Wich t ig  ist  nat i i r l ich,  dab  m a n  die Z~ihlung der  den Ein-  
gang passierenden Ameisen in dem Augenbl iek  beginnt ,  in dem das  
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Dressursignal einsetzt, da nach einer gewissen Zeit die Ameisen, die eine 
Zeitlang vergeblich nach Fut ter  gesucht haben, den Dressurraum ver- 
lassen. Dann ist das Verhgltnis der herauskommenden zu den hinein- 
gehenden Ameisen wiederum 1; im Dressurraum ist dagegen eine An- 
sammlung zu linden, deren genaue Zahl durch die Differenz zwischen 
den seit Beginn der Beobachtung hineingegangenen und den heraus- 
gekommenen Ameisen (vermehrt um die zu Beginn im I)ressurraum 
anwesenden) gegeben ist. Eine direkte Zghlung der Ansammlung ist ohne 
grofte St6rung des Nestes nicht durchffihrbar. 

DaB die voranstehenden l~berlegungen richtig sind, erwies sich in 
den ersten Versuchen, die der Kontrolle der Methodik dienten und die 
Dressierbarkeit der verschiedenen Arten feststellen sollten. 

Die Ameisen wurden zu diesem Zweck 1. auf Zeitrhythmen yon 
24 Stunden, 2. auf Helligkeit und 3. auf Dunkelheit des Futterfeldes dres- 
siert. Die beiden letztgenannten Dressuren wurden gew/~hlt, well sie eine 
wichtige Eigenschaft mit  dem in den Fut terraum abgestrahlten Schall 
teilten: Sie reichten in ihrer Wirkung nicht fiber den Dressurraum hinaus 
und beeinfluBten die Ameisen im Hauptnest  nicht. 

Die Dressur auf 24 Stunden-t~hythmen gelang bei Lasius/uliginosus 
und Formica ru/a bereits nach 4 Tagen,  d. h. nach der 5. Dressur. Die 
Ameisen wurden jeweils um 10 Uhr vormittags geffittert, Mit sehr groBer 
Pfinktlichkeit stellten sich bereits nach 4 Tagen zu der genannten Zeit 
die Ameisen am Futterplatz ein, auch wenn kein Futter  gereicht wurde. 
Diese Versuche lassen natfirlich keinen einwandfreien Schlul~ auf den 
Zeitsinn der Ameisen zu, da weder die Tagesrhythmen yon Licht und 
Dunkelheit noch die der Temperatur ausgeschaltet waren. Zu einer Be- 
urteilung der Dressurf/~higkeit der verwandten VSlker reichen sie da- 
gegen aus. 

In derselben Weise kann man Ameisen darauf dressieren, nach Fut ter  
zu suchen, wenn der Fut terraum verdunkelt ist. Zu diesem Zweck wurde 
jedesmal bei der Ffitterung ein schwarzes Tuch fiber den Dressurraum 
gelegt. Bereits nach 4 Tagen bilden die Ameisen im Dressurraum groBe 
Ansammlungen, sobald er verdunkelt wird : w/~hrend sich in dem Dressur- 
raum zu Zeiten, in denen er nicht verdunkelt ist, etwa 3--7 Ameisen be- 
linden, sammeln sich nach der Verdunkelung - -  wofern eine entsprechende 
Dressur vorausgegangen ist - -  binnen 10 Min. etwa 65 Ameisen an. Dabei 
ist die Zahl der in den Raum eintretenden Ameisen nicht gr61~er als normal. 
Charakteristisch ist, dal~ nach einigen Minuten die ersten Ameisen, 
die den Raum verlassen und offenbar 1/~ngere Zeit nach Futter  gesucht 
haben, kurz nach dem Verlassen des Dunkelraumes umwenden und offen- 
bar welter nach Fut ter  suchend in ihn zurfickkehren. 

Die Dressu r gelingt in der gleichen Weise, wenn man jedesmal beim 
Ffittern auf die Deckscheibr des Dressurraumes eine schwarze Papp- 
scheibe legt, die das I)ressurfeld nicht ganz bedeckt. Auch auf die 



3 6 4  Hansjochem Autrum:  

H e l l i g k e i t  e ine r  f iber  d e n  D r e s s u r r a u m  g e s t e l l t e n  L a m p e  l a s s e n  s ich  die  

A m e i s e n  in  K i i r z e  d ress i e ren .  

So w a r  a lso  in  e ine r  R e i h e  y o n  V e r s u c h e n  e i n w a n d f r e i  f e s t g e s t e ] l t  

w o r d e n ,  daf t  d ie  v o r h a n d e n e n  K o l o n i e n  y o n  Lasiu.s /uliginosus u n d  

Formica ru/a g u t  d r e s s i e r b a r  w a r e n .  Zug ]e i ch  w a r e n  d ie  m 6 g l i e h e n  

F e h l e r q u e l l e n  b e s t i m m t  w o r d e n :  E i n e  F f i t t e r u n g  jewei l s  zu r  g l e i e h e n  

T a g e s z e i t  o d e r  in  a n d e r e n  r h y t h m i s c h e n  A b s t / i n d e n  m u B t e  v e r m i e d e n  

w e r d e n .  I n  d e m  yore  D r e s s u r r a u m  a u s  s i c h t b a r e n  V e r s u c h s f e l d  d u r f t e n  

w / i h r e n d  d e r  D r e s s u r  k e i n e  o p t i s c h e n  V e r / ~ n d e r u n g e n  w a h r n e h m b a r  se in .  

Die  D r e s s u r e n  w u r d e n  a n  Formica ru/a, Lasius/uliginosus u n d  Myr- 
mica laevinodis v o r g e n o m m e n .  I c h  s c h i l d e r e  i m  f o l g e n d e n  z u n ~ c h s t  

Nr. 

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 

Tag 

9 . 1 . 3 5  
9 . 1 . 3 5  

10. 1.35 
10. 1.35 
l l .  1.35 
12, 1.35 
14 .1 .35  
14 .1 .35  
15 .1 .35  
15 .1 .35  
16, 1.35 
16, 1.35 
16, 1.35 
16 .1 .35  
17 .1 .35  
18, 1.35 
19 .1 .35  
21 .1 .35  
21 .1 .35  

T a b e l l e  3. (Formica ru]a; 1O00 Hertz. 

Zeit 

12o6--1231 
13o7--1342 
1345-:1415 
143o--15oo 
11~5--1225 

900-- 930 
1215--1245 
133o--14oo 
1415--1445 
145o--152o 
9~5--1035 

104~--1115 
133~14o5 
14oG--1426 
131o~134~ 
10oo--101o 

840-- 825 
1143--1215 
1335--14oo 

Art des 
Vcrsuches 

D :  
R 
D :  
D :  
D :  
R 
D :  
R 
V! 

6 

D .  7 

D :  
R 
I ) : 1 0  

Nr. 

20 
21 
22 
23 
24 
25 
26 
27 
28 
2 9  
30 
31 
32 
33 
34 
35 
36 
37 

Tag 

21 .1 .35  
22. 1.35 
23 .1 .35  
24, 1.35 
24. 1.35 
24. 1.35 
25. 1.35 
26. 1.35 
28. 1.35 
31 .1 .35  

1 .2 .35  
2 . 2 . 3 5  
4.2.  35 
5 . 2 . 3 5  
6 . 2 . 3 5  
7 . 2 . 3 5  
8.2.  35 
9 . 2 . 3 5  

Zeit 

1417--143s 
925__ 945 

1315--134o 
111o--114o 
13oo--133o 
14oo--1453 
915__ 935 

123~--13o5 
810---- 830 

121~--1245 
1640--1705 
1110--1140 
13oo--13~5 
16oo--163o 
12oo--1225 
113~ l~ 
163o--17oo 
1335--144o 

Art des 
Versuehes 

V! 
D : l l  
D : 1 2  
R 
D : 1 3  
VZ 
D : 1 4  
D : 1 5  
D : 1 6  
D : 1 7  
D : 1 8  
D : 1 9  
D : 2 0  
D : 2 1  
D : 2 2  
D : 2 3  
D : 2 4  
V[ 

T a -  

Zeit 

0 - - 5  
5- -10  

10--15 
15--20 
20--25 
25--30 

Summe 

Differenz 

+ 

0 
1 
0 
0 
0 

+ 1  

0 

0 
0 
1 
0 
0 

- - 1  

§ t - 

1 0 
0 0 
0 0 
2 2 
0 0 
1 1 

+ 4  - - 3  

+ 1  

+4- 13 

t M 

1 
1 
2 
1 
6 
1 

- - 1 2  

+ 

V e r s u c h  

9 

+ I - 

0 0 
1 1 
8 7 
9 8 
5 5 
5 6 

+ 2 8  - - 2 7  

+ 1  

Zahl der ira , ,Ruhenest"  in den Dressurr~umen aus- und  eingehenden Ameisen. 
verweisen auf Tabelle 3. 
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die Versuche an Formica ru/a. Die Ergebnisse bei den beiden anderen 
Arten folgen deinselben Scheina und batten in den Grundzfigen das 
gleiche Aussehen. 

I)ie Dressuren begannen ain 9 .1 .35  und wurden Init wenigen Aus- 
nahinen t~glich wiederholt. Die folgende Tabelle gibt eine lJbersicht fiber 
die Dressurtage und die Zeiten (Tabelle 3). In der Tabelle bezeichnet D 
eine Dressur, g Kontrollzs an ruhenden, d .h .  durch nichts 
gestSrten Nestern, V die Versuche, die fiber den Erfolg der Dressur 
Auskunft geben sollten. Insgesaint wurden in 31 Tagen 24 Dressuren 
durchgeffihrt. Die verwendete Frequenz betrug 1000 Hertz, jedoeh waren 
einzelne ObertSne vorhanden. 

Ich gehe jetzt zur Schilderung der Dressuren fiber. In einer Reihe 
yon Zs stellte ieh zun/ichst die Besuchsfrequenz des Dressur- 
rauines im ,,Ruhezustand" (R) fest, wenn also weder ein Ton noeh 
Futter iin Dressurraum vorhanden waren. Unter diesen Bedingungen 
war zu erwarten, dab die Zahl der in einer bestiinmten Zeiteinheit den 
Dressurraum betretenden Aineisen gleich der Zahl war, die den gauin 
in Richtung zuin Hauptnest verlieBen. Diese Z~hlungen sind Init R in 
der Tabelle 3 angegeben. Als Zeiteinheit wurde naeh orientierenden 
Versuchen ein Zeitraum yon 5 Min. den Z/ihlungen zugrunde gelegt. 
Die Tabelle 4 gibt die Protokolle dicser Z/ihlungen wieder. Sie zeigen, 
dab w~ihrend der Beobachtungszeit ebensoviel Ameisen den Raum be- 
treten, wie ihn verlassen haben. 

Ganz anders liegen natfirlich die Verh/iltnisse w~hrend der Dressur. 
I)iese Tatsache braucht nicht welter belegt zu werden. 

Nun zu den Testversuchen. Der erste wurde ain 15.1. nach 5 Dressuren 
geinacht. Er hatte ein Ergebnis, das den Schluft nahe legte, daft die 
Dressur gelungen sei; dasselbe schien auch der zweite Versueh (14 der 
Tabelle 3) zu beweisen, der am folgenden Tag vorgenoinmen wurde 

belle 4. 

(s. Tabel le  3) 

11 23 

+ 

5 5 
4 6 
8 6 
6 7 
7 8 

18 15 

+ 1  

13 

§ 

12 l l  
15 16 
16 12 
14 17 
16 16 
15 15 

+ 8 8  - -  87 

18 

+ I - 

9 9 
8 6 
1 2 
5 5 

11 9 
9 4 

-}- 43 J - -  35 
f r 

§  

+ 

7 4 
8 9 

24 25 
15 16 
9 9 

10 8 

+73 I --71 
+ 2  

Zeit in Minuten vom Beginn des Z~hlens an gerechnet. Die Nummern der Versuche 

Z. f. vergl .  Phys io logie .  Bd .  23. 2 5 a  



366 Hansjochem Autrum: 

(Tabelle 5). Das Ergebnis beruhte jedoeh auf einem Versuchsfehler: 
Da ngmlich das Telephon, mit  dem der Ton in dem Nest erzeugt wurde, 
fiir die fibrigen gleichzeitig stattfindenden Dressuren benutzt wurde, 
wurde es durch ein anderes, gul3erlich vSllig gleiehes ersetzt, solange 
keine Dressuren stattfanden. Obgleich die beiden Telephone gu[~erlieh 
v511ig gleich zu sein sehienen, toni3 ihnen doeh ein Geruchsuntersehied 
angehaftet haben, auf den die Ameisen in Wirkliehkeit dressiert worden 

Tabelle5.  
Testversuch 10 (15.1.). 

Z o i t  + - -  

50--55 3 0 
55--00 4 1 
00~05 4 4 
05--10 9 7 
10--15 11 4 
15--20 22 24 

Summe +53 --40 
Differenz +13 

Testversuch 14 (16.1.). 

Z e i t  + - -  

06--11 15 l l  
11--16 24 20 
16--21 20 4 
21--26 11 7 

Summe +70  --42 
Differenz + 28 

sind. Dai~ die Versehiedenheit der beiden Telephone die Ursaehe fiir 
den anf~ngliehen Erfolg der Dressur war, wurde sofort dureh die Be- 
obaehtung nahegelegt, dab sich die Ameisen bei den Testversuchen 
an den Telephonen ansammelten. Der Beweis konnte leieht erbracht 
werden, indem d~s zur Dressur benutzte Telephon auf das Nest gelegt 
wurde, ohne dal3 es t5nte: dann s~mmelten sieh Ameisen in der gleiehen 
Weise wie bei den beiden vorangegangenen Testversuchen im Futter- 
nest an. Man kann hieraus erkennen, mit  welcher Vorsieht bei den Ver- 
suehen vorgegangen werden mul~te. Die genannte Fehlerquelle wurde 
beseitigt, indem das Telephon yon nun an lest an das Vornest an- 
geschraub~ wurde. 

Der ngchste Testversuch wurde am 21.1. (Nr. 20 der Tabelle 3; 
s. Tabelle 6) gemaeht. Die Ausfiihrung des Versuehs wurde e~was ab- 
gegndert, um den Vergleiehszahlen mit den ,,Ruhenestern" mehr Beweis- 
kraft  zu geben: Der Dressurton wurde abwechselnd 5 Min. lang erzeugt, 
dann 5 Min. lang ausgesehaltet und d~s Nest wiihrend dessen in der Ruhe 
beobaehtet. Bei diesem Verfahren ist die Zahl der wi~hrend der I)ressur- 
probe den Eingang passierenden Ameisen mit  der Zahl der normaler- 
weise aus- und eingehenden Tiere besser vergleichbar, Ms wenn man die 
Ruhezghlung zu einer anderen Zeit macht. Bei positivem Dressur- 
erfolg miiBten sieh die Tiere, w~hrend der Ton erklingt, im Dressurfeld 
ansammeln (Differenz > 0), in dem an das Ausschalten des Tones un- 
mittelbar anschliei~enden Zeitraum mfiBte sich diese Ansammlung, da 
das I)ressursignal fehlt, wieder zerstreuen, die Zahl der abwandernden 
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Tiere mfigte sieh vermehren (Differenz ( 0 ) .  Der Versuch entschied, 
wie auch alle folgenden, gegen die Annahme einer Sehall(druek)wahrneh- 
mung  bei Ameisen. 

Zeit ] § 

17--22 guhe 28 
23--28 Ton 22 

00--05 Ton 57 
05--10 Ruhe 51 
10--15 Ton 49 
15--20 guhe 37 

35--40 Ruhe 4 
40--45 Ton 7 
45--50 Ruhe 84 
00--05 Ton 
08--13 Ruhe 5 

Tabel le  6. 

I - I  zo,tp 
Testversuch 20 (21. 1.). 
32 - - 4  ] 28--33 
18 i ~-4 I 33--38 

Testversuch 25 (24. 1.). 

52 2 ~  35--40 
55 41--46 
45 ~ 4 48--53 
40 - -  3 

Testversuch 37 (9.2.). 
2 -r- 2 15--20 
4 -- 3 20--25 
4 25--30 0 

- -  ~ 30--35 
2 + 35--40 

Ruhe 
Ton 

Ruhe 
Ton 
Ruhe 

Ruhe 
Ton 
Ruhe 
Ton 
Ruhe 

-4- 

23 24 
23 22 

18 18 
21 18 
12 12 

15 13 
23 19 
23 28 
20 21 
26 23 

D 

- - 1  
+ 1  

0 
+ 3  

0 

-i- 2 
+ 4  
- - 5  

1 
- -3  

Der Vergleieh der Differenzen aus dem Versueh 37 am 9.2.  (Tabelle 6) 
(naeh 24 Dressuren, einer ffir Ameisen sehr groBen Zahl) zeigt deutlieh, 
daft die Dressuren keinen Erfolg gehabt  haben:  

Differenzen zwisehen + -  und  - - - T i e r e n  (Versuch 37, 
R:  = -2  0 ~ -3  ~ - 2  - - 5  @ 3  
V: -~3  - - 1  @ 4  - - 1  

9.2.).  

Zu demselben Resul ta t  ffihrten Dressuren auf eine Frequenz yon 
150 Hertz, in der der 1. und  der 2. Oberton in gewissem Matte en tha l ten  
waren. Die Versuche erstreckten sich fiber die Zeit vom 13.2. bis zum 
4 .3 .35 .  Es wurden 17 Dressuren ausgefiihrt, die sieh auf folgende Tage 
und  Tageszeiten verteil ten (Tabelle 7). 

Nr. 

Tabelle 7. Dressuren  an Formica ru/a (150 Hertz). 

Tag 

13.2.35 
14. 2. 35 
15.2. 35 
16. 2.35 
18.2. 35 
19. 2.35 

Zeit 

13oo--133o 
103o__11oo 
945__1015 

16ao--17oo 
9o0__ 9~o 

13oo__133o 

Nr. I Tag 

7 20. 2. 35 
8 21.2.35 
9 22. 2.35 

10 23.2.35 
11 25.2. 35 
12 26. 2.35 

Zeit 

142o__1445 
113~ 
945__1015 
94o__10oo 

10o5__1045 
15ao__16oo 

Nr. Tag 

13 27.2.35 
14 28. 2.35 
15 1.3.35 
16 2. 3.35 
17 4. 3.35 

Zeit 

95o__102o 
13ao--14oo 
104o--11Io 
900__ 93o 

17oo--173o 

Der fiber den Dressurerfolg entscheidende Versueh wurde am 15. 3. 
ausgeffihrt und  M t t e  folgendes Ergebnis (Tabelle 8a, b). 

25* 
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Tabelle 8a. Tes tve r such  nach  17 Dressuren  (Formica ru]a.) 

Zeib + Zeit + 

00--05 
05--10 
10--15 
20--25 
25--30 

Ruhe 
Ton 
Ruhe 
Ruhe 
Ton 

24 
28 
26 
23 
30 

- D 

21 -4-3 
32 
24 
25 
27 

30--35 
3 5 4 0  
40--45 
45--50 

Ruhe 
Ton 
Ruhe 
Ton 

15 
16 

- D 

12 + 3 
19 - - 3  

- - 1  

Tabelle 8b. Tes tve r such  nach 17 Dressuren  (Formica ru/a; 150 Hertz). 

Zeit 

~uh~: 00--05 . . / / . . / / / / / . /  . . . .  / / / / . . , / . / / . / / / / . . / / / / . /  . . . .  
To~: 0 5 - - 1 0  . . . / . / . I , . / . / . . . / / . / / / . . / . / . . I / . / / / / . I / . . / . . . / . / / . . / . / . . / . . /  
~uhe: lO--15 . / . . / . I / , / . . / . / . / / / . I / / , . . / / . / . / . / . I . / / . /  . . . .  / / . / /  
Ruhe: 20--25 / . . / . / . / / / / / / / / . . . / /  .... / . . / . . / . . / . / / / / . . . / . . . / .  
Ton: 25--30 / . . / / / / / / / . / / / . . . / . . / / . . / / / / / . : . . / / / . /  .... / . . / . / / . / . / . . / .  
l~uhe: 30--35 . / . t l / . 1 / . / . 1 1  . . . .  / . / . 1 t / / .  
Ton: 35--40 / / . . / / . . / . . / , / . . . / / . . / / / . . / . . / / . / . .  
Ruhe: 40--45 . / / . . / . / / . / . . / . / . / / . . / / . / / /  .... /. 
Ton: 45--50 / . / / . . / . . / . / .  

Der Versuch zeigt einwandirei~ dal3 eine Dressur nicht erzielt worden 
ist. Um nachzuweisen, daf3 der Zeitraum yon 5 Min. nicht so grol~ ist, 
dal~ die erwarteten Differenzen verwischt werden, gebe ich in der Tabelle 8 b 
ein Protokoll wieder, aus dem die zeitliche Verteilung der -+-- und - - -T ie re  
hervorgeht. Es w/ire zumindest zu erwarten, dab beim Einschalten des 
Dressurtones zuniichst die Zahl der herauskommenden (--) Tiere ab- 
nimmt;  das ist jedoch nicht der Fall. In  der Tabelle 8b bedeutet . ein 
herauskommendes (--) Tier, / ein in den Dressurraum ein tretendes 
(+)  Tier. Die Tabelle zeigt deutlich, dal~ der Ton keinen Einfluft auf die 
Verteilung der + -  und - - -Ameisen hat. 

Die gleichen Versuche wurden mit den Frequenzen 2750 und 9000 Hertz 
ausgefiihrt. Ich fiihre diese Versuche im einzelnen nicht mehr an, da 
sie weder im Prinzip noch im Ergebnis etwas Neues enthalten: auf keine 
der genannten Frequenzen waren die Ameisen dressierbar. 

Entsprechende Versuche wurden an Lasius ]uliginosus ausgefiihrt. 
Bei dieser Art wandte ich ein etwas abge/indertes Dressurverfahren an, 
das die Wirksamkei t  der Dressur erhShen mug. W/ihrend bei den Dres- 
suren yon Formica ru/a das Fu t t e r  und  der Dressurton etwa 30 Min. 
lang den Ameisen geboten wurden, entfernte ich in den Dressurreihen 
mit  L. ]uliginosus nach 5 Min. Fu t t e r  und  Ton,  nach weiteren 5 Min. 
wurden wiederum Fu t t e r  und  Ton 5 Min. lang geboten usf. Die auf 
S. 362 beschriebene Appara tur  gestattet ,  das Fu t t e r  (Zucker- oder Honig- 
wasser) jederzeit bis auf einen kleinen, in wenigen Sekunden aufgeleckten 
t~est zu entfernen und  es nach Belieben wieder zu reichen, ohne dal~ 
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irgendeine andere StSrung der Ameisen dabei erfolgt. Dieses Dressur- 
verfahren hat den Vorzug, dab 

1. das Verschwinden des Tones mit  dem Verschwinden des Futters 
verbunden ist und beides sich oft wiederholt; 

2. die Ameisen an der Benachrichtigung durch Nestgenossen irre 
gemacht werden und auch insofern der Dressurton erh6hte Bedeutung 
fiir sie erh~It. 

Lasius/uliginosus wurde auf die Frequenzen 120, 1000 und 2750 Hertz 
dressiert; es wurden 19 bzw. 14 bzw. 17 Dressuren durchgefiihrt; irgend- 
ein positives Ergebnis konnte in keinem Fall beobachtet werden. Ich 
gebe als Beispiel ffir die Frequenz 1000 Hertz den SchluBversuch nach 
14 Dressuren wieder (Tabelle 9). Ganz entspreehend sind alle anderen 
Versuehe verlaufen. 

Tabelle 9. Tes tversuch  nach 14 Dressuren (Lasius ]uliginosus; 1000 Hertz). 

zeit § - ] D Zeit I 4- I -- D 
I 

i I 
~ 5  Ruhe 117 141 --24 10--15 Ruhe i 122 132 10 
05--10 Ton 77 83 6 15--20 Ton ! 95 104 - -  9 

Die gleiehen Ergebnisse hatten die Versuche an Myrmica laevinodis. 
Diese Ameisen beanspruehen im vorliegenden Zusammenhang ein be- 
sonderes Interesse, weft yon ihnen bekannt ist, dab sie zirpen kSnnen 
(S. 339). Aber aueh bei ihnen schlugen alle Bemfihungen, sie mit  den 
genannten Methoden auf einen Ton zu dressieren, fehl. Als Frequenzeri 
wurden 120, 1000, 2750 Hertz verwandt, die Dressuren wurden fiber 
20mal durchgeffihrt. 

Die vorangehend geschilderten Versuehe lassen den Sehlui] zu, dab 
die genannten Ameisen die verwendeten T5ne nicht wahrnehmen kSnnen. 
Man kSnnte einwenden, dab die Ameisen HSrorgane besitzen, die auf 
die genannten Frequenzen nicht anspreehen. Da aber die Versuehs- 
bedingungen nur die Einwirkung yon Schalldruck auf die Ameisen zu- 
lieBen, so kSnnen als l~ezeptoren nur mit  Trommelfellen ausgestattete 
Organe (etwa die Sensilla placodea, Porenplatten) in Frage kommen. 
Membranen sprechen aber nicht nur auf eine ganz bestimmte Frequenz 
(Eigenfrequenz) an, sondern werden in einem weiten Bereich yon Fre- 
quenzen erregt. Man kann also mit  groBer Wahrseheinlichkeit sehliel]en, 
dab die Ameisen im Bereieh yon 50--9000 Hertz nicht hSren kSnnen. 
Es bedaff wohl keiner Erwiihnung, dab die vorliegenden Versuehe mit  
Sieherheit nur beweisen, dal] eine Dressur mit  Schalldruck nieht mSglich 
ist, dab sie aber nieht mit  absoluter Sicherheit beweisen, dab er nicht 
wahrgenommen wird. Sie legen diese letzte Annahme aber jedenfalls 
sehr nahe. 

z. f. verg]. Physiologie. Bd. 23. 255 
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Zusammenfassend l~Bt sieh sagen, dab die Ameisen mit  sehr groi~er 
Wahrscheinlichkeit Schalldruck nieht wahrnehmen kOnnen. 

Zum Sehlu$ mOchte ich meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. 1%. HESSE, 
ftir den I-Iinweis auf die vorliegenden Fragen danken. Die Arbeit wurde zum grOBten 
Tail im HEI~IC~ ttE~TZ-Institut ffir Schwingungsforschung der Technischen 
Hochschule Berlin ausgefiihrt. Ich danke dem Herrn Direktor des Institutes, 
Herrn Prof. Dr. K. W. WAG~ER, fiir die Uberlassung yon Arbeitsplatz und Appara- 
turen, ferner Herrn Prof. Dr. E~wlx MEYER vom HEIN~IC~ HE~TZ-Institut fiir 
Rat und Hilfe. 

Zusammenfassung. 

Es wurden Versuche fiber die Funktion und Bedeutung der Stridula- 
tionsorgane und die Schallwahrnehmung der Ameisen durchgefiihrt. Die 
Ameisen wurden in kiinstlichen Nestern gehalten. 

1. Die Produktion von HOrschall ist bei Ameisen nicht naehweisbar. 
2. Die Produktion yon Ultraschall ist bei Ameisen ebenfalls nicht 

naehzuweisen. 
3. Bei Myrmica konnte nachgewiesen werden, dab sie mit  ihrem 

am 2. Abdominalsegment gelegenen Stridulationsorgan Zirplaute erzeugen 
kOnnen, die jedoch nieht als TOne in die umgebende Luft abgestrah]t 
werden, weil die abstrahlende Fl~che und die Amplitude der Schwin- 
gungen zu klein sind. Der Beweis dafiir wurde erbracht, indem die 
Ameisen auf der Membran eines Kondensatormikrophons beobachtet 
wurden, die in den Boden des Weges yore Nest zum Futterplatz ein- 
gebaut war. Das Zirpen ist nut  dann zu hOren, wenn die Ameisen 
die Membran mindestens mit  einem FuB berfihren. 

4. Das Zirporgan dient nicht der Benachrichtigung fiber gefundenes 
Futter.  

5. Eine Warnung vor Gefahren findet nieht durch Zirpen start, 
auch dient das Zirpen nieht zum Herbeirufen yon Nestgenossen. 

6. Der Zirplaut hat auf die Nestgenossen iiberhaupt keinen EinfluB: 
Die Zirplaute wurden auf die Unterlage, auf der sich die Ameisen befanden, 
von einem Mikrophon her mittels eines Versts fibertragen. Die 
Ameisen reagieren auf die im Rhythmus mit dem Zirpen fiberein- 
stimmenden Schwingungen der Unter]age nicht. 

7. Die Ameisen zirpen stets, wenn sie festgehalten werden. 
8. Die Ameisen zirpen zuweilen beim Fressen. 
9. Die Ameisen zirpen, wenn sie in diehtenHaufen iibereinandersitzen. 
10. Die Ameisen zirpen, wenn sie zwischen zwei Plat ten eingeklemmt 

werden. 
11. Die Ameisen zirpen, wenn sie mit  Ather oder Alkohol berauscht 

werden. 
12. Die Ameisen zirpen, wenn sie durch Wg~rme gel~hmt werden. 
13. Das Stridulieren dient nicht der Versti~ndigung der Ameisen unter- 

einander. Es wird vermutet, daft das Stridulationsorgan der Vernichtung 
anderweitig nicht verwertbarer Nervenenergie client. 
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14. Es  wird ein neues Beispiel  fiir die Gii l t igkei t  des UExKtJLLsehen 
Erregungsgesetzes  angef i ihr t :  Nach Lahmung  der  gesamten  Extremit i~ten 
und  Ffihler  is t  das  Zi rporgan  tier Myrmica-Arten die le tz te  funkti0ns-  
fi~hige Stelle ; ihr  fliel~t daher  bei ge]ahmten Ameisen die gesamte  Er regung 
zu, und  solche Ameisen z i rpen ununterbrochen.  

15. Es  wird bewiesen, da2  Ameisen Luf tschal l  wahrnehmen k6nnen;  
jedoeh reagieren sie n icht  au i  Schalldruclc wie das  Trommelfel l ,  sondern 
auf  die Sehallschnelle: Die Ff ihler  werden yon der  Scha]_lsehnelle mi t -  
genommen.  

16. Die physikal isehe  Theorie  dieser A r t  von Schal lwahrnehmung 
wird  entwiekel t ,  und yon ihr  aus werden die bisherigen Unte rsuehungen  
fiber das H6rvermSgen der  Insek ten  und Spinnen einer K r i t i k  unterzogen.  
Die entwickel te  Theorie gi l t  ffir alle Ar thropoden ,  soweit  sic keine Trom- 
me]felle besitzen. 

17. Es wird  eine Methode besehrieben,  die es m6glich macht ,  Luf t -  
a r th ropoden  der  E inwi rkung  yon  Luf t scha l l  auszusetzen,  ohne dal~ die 
Unter lage  mi tschwingen kann.  

18. Es  wi rd  versucht ,  die Ameisen auf  die Druckamplituden von 
Luf tschal l  zu dressieren. Der  negat ive  Ausfal l  dieser Dressuren beweist  
ebenfalls,  dal~ die Ameisen Schal ldruek n ieht  wahrnehmen  k6nnen. 
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