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Einleitung. 
Die Frage nach den Funktionen der einzelnen Labyrinthabschnitte 

bei Fischen schien durch die Untersuchungen yon v. F~ISCH und seiner 
Mitarbeiter in klarer Weise dahin gelSst, dai3 die Pars superior (Utri- 
eulus und Bogeng~nge) ausschlie~lich statisch-dynamischen Aufgaben 
dient, die Pars in]erior (Sacculus und Lagena) dagegen der Schallwahr- 
nehmung (v. FRISCH 1936). Dieses Ergebnis beruhte auf Versuchen an 
Ostariophysen, die im Zusammenhang mit dem Besitz der W~Bv, Rsehen 
Kn6chel eine stark spezialisierte Pars inferior aufweisen. Ihr HSrver- 
m5gen ist ausgezeiehnet entwiekelt. In einer friiheren Arbeit wurde die 
Frage gepriift, ob auch fiir die nichtostariophysen Fische (zu denen fast 
alle Meeresfische gehSren) gilt, dab die Pars inferior und insbesondere 
der machtige Saeculus ein GehSrorgan darstellt (DIJKCRAAF 1950). Aus- 
schaltung der Pars inferior rief bei der Meergrundel (Gobius) eine merk- 
liche Versehlechterung der HSrfi~higkeit, jedoeh keine e[ndeutigen 
GleichgewichtsstSrungen hervor. Das Ergebnis der VersueLe wurde 
dutch zwei Umst~nde eingesehr~nkt: 1. traten infolge der herrschen- 
den hohen Aul3entemperatur sehr hi~ufig Wundinfektionen auf; 2. stan- 
den a]s Tonquellen nnr S~immgabeln zur Verfiigung. Da die Inten- 
sitar der yon den Stimmgabeln im Wasser erzeugten TSne schwer dosier- 
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ba r  is~ (sie hi~ngt z . B .  wei tgehend vom Druck  beim Aufsetzen ab), 
konn te  die A b n a h m e  der  HSrschgrfe  nach L a b y r i n t h o p e r a t i o n e n  n ich t  
genau  b e s t i m m t  werden.  

Bei e inem neuer l ichen A u f e n t h a l t  an  der  Zoologischen S ta t ion  in 
Neape l  im F r i i h j a h r  1950 s t anden  ffir die Tonerzeugung 2 Ober lagerungs-  
tonsender  zur  Verffigung, welche eine genaue Dosierung der  Scha]lsti~rke 
ermSgl ichten.  Es  konn te  d a m i t  auch die Fgh igke i t  der  F r e q u e n z u n t e r -  
scheidung geprfif t  werden 1. 

Methodisches.  
Versuchsmaterial. Insgesamt wurden folgende Fische auf Schall dressiert: 

22 Meergrunde]n, n~mlieh 29 Gcbius niger (9--12 cm ]ang) und 2 Gobius cobitis 2 
(6--7 cm), 5 Corvina nigra (18--25 cm) und ein junger Sargus annuIaris a (7 em). 
S~mtliche Fische waren zuvor in Urethannarkose durch Entfernung der Augen 
geblendet. Gobius und Corvina vertragen die Operation auf einem Sitz; bei Sargus 
hingegen ist die Blendung in Etappen, im Laufe einiger Tage, vorzunehmen. So- 
fern nieht anders angegeben, handelte es sich immer urn Futterdressuren (Sardinen- 
fleisch) an einzeln gehaltenen Fischen. 

An den Gobiiden wurden, ebenfalls in Urethannarkose, versehiedene Laby- 
rinthoperationen durehgefiihrt und die Ausfallserscheinungen studiert~. Die Tiere 
erwiesen sich gegen operative Eingriffe wiederum wenig empfindlieh. Ein Gobius 
z. B. ging bereits 1 Std nach Totalexstirpation eines Labyrinthes wieder glatt ans 
Futter. Wundin~ektion machte sich in stSrendem Ausmal] erst nach Anstieg der 
Zimmertemperatur auf 200 C bemerkbar. 

Das Wasser der Versuchsbeeken zirkulierte, oder es wurde t~glich erneuert. Ftir 
die Gobiiden und Sarg~ts dienten teils Metallrahmen-, tells Vollglasaquarien (Gr~iBe 
durehschnittlich 22 • 30 cm, Wassertiefe 18 cm). Fiir Corvina wurden die grol3en 
Becken in den Arbeitsr/~umen der Zoologischen Station beniitzt (Gr6Be durch- 
sehnittlich 50 • 100 cm, Wassertiefe 45 cm). Als aus Mange1 an kleinen Aquarien 
auch flache Beeken herangezogen wurden, stellte sieh heraus, dal~ Gobiiden bei 
einer Wassertiefe yon weniger als etwa 10 era unruhig werden und zu entspringen 
suchen. Zur Gew~hrleistung guter Dressuff~higkeit ist eine grSl]ere Tiefe efforder- 
lieh. Sie variierte in den vorliegenden Versuchen yon 12--24 cm, je nach GrSl]e 
der Becken. 

Schalldressur. Zur Tonerzeugung dienten 2 Philips-Tongeneratoren (Uberlage- 
rungstonsender, Type G ~  2307). Die G ~  2307 gestattet eine kontinuierliche Regu- 
lierung der Intensit~t und der Frequenz innerhalb des Tonbereiches yon etwa 
30 bis zu 16000 Hz. Als Schallsender diente ein ins Wasser geh~ngtes, wasserdicht 

1 Der Aufenthalt in Neapel wurde mir in dankenswerter Weise ermSglicht durch 
Gewahrung eines I~eisestipendiums seitens der ,,iNiederli~ndischen Organisation fiir 
reinwissenschaftliche Forschung (Z.W.O.)". Auch der Leitung der Zoologischen 
Station sei ffir ihr Entgegenkommen bestens gedankt. 

Dr. F. P. KovMA~s yore Naturhistorischen Museum in Leiden war so ffeund- 
lich, die schwierige Bestimmung der Gobiiden fiir mieh durchzu~fihren. Die beiden 
Arten verhielten sich gleich. Es stellte sich heraus, dab auch die in meiner friiheren 
Arbeit verwendeten Meergrundeln wahrscheinlich der Art Gobius niger angehSrten. 
Die Bezeichnung G. paganellus (entsprechend der Angabe des zust~ndigen Assi- 
stenten der Zoologisehen Station) ware dann nicht zutreffend gewesen. 

a Naeh Angabe yon Dr. G. BAccI (Neapel). 
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verkleidetes Vierpol-Telephon (,,Autophon") 1 Es hatte 5 em Durehmesser 
und wurde so tier ins Wasser gehgngt, dab sieh der Mittelpunkt etwa 7 em unter- 
halb der Oberflgehe befand (Abb. ]). Das Telephon gab aueh niederfreqnente 
T6ne noeh in erheblieher Stgrke wieder. Die T6ne waren bei den verwendeten 
Intensitgten praktiseh obertonfrei 2. 

Die zur Dressur dargebotenen Tonsignale wurden mit  einem parallel ge- 
sehalteten KopfhSrer regelm~Big mitgehSrt. Sie wurden auBerdem zwisehendurch 
mit  Hilfe eines ins Versuehsaquarium gehgngten empfindlichen Hydrophons (urn- 

Abb. 1. Transpoetwagen mit den beiden Tongeneratoren und dem automatisch tfitigen 
Schaltapparat (links unten Kohlestifte).' Im Hintergrund Aquarium mit eingehgngtem 

Unterwassertelephon. 

gebauter HSrapparat) kon~rolliert, sowie durch direktes Abhorchen der ]3ecken- 
wgnde mit  dem ffeien Ohr. Auf diese Weise wurden fiir die Vollglasbecken aueh 
die Frequenzen bestimmt, bei denen starke Resonanz auftrat (die Metallrahmen- 
aquarien waren in dieser Beziehung gfinstiger). Derartige Frequenzen wurden 
bei der Dressur nach M6gliehkeit vermieden. Eine andere Schwierigkeit bei HSr- 
schwellenpriifungen bleibt, dab die Lautstgrke dutch Reflexion an den Becken- 
wgnden im Innern des Aquariums 6rtlich stark verschieden sein kann, so dal~ man 
nie genau weiB, auf welehe Intensit~t zuerst angesprochen wurde ~. Es zeigte sich 
aber, dab dennoch brauchbare Ergebnisse erzielt werden k6nnen. 

Um ffir die HSrschwellenbes~immungen einenVergleichsmaBstab zu bekommen, 
wurde mit  derselben Tonapparatur die mensehliehe I-I6rschwelle bestimmt, bei 

1 Das Telephon wurde mir yon Prof. Dr. W. FUgREg (Laboratorium der P.T.T. 
in Bern) freundlicherweise zur Verffigung gestellt. 

2 Dies wurde im Physiologischen Insti tut  der Univers i t~  Groningen fest- 
gestellf~, unter Benfitzung des ,,wave analyser" und der ~ugeh6rigen Apparatur yon 
Drs. Jw.  van  DEn BERG, dem auch fiir seine Hilfe bestens gedankt sei. 

s Fixierung an einem Ort innerhalb des Aquariums dutch Einsperren in einem 
engen Kafig h~tte sieh Gobius nicht gefallen lassen. 
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direk~em Abhorehen der Beekenwand. Naeh AbschluB der Versuehe wurden mit 
einem Philips-Weehselspannungs-Voltmesser (GM4132) die Ausgangsspannungen 
des Tongenerators fiir s/~mtliehe eruier~en Schwellenwerte genau bestimm~. Aus 
dem Spannungsunterschied wurde dann der Schwellenunterschied in db 1 bereehnet. 
Es worde ferner ftir die versehiedenen verwendeten Frequenzen und Intensit/~ten 
die maximale ]~ntfernung bestimmt, in der die Schwingungen des Telephons im 
Wasser mit dem Fingerballen gespiirt werden konnten (Ffihlsehwelle des Vibrations- 
sinnes). 

Die beiden Tongeneratoren und der automatisch t~ttige Schaltapparat (s. unten) 
waren auf einem fahrbaren Gestell mit Gummireifen (umgebauter Kinderwagen) 
untergebracht, um die tells welt auseinanderliegenden Aquarien ohne merkliehe 
Ersehtitterung des Bodens mit der sehweren Apparatur erreiehen zu k6nnen 
(Abb. 1). Naeh dem vorsichtigen Einh/~ngen des Telephons in ein Versuehsbecken 
wurde 5--10 rain gewartet, um Dressur auf das Einh/ingen als solches zu ver- 
meiden. Nit jedem Tier wurde dann eine t~eihe yon Dressurftttterungen dureh- 
gef/ihrt, mit Pausen yon 3--10 (oder mehr) rain, und zwar so lange, bis der Appeti~ 
nashlieB. Jede Schwellenbes~immung erforder~e 20--70 Einzelversuche. Ins- 
gesamt wurden mehr als 5000 Versuehe vorgenommen. 

Tondarbietgng. Fiir die einfaehe Tondressur gen/ig~e ein Tongenerator (Abb. 2: 
T.G. I). Der Dressurton wurde in Form einer Serie gleiehartiger TonstSBe, also 
rhythmiseh unterbroehen, dargebo~en. Dauer des EinzeltonstoBes: etwa 1/2 see; 
Frequenz der TonstSBe: 38/rain. Die Unterbreehung erfolgte ~v/~hrend der ersten 
Versuchszeit meehaniseh. Ein Exzenter, angetrieben yon einem Grammopho n- 
motor (Abb. 2: G.M.), driiekte einen Kohlestift periodiseh senkreebt abw~rts, so 
dab dessen Spitze in konzentrierte Kochsalzl6sung tauchte. Eine Spiralfeder hob 
den Stilt wieder in die H6he (Abb. 2, reehts oben). Solange der Kohlestift sieh 
in Kontakt mit der SalzlSsung befand war der Stromkreis zum Telephon ge- 
sehlossen und erklang der Dressurton. Gegenfiber Meta]lkontakten hat diese Ver- 
bindung den Vorteil, dab die bei Tondressuren so stSrenden Kliekgergusche zu 
Anfang (und Ende) der TonstSBe nahezu vermieden werden k6nnen. 

Die Einschaltung des rhythmiseh unterbroehenen Dressurtones erfolgte bei an- 
dauernd laufendem Motor mit der Hand durch Betgtigung eines Schalters (Abb. 2: 
S.S.) in der Zeit, w/~hrend der Kohlestift sieh auBerhalb der SalzlSsung befand (nur 
der reehte Kohlestift der Abb. 2 lieferte bei diesen Versuchen T6ne; die Leitung 
zum linken war unterbrochen, ebenso wie die zum 2. Tongenerator). 

Bei der Andressur wurde beim 4.--5. TonstoB geftittert. Nach erfolgter 
Dressur reagierten die meisten ~'ische beim 1.--3. TonstoB; wenn bis zum 10. Ton- 
stol3 keine Reaktion eingetreten war, win'de die Darbietung des Dressurtones 
beendet und die Antwort a]s nega~iv bewertet. 

Im Laufe der Versuche entstand der Verdach~, dal~ bei Verwendung grol3er 
Lautst~rken doch Kliekger~usche oder andere Nebenreize das Verhalten beein- 
fluBten. Deshalb warden alle Ergebnisse nochmals in der Weise fiberpriift, dab die 
Tonst6Be unter Aussehaltung des automatisch betriebenen Kohlestiftsehalters mit 
der Hand erzeug$ wurden, ngmlieh durch schnelles ttoehdrehen der Ausgangs- 
spannnng am Tongenerator yon 0 auf den gewiinschten Wert 2. Der Beginn der 
TonstSBe war bei dieser manuellen Erzeugung weniger abrupt; Kliekger/~usche 
waren aber so mi$ Sieherheit vermieden. Die Rhythmik der TonstSl~e entsprach 
etwa derjenigen bei automatischer Tonstol3erzeugung. 

1 Das Dezibel (db, MaBeinheit ftir Lau~st/~rkenuntersehiede) entspricht e$wa 
dem deu~schen Phon. 

2 Hierbei leistete mir meine Frau willkommene Hilfe. 
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Frequenzunterscheidung. Zur Priifung dieser Fi~higkeit waren beide Tongene- 
ratoren erforderlieh. Die Sch~ltung ergibt sieh aus Abb. 2. Das der Dressur zu- 
grunde liegende Prinzip wurde berei~s an anderer Stelle geschildert (DIJKGRAAF 
und V ~ E I J ~  1950) : Es wird zun~chst wi~hrend l~ngerer Zeit (z. B. 5--10 rain) 
unausgesetzt ein intermi~tierender Ton geboten, ohne Fiitterung oder Bestrafung, 
an den sieh der Fisch gewShnt (,,Neutralton"). Im gewiinsehten Augenb]ick - -  und 
immer in der Pause zwischen 2 TonstSBen - -  wird dann dieses Signal insofern 
geiindert, daI~ jeder 2. Tonstol~ durch einen gleich langen und gleieh lauten, jedoeh 
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Abb. 2. Automatische Tonsto2erzeugung. 
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Schaltungsscheraa ifir Frequenzunterschei- 
dungsversuche. Fiir die einfaehe Tondressur waren die Leitun~ea bei • x unterbrochen. 
U.T. Unterwassertelephon im Versuchsaquarium; K.H. KopfhSrer; T.G. I, T.G. 11 Ton- 
generatoren; K~, K~ Anschlul~klemmen; S.S. Handschalter; E.S. automatisch betriebener 

Kohlestiftschalter (SalzlSsung). Rechts oben: Antrieb eines Kohlestiftes mittels 
Exzenters dutch Grammophonmotor (G.M.). 

etwas hSheren TonstoB ersetzt wird, ohne ]ede f~nderung in der Rhythmik der Ton- 
stS~e. Der hShere Ton fungiert nun als Dressurton und wird mit  Ffitterung kom- 
biniert, wie oben beschrieben. 

Zur Erzeugung des ~eutraltones miiBte der Handschalter S.S.  der Abb. 2 
nach links (in Stellung A) verschoben sein. Es geben dann beide abwecbselnd 
eintauchenden Kohlestifte (in E.S.) den Ton des Generators T .G. I .  Die Frequenz 
der TonstS~e ist cLuher beim :Neutralton doppelt so grol3 wie bei der oben gesehil- 
derten einfachen Tondressur und betr~gt 76/rain. Zur Einschaltung des Dressur- 
tones braucht bloB Schalter S.S.  im geeigneten Augenblick nach rechts (in Stel- 
lung B) verschoben zu werden: der linke Kohlestift gibt dann unverfindert den 
Ton des Generators T.G. I ,  der reehte jedoeh den Ton des Generators T.G. I I .  

DaB tats~chlieh auf den TonhShenunterschied und nicht auf Intensit~tsdiffe- 
renzen oder andere Nebenreize reagiert wurde, lieB sich in folgender Weise fest- 
stellen z. Vor Versuchsbeginn wurde erst die TonhShe, dann die Lautst~rke des 

z Die oben erwKhnten Klickger~usche konnten bei diesen Versuchen nicht 
stSren. Erstens wurde blol3 mit  m~l~iger Lautst~rke gearbeitet; zweitens w~ren 
die gleichen Klickgeri~usehe ja such im Neutralton enthalten gewesen. 
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T.G.//-Tones nach dem GehSr (KopfhSrer) dem ~T.G./-Ton so genau Ms mSglieh 
angeglichen. Danaeh wurde die Frequenz des T.G./I-Tones urn den gewfinsehten 
Betrag erh6ht, des Unterwassertelephon eingesehaltet und der Versuch angesetzt. 
Wenn nun der Fiseh hierauf positiv reagiert hatte, wurde zur Kontro]]e die Fre- 
quenz des T.G.//-Tones wiederum der des T.G./-Tones genau angeglichen (unter 
zeitweiliger AbschMtung des Unterwassertelephons) und dann der Versueh wieder- 
holt: es effolgte jetzt lceine Reaktion. Damit war siehergestellt, dab die Mani- 
pulation des Umsehaltens (Einschalten des Dressurtones) an sieh nicht bemerkt 
wurde, und wahrseheinlieh gemacht, dab die Reaktion nicht auf Intensit~ts- 
differenz beruhte (es handelte sieh bei den Sehwellenbestimmungen ja um relativ 
geringe Frequenzuntersebiede). Um auch ]etzteres sieherzustellen, wurden weitere 
Kontrollversuehe vorgenommen, bei denen der T.G.//-Ton zwar dieselbe Frequenz 
wie der T.G./-Ton besaB, jedoeh eine merklieh abweichende Intensiti~t. Auch in 
diesen Fallen durfte nicht reagiert werden. 

Ergebnisse.  

1. Bestimmung der oberen H6~yrenze. 

Gobius-Arten. I n  einer frfiheren Arbe i t  wurde  die obere H6rgrenze  
ftir  S t immgabe l tSne  bei  600--800 Hz  gefunden.  Die Versuche m i t  dem 
Unte rwasse r t e l ephon  f i ihr ten  zum gleichen Ergebnis  : F requenzen  bis zu 
600 Hz  wurden  regelmgl~ig bean twor t e t ;  ein Ton yon 800 I-Iz jedoch nur  
m e h r  schwach und  bei  sehr erhebl icher  Lauts t~rke .  

In den ersten Versuchen wurden auch h6here l~requenzen noch dressurgemaB 
beantwortet, wenn die Intensitat der TSne (Ausgangsspannung des Tongenerators) 
auf des Maximum gesteigert wurde. TSne yon 1600, 2000 und sogar 3000 Hz er- 
wiesen sich Ms wirksam. Es regte sich der Verdacht, dab hier Dressur auf irgend- 
welche Nebenreize im Spiele war, besonders, als auchein v611ig labyrinthloses Tier 
noch auf TSne yon 600 ]~z ansprach. Vielleicht waren Klickgerausche beim Ein- 
Setzen der Tonst6Be (Eint~uchen des Kohlestiftes) im Spiel; vielleicht war auch 
der relativ abrupte Beginn der TonstSBe als solcher fiir des Ergebnis verantwort- 
lich. Kontrollversuehe mit manueller TonstoBerzeugung (s. oben) ergaben jeden- 
falls eine viel tiefere H6rgrenze, trotz Anwendung der gleiehen maximalen Lau~- 
st~rke. Die eingangs erwahnten Ergebnisse beziehen sich daher ~usschlieBlich auf 
diese zuletzt genannten Methode. 

Corvina nigra. Die obere HSrgrenze wurde,  wie bei Gobius, m i t  der  
manue l len  Tonerzeugung bes t immt .  Sie l iegt  e twas  hSher, n~mlich bei  
e twa  1000 Hz.  Die Bes t immung  wurde  du tch  die une rwar t e t  schlechte  
Dressurf~higkei t  der  zur  Verffigung s tehenden Corvinen erschwert .  

Im Gegensatz zu dem fl'fiher mit Stimmg~beln geprtiften Exemplar (DI~K- 
O~AAF 1950) zeigten sich die Tiere launiseh und schreckhaft. Sie gingen durchweg 
schlecht ans Futter und reagierten unregelmaBig. Eine probeweise versuchte 
Schreckdressur brachte kein besseres Ergebnis. Schon die Darbietung der T6ne 
an sich schien die Tiere in. Angst zu versetzen. So wurde mehrmMs beobachtet, 
d~B eine Corvina das Futter verweigerte, solange das DressursignM erklang (z. B. 
Tonst61]e yon 500 Hz), w~hrend sie es naeh t~eendigung der Tond~rbietung prompt 
annahm. Es sei in diesem Zusammenhang an die fluchtausli~sende Wirkung der 
von den Corvinen selbst erzeugten Klopflaute erinnert (DIJKGgAAF 1947). 

Bei automatischer TonstoBerzeugung und groBer SchMlstarke waren wiederum 
aueh hShere Frequenzen wirksam (bis zu 4000 Hz). Diese hoehffequenten Ton- 
stSBe wurden abet erst beantwortet, wenn sieh der Fisch beim Herumschwimmen 
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dem Telephon bis auf kurze ]~ntfernung (15--20 era) gen/~hert hatte, und die 
Reaktion bestand racist aus einer zum Telephon gerichteten Wendung. Es handelte 
sich also hier wahrscheinlich um Reizung des Tastsinnes bzw. der sehr empfind- 
lichen Seitenorgane (vgl. DIJ~:GRAAF 1934). 

Sargus annularis. Die HSrgrenze der Ringelbrasse, in derselben 
Weise bestimmt wie bei Gobius, liegt wieder etwas hSher als bei Corvina, 
n/~mlich bei etwa 1250 Hz. 

HShere Frequenzen konnten zun~chst nieht geprfift werden, da d~s Lampen- 
ger/~useh des Tongenerators bei der er~orderlichen groBen Lautst~rke yore fein- 
h6rigen Versuchstier schon an sieh mi~ der Dressurreaktion beantwortet wurde. 
Die starke Zunahme der Intensit~tsschwelle lieB aber vermuten, dab die H6rgrenze 
nicht weit oberhalb 1200 Hz liegen wiirde. Und das best~tigte sich aueh sparer, 
als das Tier im L~ufe weiterer Dressurversuche gelernt hatte, das Lampenger~useh 
nicht zu beaehten. Trotz m~ximaler Luutstarke wurde auf 1200 Hz noeh gut, auf 
1300 Hz aber nicht mehr reagiert. 

2. Bestimmung der H6rschiir.te. 
Gobius-Arten. Es wurde an je 4- -5  Meergrundeln die Intensit/its- 

schwelle fiir TSne yon 100, 200, 400, 600 und 800 Hz bestimmt, bci 
manueller TonstoBerzeugung. Gemessen an der Ausg~ngsspannung des 
Tongenerators liegt die Schwe]le ffir TSne von 100, 200 und 400 Hz 
ungef~hr in gleicher H6he, um yon da ab mit zunehmender Frequenz 
steil anzusteigen (Abb. 3). Verglichen mit der menschlichen HSrschwelle 
ergibt sich, dab die HSrschi~rfc yon Gobius bei 100 Hz etwa der mensch- 
lichen entspricht. Bei 200 Hz liegt die Schwelle ffir Gobius rund 10 db 
oberhalb der des Menschen, bei 400 t tz rund 20 db, bei 600--800 Hz 
fund 40--50 db (Abb. 4). Beim ansteigendcn Verlauf der Schwellen- 
kurve ffir Gobius ist jedoch zu bedenken, dab die menschliche HSr- 
schwelle ira Bereich yon 100--800 Hz ziemlich stark absinkt, besondcrs 
bei 4en niederen Frequenzen (insgesam~ fiber etwa 30 db). W/irde man 
dieses Absinken in der graphischen Darstellung ausgleichen, dann ver- 
liefe die Sehwellenkurve ffir Gobius yon 100--400 Hz wiederum ange- 
n~hert waagrecht, um yon da bis an die obere HSrgrenze bei 800 Hz 
anzusteigen. 

Die bei ~utoma~ischer TonstoBerzeugung erhal~ene Sehwellenkurve zeigt bis 
zur Frequenz 600 Hz den gleiehen Verlauf, darfiber jedoch bis zu 3000 Hz eher 
ein leiehtes Absinlcender Sehwelle (um 10--15 db). Diese Tatsaehe sprieht daffir, 
dab es sieh bei den Reaktionen im hSheren Frequenzbereieh tats~ehlich um die 
Wirkung rnehr oder weniger frequenzunabh/~ngiger I~ebenreize, also z. B: yon 
Klickger~uschen, handelte. 

Corvina nigra. Aus dem bereits erw/~hnten Grund (schlechte Dressier- 
barkeit) konnte die HSrschwelle nur angen~hert bestimmt werden. Sic 
liegt im Frequcnzbereich 400--800 Hz um weniger als 20--30 db ober- 
halb der des Menschen, bei 1000 Hz etwa 35--40 db. 

Die erw~hn~en Werte gelten sowohl fiir manuelle wie fiir automa~ische TonstoB- 
erzeugung. Oberhalb 1000 Hz wurde nur bei letzterem Vorgehen reagiert, bei 
Lautst&rken yon 35--40 db oberhalb der menschliehen Schwelle. 
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Sargus annularis. Die I~ISrsehwelle wurde in diesem Falle ausschlieB- 
lich bei manue]ler TonstoBerzeugung bestimmt. Es setzt bei 800 Hz 
ein deutlicher Schwellenanstieg ein (Abb. 5). Im Bereich yon 400 bis 

V ~5 

.o '] 
7,6 

o,5 

OILO0 200 qO0 GO0 80~ 
Hz 
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Abb.  6. HUrsehwelle y o n  Sargus annu lar~  
in  d b  oberhoJb  der  mensch l i ehen  Sehwelle.  
W a a g r e c h t :  Tonf requen~ (logariOamiseh). 

800 Hz lag die ttSrschwelle 15--20 db oberhalb der mensehliehen, bei 
1000 Hz 25 db, bei 1200 Hz fast 40 db (Abb. 6). Im Vergleich mit 
Gobius fgllt besonders die groBe H6rsch~rfe im Bereich um 800 Hz auf. 

8* 
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3. Die Fiihigkeit der l~requenzunterscheidung. 

Gobius niger. An 2 Exemplaren wurde nach der eingangs geschil. 
derten Dressurmethode (S. 108) die Unterschiedsempfindlichkeit fiir 
TonhShe geprtift. Der , ,Neutralton" hat te  eine Frequenz yon 150 Hz, 
der Dressurton wurde Zuni~chst eine Quarte (21/2 T5ne) h5her gewiihlt. 
Nach gelungener Dressur (5--10 Fiitterungen) wurde die HShe des 
Dressurtones allm~hlich verringert. Dutch geeignete Kontrollversuche 
wurde in allen F~llen sichergestellt, dab tatsiichlich TonhShenunter- 
schiede und nicht etwa Intensit~tsdifferenzen die l~eaktionen bedingten. 
Die Sti~rke des Neutraltones lag etwa 10 db oberhalb der HTrschwelle. 

Das erste Tier hat te  auf ein Intervall  yon 11]~ Ton (15% Frequenz- 
unterschied) noch deutlich positiv reagiert, als es dureh Entspring~n aus 
seinem Becken verlorenging. 

Das zweite Exemplar  reagierte bis herah Zum Intervall  eines Ganz- 
tones noch deutlich und regelmi~13ig positiV. Auch a/4 Ton wurde manch- 
real noeh nnverkennbar beantwortet,  ein nur wenig kleineres Interval l  
dagegen 15ste g~r keine Reaktionen mehr aus. Die Schwelle scheint also 
in diesem Tonbereich bei etwa a/4 Ton (9 % Frequenzunterschied) zu 
liegen. 

Mit dem gleichen Tier wurde eine we itere, entsprechende Dressur- 
reit/e vorgenommen, wobei vbn einem Neutral ton tier Frequenz 300 Hz 
ausgegangen wurde. Die Schwe]le schien diesmalschon bei einem Ganz- 
ton (12%) erreicht zu sein. 

Corvina nigra. Auch yon dieser Art wurden 2 Exemplare dressiert. 
Der Neutral ton yon 385 Hz war deutlich iiberschwellig, wie aus den leb- 
haften Reaktionen beim Ansetzen des Tones hervorging. 

DaB die Tiere - -  auch Gobius - -  hierauf jedesmal reagierten, ist nicht ver- 
wunderlich. Denn der. Beginn des 1Neu~raltones muB ja fiir den Fiseh viel _i~_hnlich- 
keit mit dem Beginn des Dressurtones haben. Aus dem gleichen Grund ist es ver- 
sti~ndlich, dab auch bloBe Halbierung des l~eutraltonrhythmus in der Regel mit 
der Futterreaktion beantwortet wurde. Auch beim Dressurton ist ja die Zahl der 
(wirksamen) Tonst6Be je Sekunde nur halb so groB wie beim Neutralton. 

]:)as eine Exemplar  beuntwortete einwandfrei Intervalle bis zu 
einem Ganzton (12%), mul~te aber dann wegen anhaltender Futter-  
verweigerung ausgeschieden werden. Beim 2. Tier lag die Schwelle bei 
a/4Ton (9%). Ein Halbton (6%) wurde l~icht mehr erkannt.  - -  Aus 
Mangel an Zeit konnte die Schwelle in anderen Tonbereichen nicht mehr  
best immt werden. 

Sargus annularis. Das lernfreudige Fischchen reagierte bereits ab 
der 4. Fiitterung auf ein Intervall yon 1--II/2 Ton. Die Intensit~tt des 
NCutraltones lag 10--15 db oberhalb der I-ISrschwelle. Infolge der 
klaren Reaktionsweise konnte die Untersehiedssehwelle in verschiedenen 
l~requenzbereichen genau best immt werden. Sie betrug bei 150 Hz sls 
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Neutral ton weniger a]s a/4 Ton ( <  9 %); bei 300 Hz etwa 11/4 Ton (15 % ), 
bei 450 Hz ebenfa]ls ll/4 Ton. Bei 600 Hz hingegen ]iel~ sieh bis zu einer 
Quarte (21/2 Ton) keine t~eaktion erzielen, obwohl die entspreehenden 
TSne fiir das Tier durchaus noeh gut hSrbar waren ~. Wenn der Dressur- 

' t on  dagegen eine Quarte tie]er als 600 Hz gew~thlt wurde, reagierte der 
Fisch sofort. Sofern also oberhalb 600 Hz noch Frequenzunterseheidung 
mSglieh wiire, mfil~te die Schwelle mehr als eine Quarte (> 33%) be- 
t ragen  haben. Versuehe an weiteren Exemplaren mfissen lehren, ob es 
sieh bei diesem negativen Ergebnis um einen allgemein gfiltigen Befund 
gehandel t  hat  oder um eine individuelle Besonderheit. 

Abb. 7. Reehtes  L a b y r i n t h  yon  Gobius niger. N a c h  I~ 

4. Der Sitz des HgrvermSgens bei Gobius niger. 
Wie bei den friiheren Stimmgabelversuchen wurde bei einer Anzahl 

schalldressierter Meergrundeln die Pars inferior des Labyrinthes (Abb. 7) 
zuerst an der einen, dann auch an der zweiten Seite operativ entfernt. 
Um jede l%egenerationsmSglichkeit auszuschalten, wurde diesmal das 
Sinnesepithel des Saeculus nicht nut  yore Nerven abgetrennt, sondern 
ebenfa]ls restlos entfernt - -  ein Eingriff, der einige Ubung und viel Vor- 
sicht ver]angt, um n ich t  Teile der Pars superior in Mitleidenschaft zu 
ziehen. Die Prfifung der HSrfiihigkeit wurde an 5 beiderseits mit  Erfolg 
operierten Tieren durchgefiihrt. Aul~erdem wurde bei 3 weiteren Exem, 
plaren das gesamte Labyrinth erst an der einen, dann auch an. der 
anderen Seite rest]os entfernt. 

Ausgepriigte Gleichgewiehtsst6rungen traten nach der Pars inferior-Operation 
wiederum nicht auf. Dem friiher Beobachteten w~ren nur folgende Einzelheiten 
hinzuznffigen. Ein Tier vollfiihrte bei ruhigem, freiem Schwimmen einmal einen 

1 Eben deshalb - -  ni~mlich um gute HSrbarkei~ zu gew~hrleisten und nieht in 
den Bereich abnehmender ItSrschi~rfe zu geraten - -  wurde kein gr58eres Intervall 
geprfift. 
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Purzelbaum hintenfiber; erst nach Erreiehung der Rfickenlage drehte sich der Fisch 
dutch eine sehnelle Wendung um die L~ngsachse wieder in die l~ormallage zuriiek. 

Es erseheiut ferner zweifelhaft, ob der vorfibergehende Auftrieb, weleher sich 
1--2 Tage nach Operation der 2. Seite einzustellen pflegt, wirklieh auf einer 
StSrung der Schwimm- und Orientierungsf/~higkeit zurfiekzuffihren ist. Letztere 
F~higkeit war in der Regel nicht nennenswert gestSrt; die Fisehe bemerkten viel-' 
mehr ihren Auftrieb deutlich und waren dauernd bemiiht, sich mit den saugnapf- 
fSrmigen Bauchflossen am Boden zu halten, was allerdings an der glatten Glas- 
fl/iehe nur mangelhaft gelang. Umgekehrt zeigte keine yon den ein- oder beider- 
seits total labyrinthlosen Meergrundeln Auftrieb, obwohl diese Tiere zum Teil 
sichtlieh in ihrer Sehwimm- und Orientierungsf~higkeit gestSrt waren. Eine plau- 

sible Erkl/~rung der Erscheinung steht 

Tabelle 1. Abnahme der HSrschgr/e 
bei Gobius niger nach beidseitiger 

Ent]ernung der Pars iu]erior bzw. 
des gesamten Labyrinthes. 

TonhSh( 
(Hz) 

100 
200 
400 
600 

Schwellenztmahme 
(rib) 

nach Ent- 
fernung der 

Pars inferior 

< 9  
6 

18 

naeh Entfer- 
nung des 
gesamten 

Labyrinthes 

9 
10 

also noch aus. 
Schlie6lich lie6en Beobaehtungen an 

einseitig total lab yrinthlosen Meergrundeln 
Zweifel aufkommen an der Verla61ieh- 
keit der fr~iher zur Pr~ifung yon Gleieh- 
gewichtsstSrungen angewandten Methode 
(Beobachtung des frei zu Boden Sehwim- 
mens yon nahe der Wasseroberflaehe los- 
gelassenen geblendeten Fisehen). Denn 
yon den einseitig labyrinthlosen blinden 
Meergrundeln waren einzelne schon kurz 
nach der Operation (z. B. nach 20 Std) 
fiberrasehend gut imstande, streeken- 
weise frei herumzuschwimmen, und zwar 
ohne die bekannten spir~ligen RoUungen 
oder starke Asymmetrie des Bewegungen. 

Der Gegensatz mit dem Verhalten anderer Fisehe (etwa der Elritze) war auffallend, 
obwohl natfirlich aueh manehe Meergrundeln spiralig rollten." Der Funktions- 
ausgleieh fiir das ausgesehaltete Labyrinth kann jedenfalls bei Gobius sehr rasch 
erfolgen, und um so eher kSnnten also leiehte Ausfallserseheinungen naeh partieller 
Labyrinthaussehaltung kompensiert werden und der Beobaehtung entgehen. 
Aueh beiderseits ]abyrinthlose Meergrundeln sehwimmen in der Regel ziemlieh 
sicher, wenigstens in Kontakt mit dem Boden. Die grol~e Bedeutung taktiler Reize 
~iir die Orientierung bei diesen Bodenfisehen tr i t t  hier klar zutage; sie bedingt 
sehon ihrerseits ein Zuriicktreten des Labyrintheinflusses bei der Lenkung der 
Fortbewegung. 

Auf die HSrfi~higkeit (obere ttSrgrenze, HSrsehi~rfe) hat die einseitige 
Ent fe rnung  der  Pars  inferior  oder  des gesamten  L a b y r i n t h e s  keinen merk-  
l ichen Einflul~. Naeh  Opera t ion  der  2. Seite hingegen is t  die H5rsch~rfe 
ver r inger t  und  (infolgedessen ?) die obere HSrgrenze  herabgesc tz t .  Die 
Ergebnisse  s ind in der  Tabel le  1 zusammengefal~t.  

Wie  m a n  sieh~, is t  nuch En t f e rnung  der  Pars  in fe r io r  die Schwelle 
fiir 100 und  200 Hz  nur  wenig erh/Sht, ffir 400 Hz  um e twa 18 db.  Auf  
T6ne Yon 600 Hz  wurde  i i be rhaup t  n ich t  'mehr angesprochen  (gepri if t  
bis  zur  m a x i m a l e n  Lautst/~rke = e twa  12 db oberha lb  der  Sehwelle des 
i n t a k t e n  Tieres ffir 600 Hz,  oder  53 db  oberha lb  der  menschl ichen 
Schwelle). Nach  En t fe rnung  des gesamten  L~byr in thes  war  die E r -  
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hShung bei 100 n n d  200 Hz  etwas ausgeprggter  (9--10 db), wghrend 
schon auf 400 t tz  nicht  mehr  reagiert  wurde (gepriift his zur maximalen 
Lautsti~rke = etwa 32 db oberhalb der Schwelle des in takten  Tieres ftir 
400 t t z  oder 50 db oberhalb der menschlichen Schwelle). Man kann  
darin einen tt inweis auf Mitbeteiligung der Pars  superior an der Schall- 
wahrnehmung erblicken. Die Unterschiede sind aber zu gering und  das 
Material ist zu wenig zahlreich, um zu entscheiden, ob eine solche Be- 
teiligung tatsgchlich vorliegt. 

Xhnliche Ergebnisse lieferten Schwellenbestiramnngen mit autoraatischer Ton- 
stoBerzeugung. Nur wurden unter diesen Urastgnden yon den operierten Tieren 
auch noch die Frequenzen 600 und (nur yon Pars inferfor-operierten) 800 Itz beant- 
wortet. Die 8chwellensteigerung gegeniiber nichtoperierten Tieren bei gleieh- 
artiger Reizung war gering (<  10 db). 

5. Die Wahrnehmung son Klop/reizen. 

Es ist eine bekannte  Tatsache, dab Fische anf eine stol~weise Er- 
schii t terung ihres Behglters hitufig durch einen schreckhaften Sa~z an- 
sprechen. Ein StoB mit  dem gestreckten Mittelfinger ans Glas 16st in 
nahezu jedem Becken mit  Fischen bei einigen Exemplaren  diese l~eak- 
t i o n  aus. Wir  konnten  das bei AngehSrigen der verschiedensten Fisch- 
gruppen beobachten (Ostariophysen sowie andere Physostomen,  zahl- 
reiche Physoclisten, aber auch Haie und Rochen).  Es handel t  sich 
physikalisch nm eine stark gedgmpfte  Schwingung. Aus der Reaktions- 
weise der Fische bekommt  man  den Eindruck,  als wiirde schon die erste, 
krgftigste Druckwelle die l~eaktion auslSsen. 

Man kann die Schwelle ftir diesen Reflex dutch 8trychnin stark herabsetzen. 
Bringt man einen Gobius in Seewasser, welches je Liter etwa 0,25 g Strychninsulfat 
enthglt, so. beginnt das Tier schon nach wenigen Minuten anf ]eichte StoBreize an- 
zusprechen. Klopft man z. B. mit dem Finger auf den Tisch, worauf das Aquariura 
steht, dann zuckt der Fiseh prompt zusamraen. Naeh 15--20 rain wird er in reines 
8eewasser iibertragen und zeig~ sieh nun stundenlang iibererapfindlich ffir leichte 
Klopfreize. An den Zuckungen k6nnen sich die Kiefer, die Xieraendeckel, sgrat- 
liche Flossen sowie die Rumpfmuskeln beteiligen. Manehe Tiere zeigen aueh ohne 
guBere Reizung gelegentlich Zuckungen. Die meisten Fisehe erholen sich ira 
Laufe yon 1--2 Tagen wieder yon dieser Behandlung. 

Ira Stadium erhShter Erregbarkeit ]gBt sich feststellen, dab die Reaktions- 
stitrke vonder Intensitgt des Klopfreizes abhgngig ist. Ferner, dab die Erregbar- 
keit unmittelbar nach einer Reizung vortibergehend ansteigt, so dab ein zweiter 
Reiz eine stgrkere Zuckung ausl6st als der erste. In einera Fall reagierte das be- 
treffende Tier bei schwachen (untersehwelligen), im Terapo yon 5 sec rhythraisch 
wiederholten Klopfreizen regelmgBig erst beira 3.--4. Klopfreiz. Umgekehrt ergab 
sich bei zu hgufig wiederholter krMtiger Reizung Ausbleiben yon Reaktionen. 

Es drgngte sich die Frage auf nach dem perzipierenden Sinnesorgan. 
Schon frither wurde geschlossen, dal~ das Labyr in th  zur Ausl6sung dieser 
Reflexe nicht  erforderlich ist (DIaKG~AAF 1950). Das konnte  an einem 
beiderseits labyrinthlosen Strychnint ier  besti*tigt werden;  nur  die Emp-  
findlichkeit schien etwas herabgesetzt.  
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Bei Tieren mit  vorher durch t renntem l~fickenmark Zucken aus- 
sehlieglich die noch mit  dem Gehirn in Verbindung stehenden Teile, 
wi~hrend die isolierten Rumpfabschni t te  und Flossen auf leichte Be- 
riihrunffsreize noeh deutlich reflektorisch ansprechen. Auch nach Durch-  
t rennung des Gehirns unmit te lbar  hinter  dem Vagusaustr i t t  zucken 
Kiefer und  Kiemendeckel  noeh in alter St~rke, w/~hrend der gesamte 
Rest  des Fisches unbeweglich bleibt. Aus diesen Tatsachen geht  hervor, 
dab die Re~ktionen auf Klopfreize wahrscheinlich durch l~eizung des 
Tastsinnes der Kolofhaut oder der Seitenorgane ausgelSst werden. 

Zur restlosen Ausschaltung des Tastsinnes der Kopfhaut ist keine brauchbare 
Meth0de bekannt. Die Wirkung yon Kokainbepinselung bleibt nicht auf den 
Tastsinn beschr/~nkt (vgl. DIJKGRAAF 1934). Nervendurehschneidung impliziert 
die Lghmung wichtiger Muskeln. 

Aussehaltung der Seitenorgane - -  zus/~tzlich zum Labyrinth - -  ist technisch 
leicht durchzuffihren: es brauchen nur die bereits freiliegenden Seitenlinien-Nerven- 
wurzeln' des Faeialis und Vagus nahe dem Gehirn durchtrennt zu werden. Es 
ergab sich aber, dab die Meergrundeln diese Operation nicht oder nur kurze Zeit 
tiberstanden. Das lag nicht an dem (relativ ]eichten) Eingriff als solehen, denn 
einseitige Nervendurchtrennung wurde ausnahmslos iiberstanden. Fatal war immer 
erst die Durchschneidung an der 2. Seite, also die vollst~indige Ausschaltuflg des 
acustieo-lateralen Systems: Vielteicht ist es der zu abrupte Ausfall der gesamten 
,,spontanen Aktivit~t" dieses Sinnessystems, welcher den Ted herbeifiihrt 1. Ob 
die Seitenorgane an der Wahrnehmung der Klopfreize beteiligt waren, blieb als0 
unentschieden. Es sei aber erw/~hnt, dab Ausschaltung der Seitenorgane nach 
HOFER (1908) die Reaktionen nicht zum Schwinden bringt. 

Bespreehung der Ergebnisse. 

Die 3 in der vorliegenden Arbeit  untersuchten nichtostar /bphysen 
Meeresfische Gobius, Corvina und Sargus zeigen in dieser Reihenfolge 
zunehmende HSrsch/~rfe, sowie eine ansteigende obere H6rgrenze. Je-  
doch wird such  Sargus in seinen HSrleistungen yon  Ostar iophysen 
wie der Ellritze (Phoxinus laevis) noch erheblich iibertroffen (vg L 
v. FmscI~ 1936) Die Leistungen sind zur besseren ~bers icht  in runden 
Zahlen in Tabelle 2 zusammengestell t  3. 

Es ergibt sich aus der ~bers icht ,  dab die iiberragende HSrfi~higkeit 
der Ellritze z war zum Teil, abet  nicht  aussehlieBlich (obere H6rgrenze !) 
auf dem Besitz des schallverst/irkenden WEBERschen Apparates  beruht.  
Es sei in diesem Zusammenhang  darauf  hingewiesen, dab es unter  den 

1 Vgl. DIJKGRAAF (1952).~-Im Hinblick auf die besehriinkte Zeit waren zwischen 
den einzelnen Operationen Pausen yon nur wenigen Tagen eingesehaltet. Es er- 
scheint nicht ausgeschlossen, dab 1/~ngere Pausen ein Uberleben der Tiere ermSg- 
lichen wfirden. 

Die H6rsch/~rfe der Ellritze wurde mlt der gleichen Appara~ur in meinem 
Institut yon Herrn F. J. VEg11EIJEN bestimmt. Es handelt sieh um Mittelwerte aus 
Bestimmungen an 4 Ellritzen, zuerst vor, dann nach Ausschaltung des WEBERschen 
Apparates (Entfernung beider Mallei). - -  "Anmerkung bei der Korrektur: Uber die 
tI6rschwelle beim Zwergwels berichten neuerdings Av~ur~ und PGOOE~DORF 
[Naturwiss. 38, 43~ (1951)]. 
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Tabelle 2. Obere HSrgrenze und HSrschgr/e /fir TSne von 400 und 800 Hz bei einigen 
Fiseharten. 

Fischart 

Phoxi-nus { ohne 

Sargus I 
Corvina 

intakt 

W~B. Appara~ 
intakt 
intakt 
intakt 

Obere H6rgrenze 

Hz Oktaven ober- 
halb 100 Hz 

5,6--5,9 

4,9 
3,6 
3,3 

2,6--3,0 

5000--6000 

3000 
1250 
1000 

600--800 

H6rschwelle 
(db oberhalb der 

menschlichen). 

[ 
Gobius ~ ohne Pars inferior 400--500 2,0--2,3 40 

( ohne Labyrinth 200 (?) 1 - -  - -  

bei 400 Hz I bei 800 He 

5 l0 

3o 
18 17 
25 25 
22 50 

Nich tos t a r iophysen  2 Fami l i en  mi t  ~hnlichen guten  H6r le i s tungen  g ib t :  
Mormyr iden  und  Labyr in th f i sehe  (DIESS~LHORST 1938, 'STIPETIC 1939, 
SCHN~IDE~ 1941). Ih re  Ver t r e t e r  sine[ du tch  d e n  Besi tz  gasgefi i l l ter  
R~ume ausgezeiehnet ,  welehe dem Saeeulus u n m i t t e l b a r  anliegen.  Sie 
h a b e n  eine die t t6 r f~h igke i t  s te igernde Wi rkung ,  wie die Schwimmblase  
bei  den  Ostar iophysen .  Naeh  Ffi l lung der  en t sprechenden  R~ume bei  
Labyr in th f i s ehen  m i t  Wasse r  war  die HSrsehSzfe s t a rk  v e r m i n d e r t  und  
die obere H6rgrenze  yon 3000 4500 I t z  auf 500--600 Hz he rabgese tz t  
(ScHneIDER 1941). Naeh  v. FRISCH (1938) h6 r t  die El l r i tze  naeh  En t -  
fernung der  Schwimmblase  p rak t i seh  n u t  noeh m i t  der  L a g e n a .  I m  Hin-  
bl iek da rau f  is t  die obere H6rgrenze  (3000 Hz) e rs taunl ieh  hoeh im Ver- 
gleieh zu n i eh to s t a r i ophysen  F i sehen  (Tabelle 2). 

Die ftir N ieh t -Os t a r i ophysen  re la t iv  gu ten  H 6 r M s t u n g e n  yon  Sargus 
sind wohl  zuni~ehst mi t  den  SehwimmblasenhSrnern  in Verb indung  zu 
br ingen,  welche sieh bei  diesen F isehen  naeh  vorne bis d ieh t  an  die 
Sinnesendste l len  der  Pars  inferior  e rs t reeken  (Abb.  8). 

Wenn aueh der direkte Naehweis ihrer vermuteten Bedeutung fiir die H6r- 
f~higkeit noch aussteht, l~Bt doeh die unmittelbare Naehbarsehaft der Luft- 
r~ume und der Pars inferior, wovon ich reich durch Preparation frischer Objekte 
iiberzeugen konnte, kaum Zweifel nach dieser Riehtung bestehen. DENKER (1938) 
konnte zwar keine direlcte Verbindung der Schwimmblase mit dem Labyrinth 
naehweisen; wie gering aber die Entfernung zwischen beiden ist, geht arts seinen 
Abbildungen wohl zur Genfige hervor (Abb. 8). DaB DENK~RS Tondressurversuche 
mit lVIeerbrassen (darunter aueh Sargus annularis) erfolglos blieben, ist verst~nd- 
lieh. Der tiefste der beiden yon ihm dargebotenen TSne (e 8 und a a) fiel mit 1047 ttz 
zwar gerade noeh innerhalb des yon uns festgestellten It5rbereiehes der Ringel- 
brasse; es handelte sieh aber um P/ei/entSne, deren Intensit~t offenbar nicht aus- 
reichte, zumal ja die Schwelle bei Sargus in diesem HSrbereieh sehon deutlieh 
ansteigt (vgl. S. 111). 

Bei Corvina w~re auf die bet r~eht l iehe  re la t ive  GrSBe des Sacculus hinzu- 
weisen, in weleher  Beziehung Corvina sogar Gobius (Abb. 7) noeh i iber t r i f f t .  
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Was den Sitz der Schallwahrnehmung bei Gobius anbelangt konnten 
die friiheren Ergebnisse best~tigt und erv<eitert werden. Nach Ent- 
fernung der Pars inferior des Labyrinthes ist die HSrsch~rfe fiir tiefe 
TSne (100, 200 Hz) nur wenig, ffir hShere (400 Hz) erheblich verringert, 
wghrend die h5chsten TSne (600--800 I-Iz) iiberhaupt nicht mehr be- 
antwortet  werden 1. Merkwiirdigerweise scheint auch die Pars superior 
ffir die Schallwahrnehmung yon Bedeutung zu sein. Denn n ach  Ent- 
fernung des gesamten Labyrinthes war die ]-[Srsch~rfe fiir die TSne yon 
100 und 200 Hz noch etwas weiter verringert, w~hrend schon 400 Hz 
nicht mehr beantwortet  wurden (vgl. Tabelle 2). Zu einer Entscheidung 

dieser Frage reicht das vor- 
#[I/~'Or liegende Material noch nicht 

aus. Es sei aber in diesem 
Zusammenhang darauf hin- 
gewiesen, dab der Schlul~ 
auf eine akustische Be- 
deutung der Pars superior 
{Utriculus) bei Fischen kein 
Novum ware. Es ~uBern 
sich in diesem Sinne: 

Abb. 8. Lage yon Labyrinth  ]~nd Schwimmblase bei DIESSELHORST (1938) auf 
Sargus annularis. Nach DENKEm Grund yon Dressurver- 

suchen am Aal (Anguil la 
vulgaris), WO~LFA~T (1936) nach anatomischen Untersuchungen an 
FIeringsfisehen und neuerdings LOW~STEI~ und RO]~RTS (1951) auf 
Grund elektrophysiologischer Versuche am Rochen]abyrinth (Ra]a 
clavata 2 ) . 

Bei ,automatischer TonstoBerzeugung" (S. 107) reagierten sowohl 
Gobius als Corvina auch noch auf hShere Frequenzen (bis zu 3000 
bis 4000 ]-Iz). Es wJrd vermutet, dab es sich hierbei um die Wirkung 
frequenzunabh~ngiger Nebenreize handelte. Wenn ich meinen Mittel- 
finger ins Wasser steckte und den Ballen vor die Mitre des Telephons 
hielt, empfand ich die TonstSl]e bis zu 600 Hz als reine Vibrationen. 
Sie waren bei erheblicher Lautst~rke (35--40 db oberhalb der mensch- 
lichen Schwelle, gemessen mit dem Ohr an der Aquarienwand) bis auf 
7 (200 tIz) bis 1/e cm (600 ttz) Entfernung im freien Wasser zu spiiren. 
TonstSfie von 800 und 1000 Hz hingegen wirkten nur mehr bei maximaler 
Lautst~rke und auf kurze Entfernung (1/2--1 cm). Ich empfand den Beginn 
jedes Tonsto~es dieser Frequenzen als ein leichtes Klopfen, gefo]gt yon 

1 Ausschaltung des Sacculus allein (Entiernung yon Otolith und Macula), unter 
Schonung der Lagena, ist durchfiihrbar; die Zeit reichte aber nicht aus, um auch 
noch  die H6r f~h igke i t  de ra r t  oper ier ter  Tiere zu  prfifen. 

2 Siehe a u c h  die z u s a m m e n f a s s e n d e  Dar s t e l l ung  bei  DIJKGRAAF (1952). 
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einem Druckgefiihl (mit undeutlicher VibrationsemPfindung), solange 
der Tonstol~ w/~hrte. Mit dem Ohr an der Wand eines kleinen Aquariums 
waren bei maximaler Luutst/~rke ebenfalls Tickger/~usche wahrnehmbar 
zu Anfang (und Ende) der Tonst6Be, am deutlichsten bei den Frequenzen 
1000 und 2000 Hz, weniger deutlich bei 3000, noeh weniger bei 4000 Hz. 
Diese Beobaehtungen stfitzen die obenerw/ihnte Vermutung, wonaeh 
die hSheren ~'requenzen aul~erhalb des H6rbereiches fallen. 

t iber  die Schwelle der relativen Tonunterscheidung war bisher nur 
yon der Ellritze Genaueres bekannt (WoI~LFAI~I~T 1939). Sie liegt im 
Bereich yon 400--800 Hz bei etwa 1/4 Ton (3% Frequenzunterschied). 
Bei Frequenzen fiber 800 Hz nimmt die Untersehiedsempfindliehkeit ab 
und sie erreieht schon bei 1260 Hz iiberhaupt ihre Grenze. Von da bis 
zur oberen HSrgrenze bei 5000-=6000 Hz finder keine Frequenzunter- 
scheidung Inehr start (DIJxOI~AAF und V~I~EIJE~r 1950). Dieselbe 
Grenze um 1260 tIz wurde aueh beim Zwergwels (Amiurus nebulosus) 
aufgefunden 1, dessen obere H6rgrenze nach ST~TT~I~ (1929) bei 13000 Hz 
noeh nieht erreicht sein solk 

Bei den in der vorHegenden Arbeit geprfiften Nicht-Ostariophysen 
lag die Schwelle im niederen H6rbereich bei a/4 Ton (9 % ), im h6heren bei 
1 bzw. 11/4Ton (12 bzw. 15%). Bei Sargus mfiSte die Untersehieds- 
schwelle oberhalb 600 Hz gr61]er sein als eine Quarte, falls in diesem 
X-I6rbereieh fiberhaupt noeh Tonunterscheidung mSglich ist (obere HSr- 
grenze 1250 Hz). 

Zur Eruierung feinster Grenzleistungen waren die Umstgnde nicht 
gerade gfinstig (Neapler Stral~enl~rm, Motorenger/~usehe im Geb~ude 
usw.). Aueh konnten die Prfifungen nicht allzu lunge fortgesetzt werden. 
Eingehende Untersuchungen unter besseren Bedingungen werden also 
mSglicherweise noch etwas kleinere Schwellenwerte ergeben 2, womit 
dann das Leistungsniveau der Ellritze vollends erreicht w/~re. Beim 
Mensehen liegt die Unterschiedsschwelle ffir T6ne mittlerer Lautsti~rke 
bekanntlich z~dschen 0,3% (mittlerer H6rbereich) und 1% Frequenz- 
untersehied (tiefe und hohe T6ne). Da$ die Schwe]le bei den Fischen 
fund das 10fache dieses Wertes betr/~gt, ist im Hinblick auf das Fehlen 
einer Basilarmembran nieht verwunderlieh. Erstaunlieh ist eher der 
relativ geringe Wert (3--15%); liegt doch die SchwelIe beim Vibrations- 
sinn der mensehlichen Haut  immerhin bei 10--35% Frequenzunter- 
sehied (v. FRIscI~ 1936). 

1 Diese (unver6ffentlichten) Versuehe wurden im Winter 1949/50 yon Herrn 
H. J. v_a~ D~l~ L~E in meinem Institut durchgeffihrt. Er konnte aueh feststellen, 
dab Zwergwelse im Tonbereich um 400 Hz einen Halbton (6% Frequenzunter- 
schied) noch perzipieren. 

2 Dasselbe gilt n~turgem/H] ffir die HSrsch~rfenbestimmungen. 
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Die physiologische Grundlage der Tonunterseheidung bei Fisehen 
bildet ein Problem ffir sieh, auf das an anderer Stelle n~her eingegangen 
werden soll. 

Das pl5tzliche Znsammenzueken der Fische bei ,,Klopfreizen" trit t  
auch nach Entfernung beider Labyrinthe noeh auf. Fiir den Kurpfen 
wurde dies schon vor langer Zeit yon HoFn~ (1908) festgestellt. Auch 
die Aussehaltung der Seitenorgane bringt nach ihm den Reflex nicht 
zum Schwinden. Er hi~lt die allgemeine ttautserisibiliti~t ifir den perzi- 
pierenden Sinn. Unsere Versuche an Meergrundeln ffihrten zu einem 
~hnliehen SchluB. Nut scheint der Wirkungsbereich der hier gesetzten 
Reize auf die Kop]region beschr~nkt zu sein. Bei allen erw~hnten Ver- 
suchen waren die Fische dureh ein vorhergehendes Stryehninbad iib~r- 
empfindlich gemaeht. 

Bei Dressurversuchen an der Elritze hatte sich friiher gezeigt, dal~ 
Drucksehwankungen grS~tenteils durch Vermittlung des W~Ba~schen 
Apparates, also im Labyrinth perzipiert werden (DIJ~:G~AAF 1941). Auch 
das schreckhafte Zusammenfahren auf Klopfreize wird bei malleuslosen 
Ellritzen normMerweise nieht mehr beobachtet, woraus die Beteiligung 
des Labyrinthes an der Perzeption dieser l~eize "klar hervorgeht (DIJK- 
GR~F 1942). Ein prinzipiMler Unterschied zu anderen Fischen besteht 
abet nicht, denn naeh Strychninbehandlung zucken auch mMleuslose 
Elritzen bei Klopfreizen noch zusammen. 

Schliei~lich sei auf die gute ~bereinstimmung der H5rsehwellenkurve 
mit der FrequenzcharM~teristik bei den LautguBerungen der Meeres- 
fische hingewiesen. Rezente amerikanische Bestimmungen an t5nenden 
Fischen (darunter Sei~niden) haben iibereinstimmend Maxima der Ton- 
produktion bei niederen Frequenzen ergeben, n~mlich bei 200--500 Hz 
(LoY~ und PROUDFOOT 1946, DOBm~ 1947). Gerade in diesem Bereieh 
finder man ~ber auch die optimMe HSrschs 

Zusammen[assung. 
1. An den Meeresfischen Gobius niger, Corvina nigra und Sargus 

annularis wurden die obere H5rgrenze, die tt5rsch~rfe u~d das Ton- 
unterscheidungsvermSgen bestimmt. Als Sehwingungsquellen dienten 
~berlugerungstonsender, Ms SchMlquelle ein Unterwassertelephon. 

2. Die obere H5rgrenze liegt fiir Gobiu s bei rund 800, fiir Corvina bei 
1000 und fiiu Sargus bei 1250 Hz. 

3. Die H5rsch~rfe ist ftir Gobius bis zu 400, fiir Corvina bis zu 800, 
fiir Sargus bis zu 800--1000 Hz gut (Schwelle 0--20 db oberhalb der 
menschliehen HSrschwelle bei Abhorehen der Aquurienwand). Dariiber 
nimmt sie deutlich ab. 
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4. Die relativ guten H6rleistungen yon Sargus erklgren sieh zwanglos 
durch  die Anwesenheit  yon  Sehwimmblasenfortsgtzen,  welche sich bis 
in unmit te lbare  Nghe des Labyr in thes  erstrecken. 

5. Die Grenze des relativen TonunterseheidungsvermSgens variiert  
yon  ~/4--11/4 Ton (9--15% Frequenzunterschied),  je nach Fischart  und 
Tonbereich.  Bei Sargus konnte  oberhalb 600 Hz  keine TonuntersChei- 
d u n g  nachgewiesen werden. 

6. Naeh einseitiger Ausschal tung der Pars inferior oder des gesamten 
Labyr in thes  ist die HSrf~higkeit von Gobius nieht beeintrgchtigt.  

7. Nach beidseitiger Aussehaltung der Pars  inferior ist die HSr- 
sch~rfe flit TSne yon  100 und 200 Hz  nur  wenig, fiir solche yon 400 Hz 
merklich geschwgcht (Schwellensteigerung etwa 6 bzw. 18 db). Auf 
hShere Frequenzen wurde nicht  mehr  angesprochen. 

8. Nach  beidseitiger Ausschaltung des gesamten Labyr in thes  war 
die H 5rschgrfe fiir 100 und  200 Rz  stgrker geschw~cht (Schwellensteige- 
rung etwa 10 db) ; auf hShere TSne wurde nieht  reagiert, Es seheint dem- 
nach, als sei die Pars  superior an der Schal lwahrnehmung beteiligt. Mit 
Sicherheit lgl]t sich das auf Grund des vorliegenden Materials noch nicht  
entscheiden. 

9. Gewisse Klopfreize 15sen bei allen Fisehen reflektorisch Zus~mmen- 
zucken aus. An  der Perzeption dieser Druckschwankungen kann  das 
Laby r in th  beteiligt sein. Der Reflex wird nach Entfernung der Luby-  
r inthe vermutl ich durch Reizung des T~stsinnes der Kopfhau t  ausgelSst. 
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