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Einleitung.

Die Frage nach den Funktionen der einzelnen Labyrinthabschnitte
bei Fischen schien durch die Untersuchungen von v. Frisce und seiner
Mitarbeiter in klarer Weise dahin geldst, dal die Pars superior (Utri-
culus und Bogenginge) ausschlieflich statisch-dynamischen Aufgaben
dient, die Pars inferior (Sacculus und Lagena) dagegen der Schallwahr-
nehmung (v. Frisca 1936). Dieses Ergebnis beruhte auf Versuchen an
Ostariophysen, die im Zusammenhang mit dem Besitz der WEBERschen
Kndchel eine stark spezialisierte Pars inferior aufweisen. Thr Horver-
mdgen ist ausgezeichnet entwickelt. In einer fritheren Arbeit wurde die
Frage geprift, ob auch fiir die nichtostariophysen Fische (zu denen fast
alle Meeresfische gehoren) gilt, dall die Pars inferior und inshesondere
der michtige Sacculis ein Gehororgan darstellt (DITRGRAAF 1950). Aus-
schaltung der Pars inferior rief bei der Meergrundel (Gobius) eine merk-
liche Verschlechterung der Horfdahigkeit, jedoch keine eindeutigen
Gleichgewichtsstérungen hervor. Das Ergebnis der Versuche wurde
durch zwei Umsténde eingeschriinkt: 1. traten infolge der herrschen-
den hohen Auflentemperatur sehr hdufig Wundinfektionen auf; 2. stan-
den als Tonquellen nur Stimmgabeln zur Verfigung. Da die Inten-
sitét der von den Stimmgabeln im Wasser erzeugten Téne schwer dosier-
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bar ist (sie hingt z. B. weitgehend vom Druck beim Aufsetzen ab),
konnte die Abnahme der Horschirfe nach Labyrinthoperationen nicht
genau bestimmt werden.

Bei einem neuerlichen Aufenthalt an der Zooloalschen Station in
Neapel im Frithjahr 1950 standen fiir die Tonerzengung 2 Uberlagerungs-
tonsender zur Verfiigung, welche eine genaue Dosierung der Schallstirke
ermoglichten. Es konnte damit auch die Fahigkeit der Frequenzunter-
scheidung gepriift werdenl.

Methodisches.

Versuchsmaterial. Insgesamt wurden folgende Fische auf Schall dressiert:
22 Meergrundeln, namlich 20 Gebius niger (9—12 em lang) und 2 Gobius cobitis?
(6—17 cm), 5 Corvina nigra (18—25 em) und ein junger Sargus annularis® (7 em).
Samtliche Fische waren zuvor in Urethannarkose durch Entfernung der Augen
geblendet. Gobius und Corvinag vertragen die Operation auf einem Sitz; bei Sargus
hingegen ist die Blendung in Etappen, im Laufe einiger Tage, vorzunchmen. So-
fern nicht anders angegeben, handelte es sich immer um Futterdressuren (Sardinen-
fleisch) an einzeln gehaltenen Fischen.

An den Gobiiden wurden, ebenfalls in Urethannarkose, verschiedene Laby-
rinthoperationen durchgefiihrt und die Ausfallserscheinungen studiert. Die Tiere
erwiesen sich gegen operative Eingriffe wiederum wenig empfindlich. Ein Gobius
z. B. ging bereits 1 Std nach Totalexstirpation eines Labyrinthes wieder glatt ans
Futter. Wundinfektion machte sich in storendem Ausmall erst nach Anstieg der
Zimmertemperatur auf 20° C bemerkbar.

Das Wasser der Versuchsbecken zirkulierte, oder es wurde téglich erneuert. Fiir
die Gobiiden und Sargus dienten teils Metallrahmen-, teils Vollglasaquarien (GréBe
durchschnittlich 22 X 30 cm, Wassertiefe 18 cm). Fiir Corvina wurden die grofien
Becken in den Arbeitsriumen der Zoologischen Station beniitzt (GroBe durch-
schnittlich 50 X 100 cm, Wassertiefe 45 cm). Als aus Mangel an kleinen Aquarien
auch flache Becken herangezogen wurden, stellte sich heraus, dafl Gobiiden bei
einer Wassertiefe von weniger als etwa 10 cm unruhig werden und zu entspringen
suchen. Zur Gewihrleistung gubter Dressurfahigkeit ist eine groflere Tiefe erforder-
lich. Sie variierte in den vorliegenden Versuchen von 12—24 cm, je nach Gréfe
der Becken.

Schalldressur. Zur Tonerzeugung dienten 2 Philips-Tongeneratoren (Uberlage-
rungstonsender, Type GM 2307). Die GM 2307 gestattet eine kontinuierliche Regu-
lierung der Intensitit und der Frequenz innerhalb des Tonbereiches von etwa
30 bis zu 16000 Hz. Als Schallsender diente ein ins Wasser gehingtes, wasserdicht

1 Der Aufenthalt in Neapel wurde mir in dankenswerter Weise erméglicht durch
Gewidhrung eines Reisestipendiums seitens der ,,Niederlindischen Organisation fiir
reinwissenschaftliche Forschung (Z.W.0.)“. Auch der Leitung der Zoologischen
Station sei fiir ihr Entgegenkommen bestens gedankt.

2Dr. F. P. KoumaNs vom Naturhistorischen Museum in Leiden war so freund-
lich, die schwierige Bestimmung der Gobiiden fiir miech durchzufiihren. Die beiden
Arten verhielten sich gleich. Es stellte sich heraus, daB auch die in meiner fritheren
Arbeit verwendeten Meergrundeln wahrscheinlich der Art Gobius niger angehiorten.
Die Bezeichnung @ paganellus (entsprechend der Angabe des zustéindigen Assi-
stenten der Zoologischen Station) wire dann nicht zutreffend gewesen.

3 Nach Angabe von Dr. G. Bacor (Neapel).
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verkleidetes Vierpol-Telephon (,,Autophon)!. Es hatte 5 em Durchmesser
und wurde so tief ins Wasser gehiingt, da8 sich der Mittelpunkt etwa 7 cm unter-
halb der Oberflache befand (Abb.1). Das Telephon gab auch niederfrequente
Téne noch in erheblicher Starke wieder. Die Tténe waren bei den verwendeten
Intensitaten praktisch obertonfreiZ.

Die zur Dressur dargebotenen Tonsignale wurden mit einem parallel ge-
schalteten Kopfhorer regelmafig mitgehtrt. Sie wurden auBerdem zwischendurch
mit Hilfe eines ins Versuchsaquarium gehéngten empfindlichen Hydrophons (um-

Abb. 1. Transportwagen mit den beiden Tongeneratoren und dem automatisch tétigen
Schaltapparat (links unten Xohlestifte).c Im Hintergrund Aquarium mit eingehidngtem
Unterwassertelephon,

gebauter Horapparat) kontrolliert, sowie durch direktes Abhorchen der Becken-
winde mit dem freien Ohr. Auf diese Weise wurden fiir die Vollglasbecken auch
die Frequenzen bestimmt, bei denen starke Resonanz auftrat (die Metallrahmen-
aquarien waren in dieser Beziehung giinstiger). Derartige Frequenzen wurden
bei der Dressur nach Méglichkeit vermieden. Eine andeve Schwierigkeit bei Hor-
schwellenpriifungen bleibt, daBl die Lautstirke durch Reflexion an den Becken-
wanden im Innern des Aquariums 6rtlich stark verschieden sein kann, so dafl man
nie genau weil, auf welche Intensitit zuerst angesprochen wurde®. s zeigte sich
aber, da dennoch brauchbare Ergebnisse erzielt werden konnen.

Um fiir die Horschwellenbestimmungen einen VergleichsmaBstab zu bekommen,
wurde mit derselben Tonapparatur die menschliche Horschwelle bestimmt, bei

1 Dag Telephon wurde mir von Prof. Dr. W. FurrER (Laboratorium der P.T.T.
in Bern) freundlicherweise zur Verfiigung gestellt.

2 Dies wurde im Physiologischen Institut der Universitit Groningen fest-
gestellt, unter Beniitzung des ,,wave analyser* und der zugehorigen Apparatur von
Drs. Jw. vaN DEN BERa, dem auch fiir seine Hilfe bestens gedankt sei.

3 Fixierung an einem Ort innerhalb des Aquariums durch Einsperren in einem
engen Kafig hitte sich Gobius nicht gefallen lassen.
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direktem Abhorchen der Beckenwand. Nach AbschluB der Versuche wurden mit
einem Philips-Wechselspannungs-Voltmesser (GM 4132) die Ausgangsspannungen
des Tongenerators fiir simtliche eruierten Schwellenwerte genau bestimmt. Aus
dem Spannungsunterschied wurde dann der Schwellenunterschied in db? berechnet.
Es wurde ferner fiir die verschiedenen verwendeten Frequenzen und Intensitéiten
die maximale Entfernung bestimmt, in der die Schwingungen des Telephons im
Wasser mit dem Fingerballen gespiirt werden konnten (Fithlschwelle des Vibrations-
sinnes). )

Die beiden Tongeneratoren und der automatisch titige Schaltapparat (s. unten)
waren auf einem fahrbaren Gestell mit Gummireifen (umgebauter Kinderwagen)
untergebracht, um die teils weit auseinanderliegenden Aquarien ohne merkliche
Erschiitterung des Bodens mit der schweren Apparatur erreichen zu konnen
(Abb. 1). Nach dem vorsichtigen Einhingen des Telephons in ein Versuchsbecken
wurde 5—10 min gewartet, um Dressur auf das Einhéngen als solches zu ver-
mejden. Mit jedem Tier wurde dann eine Reihe von Dressurfiitterungen durch-
gefiihrt, mit Pausen von 3—10 (oder mehr) min, und zwar so lange, bis der Appetit
nachlie. Jede Schwellenbestimmung erforderte 20—70 Einzelversuche. Ins-
gesamt wurden mehr als 5000 Versuche vorgenommen.

Pondarbietung. Fiir die einfache Tondressur geniigte ein. Tongenerator (Abb. 2:
T.G.I). Der Dressurton wurde in Form einer Serie gleichartiger TonstiBe, also
rhythmisch unterbrochen, dargeboten. Dauer des EinzeltonstoBes: etwa 1/, sec;
Frequenz der TonstéBe: 38/min. Die Unterbrechung erfolgte wihrend der ersten
Versuchszeit mechanisch. Ein Exzenter, angetrieben von einem Grammophon-
motor (Abb. 2: G.M.), driickte einen Kohlestift periodisch senkrecht abwirts, so
daB dessen Spitze in konzentrierte Kochsalzlosung tauchte. Eine Spiralfeder hob
den Stift wieder in die Hohe (Abb. 2, rechts cben). Solange der Kohlestift sich
in Kontakt mit der Salzlosung befand war der Stromkreis zum Telephon ge-
schlossen und erklang der Dressurton. Gegeniiber Metallkontakten hat diese Ver-
bindung den Vorteil, daf die bei Tondressuren so stérenden Klickgerdusche zu
Anfang (und Ende) der Tonstéfe nahezu vermieden werden konnen.

Die Einschaltung des rhythmisch unterbrochenen Dressurtones erfolgte bei an-
dauernd laufendem Motor mit der Hand durch Betatigung eines Schalters (Abb. 2:
8.8.) in der Zeit, wihrend der Kohlestift sich auBerhalb der Salzlosung befand (nur
der rechte Kobhlestift der Abb. 2 lieferte bei diesen Versuchen Tone; die Leitung
zum linken war unterbrochen, ebenso wie die zum 2. Tongenerator).

Bei der Andressur wurde beim 4.—3. TonstoB gefiittert. Nach erfolgter
Dressur reagierten die mejsten Fische beim 1.—3. TonstoB; wenn bis zum 10. Ton-
stoB keine Reaktion eingetreten war, wurde die Darbietung des Dressurtones
beendet und die Antwort als negativ bewertet.

Im Laufe der Versuche entstand der Verdacht, dall bei Verwendung groBer
Lautstirken doch Klickgersusche oder andere Nebenreize das Verhalten beein-
fluBten. Deshalb wurden alle Ergebnisse nochmals in der Weise tiberpriift, daf die
TonstiBe unter Ausschaltung des automatisch betriebenen Kohlestiftschalters mit
der Hand erzeugt wurden, niimlich durch schnelles Hochdrehen der Ausgangs-
spannung am Tongenerator von 0 auf den gewiinschten Wert2. Der Beginn der
Tonst6Be war bei dieser manuellen Erzeugung weniger abrupt; Klickgerdusche
waren aber so mit Sicherheit vermieden. Die Rhythmik der TonstoBe entsprach
etwa derjenigen bei automatischer TonstoBerzeugung.

1 Das Dezibel (db, MaBeinheit fir Lautstérkenuntersoﬁiede) entspricht etwa
dem deutschen Phon.
2 Hierbei leistete mir meine Frau willkommene Hilfe.
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Frequenzunterscheidung. Zur Prifung dieser Fihigkeit waren beide Tongene-
ratoren erforderlich. Die Schaltung ergibt sich aus Abb. 2. Das der Dressur zu-
grunde liegende Prinzip wurde bereits an anderer Stelle geschildert (D1ykGRAAF
und VEREEWEN 1950): Es wird zunéchst wahrend langerer Zeit (z. B. 5—10 min)
unausgesetzt ein intermittierender Ton geboten, ohne Fiitterung oder Bestrafung,
an den sich der Fisch gewShnt (,,Neutralton‘‘). Im gewiinschten Augenblick — und
immer in der Pause zwischen 2 TonstoBen — wird dann ‘dieses Signal insofern
gedndert, dal} jeder 2. TonstoB durch einen gleich langen und gleich lauten, jedoch

A‘—bS.S. 8

Abb. 2, Automatische TonstoBerzeugung. Schaltungsschema fiir Frequenzunterschei-
dungsversuche. Fiir die einfache Tondressur waren die Leitungen bei x X unterbrochen.
U.T. Unterwassertelephon im Versuchsaquarium; K.H. Kopfhérer; 7.G. I, T.G. 11 Ton-
generatoren; K;, K. AnschluBklemmen; 8.8. Handschalter; E.S. automatisch betriebener
Kohlestiftschalter (Salzlésung). Rechts oben: Antrieb eines Kohlestiftes mittels
Exzenters durch Grammophonmotor (G.M.).

etwas hoheren Tonsto ersetzt wird, ohne jede Anderung in der Rhythmik der Ton-
stife. Der hohere Ton fungiert nun als Dressurton und wird mit Fiitterung kom-
biniert, wie oben beschrieben.

Zur Erzeugung des Neutraltones miiBte der Handschalter 8.8. der Abb. 2
nach links (in Stellung 4) verschoben sein. Es geben dann beide abwechselnd
eintauchenden Kohlestifte (in E£.S.) den Ton des Generators 7.G. I. Die Frequenz
der Tonst6Be ist daher beim Neutralton doppelt so groB wie bei der oben geschil-
derten einfachen Tondressur und betrigt 76/min. 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 unverindert den
Ton des Generators T.G- I, der rechte jedoch den Ton des Generators 7.G. I1.

DaB tatsichlich auf den Tonhéhenunterschied und nicht auf Intensitatsdiffe-
renzen oder andere Nebenreize reagiert wurde, lief sich in folgender Weise fest-
stellenl. Vor Versuchsbeginn wurde erst die Tonhohe, dann die Lautstéirke des

1Die oben erwihnten Klickgerdusche konnten bei diesen Versuchen nicht
storen. Erstens wurde blof mit maliger Lautstirke gearbeitet; zweitens wiren
die gleichen Klickgerdusche ja auch im Neutralton enthalten gewesen.
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T.G. II-Tones nach dem Gehor (Kopfhorer) dem 7.G. I-Ton so genau als moglich
angeglichen. Danach wurde die Frequenz des 7.G. II-Tones um den gewiinschten
Betrag erhoht, das Unterwassertelepbon eingeschaltet und der Versuch angesetzt.
Wenn nun der Fisch hierauf positiv reagiert hatte, wurde zur Kontrolle die Fre-
quenz des 7.G. II-Tones wiederum der des 7.G. I-Tones genau angeglichen (unter
zeitweiliger Abschaltung des Unterwassertelephons) und dann der Versuch wieder-
holt: es erfolgte jetzt keine Reaktion. Damit war sichergestellt, daf die Mani-
pulation des Umschaltens (Einschalten des Dressurtones) an sich nicht bemerkt
wurde, und wahrscheinlich gemacht, daBl die Reaktion nicht auf Intensitéts-
differenz beruhte (es handelte sich bei den Schwellenbestimmungen ja um relativ
geringe Frequenzunterschiede). Um auch letzteres sicherzustellen. wurden weitere
Kontrollversuche vorgenommen, bei denen der 7.G. I1-Ton zwar dieselbe Frequenz
wie der 7.G. I-Ton besaB, jedoch eine merklich abweichende Intensitit. Auch in
diesen Fallen durfte nicht reagiert werden.

Ergebnisse.
1. Bestimmung der oberen Horgrenze.

Gobius-Arten. In einer fritheren Arbeit wurde die obere Horgrenze
fiir Stimmgabeltone bei 600-—800 Hz gefunden. Die Versuche mit dem
Unterwassertelephon fithrten zum gleichen Ergebnis: Frequenzen bis zu
600 Hz wurden regelmiBig beantwortet; ein Ton von 800 Hz jedoch nur
mehr schwach und bei sehr erheblicher Lautstirke.

In den ersten Versuchen wurden auch hshere Frequenzen noch dressurgemif
beantwortet, wenn die Intensitéit der Téne (Ausgangsspannung des Tongenerators)
auf das Maximum gesteigert wurde. Tone von 1600, 2000 und sogar 3000 Hz er-
wiesen sich als wirksam. Es regte sich der Verdacht, daf} hier Dressur auf irgend-
welche Nebenreize im Spiele war, besonders, als auch ein vollig labyrinthloses Tier
noch auf Tone von 600 Hz ansprach. Vielleicht waren Klickgersusche beim Ein-
setzen der Tonst6Be (Eintauchen des Kohlestiftes) im Spiel; vielleicht war auch
der relativ abrupte Beginn der TonstoBe als solcher fiir das Ergebnis verantwort-
lich. Kontrollversuche mit manueller TonstoBerzeugung (s. oben) ergaben jeden-
falls eine viel tiefere Horgrenze, trotz Anwendung der gleichen maximalen Laut-
stdrke. Die eingangs erwihnten Ergebnisse beziehen sich daher ausschlieBlich auf
diese zuletzt genannten Methode.

* Corvina nigra. Die obere Horgrenze wurde, wie bei Gobius, mit der
manuellen Tonerzeugung bestimmt. Sie liegt etwas hoher, ndmlich bei
etwa 1000 Hz. Die Bestimmung wurde durch die unerwartet schlechte
Dressurfahigkeit der zur Verfiigung stehenden Corvinen erschwert.

Im Gegensatz zu dem frither mit Stimmgabeln gepriiften Exemplar (Dijx-
GRAAF 1950) zeigten sich die Tiere launisch und schreckhaft. Sie gingen durchweg
schlecht ans Futter und reagierten unregelmiflig. FEine probeweise versuchte
Schreckdressur brachte kein besseres Ergebnis. Schon die Darbietung der Tone
an sich schien die Tiere in, Angst zu versetzen. So wurde mehrmals beobachtet,
daB eine Corvina das Futfer verweigerte, solange das Dressursignal erklang (z. B.
TonstéBe von 500 Hz), wihrend sie es nach Beendigung der Tondarbietung prompt
annahm. Es sei in diesem Zusammenhang an die fluchtauslésende Wirkung der
von den Corvinen selbst erzeugten Klopflaute erinnert (DiTreRAAF 1947).

Bel automatischer TonstoBerzeugung und groBer Schallstirke waren wiederum
auch héhere Frequenzen wirksam (bis zu 4000 Hz). Diese hochfrequenten Ton-
stoBe wurden aber erst beantwortet, wenn sich der Fisch beim Herumschwimmen

" Zeitschr. f. vergl, Physiol. Bd. 34. 8
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dem Telephon bis auf kurze Entfernung (15—20 c¢m) genshert hatte, und die
Reaktion bestand meist aus einer zum Telephon gerichieten Wendung. Es handelte
sich also hier wahrscheinlich um Reizung des Tastsinnes bzw. der sehr empfind-
lichen Seitenorgane (vgl. DITEGRAAFT 1934).

Sargus amnularis. Die Horgrenze der Ringelbrasse, in derselben
Weise bestimmt wie bei Gobius, liegt wieder etwas hoher als bei Corvina,
ndmlich bei etwa 1250 Hz.

Hghere Frequenzen konnten zunichst nicht gepriift werden, da das Lampen-
gerdusch des Tongenerators bei der erforderlichen groBen Lautstirke vom fein-
horigen Versuchstier schon an sich mit der Dressurreaktion beantwortet wurde.
Die starke Zunahme der Intensitatsschwelle liel aber vermuten, da8 die Horgrenze
nicht weit oberhalb 1200 Hz liegen wiirde. Und das bestétigte sich auch spiter,
als das Tier im Laufe weiterer Dressurversuche gelernt hatte, das Lampengeriusch
nicht zu beachten. Trotz maximaler Lautstirke wurde auf 1200 Hz noch gut, auf
1300 Hz aber nicht mehr reagiert.

2. Bestimmung der Hérschirfe.

Gobius-Arten. Es wurde an je 4—5 Meergrundeln die Intensitits-
schwelle fiir Tone von 100, 200, 400, 600 und 800 Hz bestimmt, bei
manueller Tonstoferzeugung. Gemessen an der Ausgangsspannung des
Tongenerators liegt die Schwelle fiir Téne von 100, 200 und 400 Hz
ungeféhr in gleicher Héhe, um von da ab mit zunehmender Frequenz
steil anzusteigen (Abb. 3). Verglichen mit der menschlichen Horschwelle
ergibt sich, daB die Horschérfe von Gobius bei 100 Hz etwa der mensch-
lichen entspricht. Bei 200 Hz liegt die Schwelle fiir Gobius rund 10 db
oberhalb der des Menschen, bei 400 Hz rund 20 db, bei 600-—800 Hz
rund 40—50 db (Abb. 4). Beim ansteigenden Verlauf der Schwellen-
kurve fiir Gobius ist jedoch zu bedenken, dafl die menschliche Hor-
schwelle im Bereich von 100—800 Hz ziemlich stark absinkt, besonders
bei den niederen Frequenzen (insgesamt iiber etwa 30 db). Wiirde man
dieses Absinken in der graphischen Darstellung ausgleichen, dann ver-
liefe die Schwellenkurve fiir Gobius von 100—400 Hz wiederum ange-
nihert waagrecht, um von da bis an die obere Horgrenze bei 800 Hz
anzusteigen. E k

Die bei automatischer TonstoBerzeugung erhaltene Schwellenkurve zeigt bis
zur Frequenz 600 Hz den gleichen Verlauf, daxiiber jedoch bis zu 3000 Hz eher
ein leichtes Absinken. der Schwelle (um 10—15 db). Diese Tatsache spricht dafiir,
daf} es sich bei den Reaktionen im hoheren Frequenzbereich tatsichlich um die
Wirkung mehr oder weniger frequenzunabhiéngiger Nebenreize, also z. B. von
Klickgerduschen, handelte.

Corving nigra. Aus dem bereits erwdhnten Grund (schlechte Dressier-
barkeit) konnte die Hérschwelle nur angenéhert bestimmt werden. Sie
liegt im Frequenzbereich 400—800 Hz um weniger als 20—30 db ober-
halb der des Menschen, bei 1000 Hz etwa 35—40 db.

Die erwihnten Werte gelten sowohl fiir manuelle wie fiir automatische TonstoS-
erzeugung. Oberhalb 1000 Hz wurde nur bei letzterem Vorgehen reagiert, bei
Lautstirken von 35—40 db oberhalb der menschlichen Schwelle.
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Sargus annularis. Die Horschwelle wurde in diesem Falle ausschlieB-
lich bei manueller TonstoBerzeugung bestimmt. HEs setzt bei 800 Hz
ein deutlicher Schwellenanstieg ein (Abb. 5). Im Bereich von 400 bis
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800 Hz lag die Horschwelle 15—20 db oberhalb der menschlichen, bei
1000 Hz 25 db, bei 1200 Hz fast 40 db (Abb.6). Im Vergleich mit
Gobius fillt besonders die groBle Horschirfe im Bereich um 800 Hz auf.

8*
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3. Die Fihigkeit der Frequenzunierscheidung.

Gobius niger. An 2 Exemplaren wurde nach der eingangs geschil-
derten Dressurmethode (S.108) die Unterschiedsempfindlichkeit fir
Tonhohe geprift. Der ,Neutralton® hatte eine Frequenz von 150 Hz,
der Dressurton wurde zunéchst eine Quarte (2!/, Tone) hoher gewihlt.
Nach gelungener Dressur (5—10 Fiitterungen) wurde die Hohe des
Dressurtones allméhlich verringert. Durch geeignete Kontrollversuche
wurde in allen Féllen sichergestellt, daf tatsdchlich Tonhohenunter-
schiede und nicht etwa Intensititsdifferenzen die Reaktionen bedingten.
Die Stirke des Neutraltones lag etwa 10 db oberhalb der Hérschwelle.

Das erste Tier hatte auf ein Intervall von 1Y/, Ton (15% Frequenz-
unterschied) noch deutlich positiv reagiert, als es durch Entspringén aus
seinem Becken verlorenging.

Das zweite Exemplar reagierte bis herabzum Intervall eines Ganz-
tones noch deutlich und regelméafig positiv. Auch 3/, Ton wurde manch-
mal noch unverkennbar beantwortet, ein nur wenig kleineres Intervall
dagegen 16ste gar keine Reaktionen mehr aus. Die Schwelle scheint also
in diesem Tonbereich bei etwa 3/, Ton (9% Frequenzunterschied) zu
liegen.

Mit dem gleichen Tier wurde eine weitere, entsprechende Dressur-
reihe vorgenommmen, wobei von einem Neutralton der Frequenz 300 Hz
ausgegangen wurde. Die Schwelle schien diesmal schon bei einem Ganz-
ton (12%) erreicht zu sein.

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

DaB die Tiere — auch Gobius — hierauf jedesmal reagierten, ist ni_th ver-
wunderlich. Denn der Beginn des Neutraltones muf ja fiir den Fisch viel Ahnlich-
keit mit dem Beginn des Dressurtones haben. Aus dem gleichen Grund ist es ver-
standlich, daB auch bloBe Halbierung des Neutraltonrhythmus in der Regel mit
der Futterreaktion beantwortet wurde. Auch beim Dressurton ist ja die Zahl der
(wirksamen) TonstoBe je Sekunde nur halb so grof wie beim Neutralton.

Das eine Exemplar beantwortete einwandfrei Intervalle bis zu
einem Ganzton (12%), muBte aber dann wegen anhaltender Futter-
verweigerung ausgeschieden werden. Beim 2. Tier lag die Schwelle bei
3/,Ton (9%). Ein Halbton (6%) wurde nicht mehr erkannt. — Aus
Mangel an Zeit konnte die Schwelle in anderen Tonbereichen nicht mehr
bestimmt werden. . )

Sargus annularis. Das lernfreudige Fischchen reagierte bereits ab
der 4. Fitterung auf ein Intervall von 1—1Y/, Ton. Die Intensitdt des
Neutraltones lag 10—15db oberhalb der Horschwelle. Infolge der
klaren Reaktionsweise konnte die Unterschiedsschwelle in verschiedenen
Frequenzbereichen genau bestimmt werden. Sie betrug bei 150 Hz als
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Neutralton weniger als 3/, Ton (< 9%); bei 300 Hz etwa 1!/, Ton (156%),
bei 450 Hz ebenfalls 1/, Ton. Bei 600 Hz hingegen lieB sich bis zu einer
Quarte (2'/, Ton) keine Reaktion erzielen, obwohl die entsprechenden
Tone fiir das Tier durchaus noch gut hérbar waren'. Wenn der Dressur-
“ton dagegen eine Quarte tiefer als 600 Hz gewidhlt wurde, reagierte der
Fisch sofort. Sofern also oberhalb 600 Hz noch Frequenzunterscheidung
méglich wire, milite die Schwelle mehr als eine Quarte (> 33%) be-
tragen haben. Versuche an weiteren Exemplaren miissen lehren, ob es
sich bei diesem negativen Ergebnis um einen allgemein giiltigen Befund
gehandelt hat oder um eine individuelle Besonderheit.

Lagens mit Sacculus mit
Ololith ! 3 2?0?/2%””

Abb. 7. Rechtes Labyrinth von Gobius niger. Nach RETZIUS.

4. Der Sitz des Hirvermégens bei Gobius niger.

Wie bei den fritheren 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 Regenerationsmoglichkeit auszuschalten, wurde diesmal das
Sinnesepithel des Sacculus nicht nur vom Nerven abgetrennt, sondern
ebenfalls restlos entfernt — ein Eingriff, der einige Ubung und viel Vor-
sicht verlangt, um nicht Teile der Pars superior in Mitleidenschaft zu
ziehen. Die Priifung der Horfihigkeit wurde an 5 beiderseits mit Erfolg
operierten Tieren durchgefithrt. AuBerdem wurde bei 3 weiteren Exem-
plaren das gesamte Labyrinth erst an der einen, dann auch an. der
anderen Seite restlos entfernt.

Ausgepragte Gleichgewichtsstérungen traten nach der Pars inferior-Operation
wiederum nicht auf. Dem frither Beobachteten wiren nur folgende Einzelheiten
hinzuzufiigen. Ein Tier vollfilhrte bei ruhigem, freiem Schwimmen einmal einen

1 Eben deshalb — némlich um gute Hérbarkeit zu gewéhrleisten und nicht in
den Bereich abnehmender Hoérschirfe zu geraten — wurde kein groBeres Intervall
gepriift.
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Purzelbaum Ainteniiber ; erst nach Erreichung der Riickenlage drehte sich der Fisch
durch eine schnelle Wendung um die Langsachse wieder in die Normallage zuriick.

Es erscheint ferner zweifelhaft, ob der voriibergehende Auftrieb, welcher sich
1—2 Tage nach Operation der 2. Seite einzustellen pflegt, wirklich auf einer
Stérung der Schwimm- und Orientierungsfahigkeit zuriickzufithren ist. Letztere
Fiahigkeit war in der Regel nicht nennenswert gestért; die Fische bemerkten viel--
mehr ihren Auftrieb deutlich und waren dauernd bemiiht, sich mit den saugnapf-
formigen Bauchflossen am Boden zu halten, was allerdings an der glatten Glas-
fliche nur mangelhaft gelang. Umgekehrt zeigte keine von den ein- oder beider-
seits fofal labyrinthlosen Meergrundeln Auftrieb, obwohl diese Tiere zum Teil
sichtlich in ihrer Schwimm- und Orientierungsfihigkeit gestért waren. Eine plau-

sible Erklirung der Erscheinung steht
also noch aus.

Schlieflich lieBen Beobachtungen an

einseitig fotallabyrinthlosen Meergrundeln

" Zweifel aufkommen an der Verlifilich-

keit der friiher zur Priifung von Gleich-

Tabelle 1. Abnakme der Hirschirfe
bei Gobius niger nach beidseitiger
Entfernung der Purs inferior baw.

des gesamten Labyrinthes.

Schwellenzunahme gewichtsstorungen angewandten Methode

. @) (Beobachtung des frei zu Boden Schwim-
T?ﬁlzl;) he nach Eng. | Dach Entfer-  mens von nahe der Wasseroberfliche los-
fernung der éle“sgfn‘g:; gelassenen geblendeten Fischen). Denn

Pars inferior |y hvrinthes von den einseitig labyrinthlosen blinden

1 Meergrundeln waren einzelne schon kurz

100 <9 | 9 nach der Operation (z. B. nach 20 Std)
200 6 ‘ 10 tiberraschend gut imstande, strecken-
400 18 ‘ — weise frei herumzuschwimmen, und zwar
600 - { - ohne die bekannten spiraligen Rollungen

oder starke Asymmetrie des Bewegungen.
Der Gegensatz mit dem Verhalten anderer Fische (etwa der Elritze) war auffallend,
obwohl natiirlich auch manche Meergrundeln spiralig rollten.” Der Funktions-
ausgleich fiir das ausgeschaltete Labyrinth kann jedenfalls bei Gobius sehr rasch
erfolgen, und um so eher konnten also leichte Ausfallserscheinungen nach partieller
Labyrinthausschaltung kompensiert werden und der Beobachtung entgehen.
Auch beiderseits labyrinthlose Meergrundeln schwimmen in der Regel ziemlich
sicher, wenigstens in Kontakt mit dem Boden. Die grofle Bedeutung taktiler Reize
fiir die Orientierung bei diesen Bodenfischen tritt hier klar zutage; sie bedingt
schon ihrerseits ein Zuriicktreten des Labyrintheinflusses bei der Lenkung der
Fortbewegung.

Auf die Horfahigkeit (obere Horgrenze, Horschirfe) hat die einseitige
Entfernung der Pars inferior oder des gesamten Labyrinthes keinen merk-
lichen Einfluff. Nach Operation der 2. Seite hingegen ist die Horschirfe
verringert und (infolgedessen ?) die obere Horgrenze herabgesetzt. Die
Ergebnisse sind in der Tabelle 1 zusammengefaf3t.

Wie man sieht, ist nach Entfernung der Pars inferior die Schwelle
fiir 100 und 200 Hz nur wenig erhéht, fiir 400 Hz um etwa 18 db. - Auf
Téne von 600 Hz wurde itberhaupt nicht mehr angesprochen (gepriift
bis zur maximalen Lautstirke = etwa 12 db oberhalb der Schwelle des
intakten Tieres fir 600 Hz, oder 53 db oberhalb der menschlichen
Schwelle). Nach Entfernung des gesamten Labyrinthes war die Er-
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héhung bei 100 und 200 Hz etwas ausgeprigter (9—10 db), wihrend
schon auf 400 Hz nicht mehr reagiert wurde (gepriift bis zur maximalen
Lautstirke = etwa 32 db oberhalb der Schwelle des intakten Tieres fiir
400 Hz oder 50 db oberhalb der menschlichen Schwelle). Man kann
darin einen Hinweis 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 tatséchlich vorliegt.

Ahnliche Ergebnisse lieferten Schwellenbestimmungen mit automatischer Ton-
stoBerzeugung. Nur wurden unter diesen Umstdnden von den operierten Tieren
auch noch die Frequenzen 600 und (nur von Pars inferior-operierten) 800 Hz beant-

wortet. Die Schwellensteigerung gegeniiber nichtoperierten Tieren bei gleich-
artiger Reizung war gering (< 10 db).

5. Die Wahkrnehmung von Klopfreizen.

Es ist eine bekannte Tatsache, daB Fische auf eine stoBweise Er-
schiitterung ihres Behélters hdufig durch einen schreckhaften Satz an-
sprechen. Ein Stol mit dem gestreckten Mittelfinger ans Glas lost in
nahezu jedem Becken mit Fischen bei einigen Exemplaren diese Reak-
tion.aus. Wir konnten das bei Angehérigen der verschiedensten Fisch-
gruppen beobachten (Ostariophysen sowie andere Physostomen, zahl-
reiche Physoclisten, aber auch Haie und Rochen). Es handelt sich
physikalisch um eine stark geddmpfte Schwingung. Aus der Reaktions-
weise der Fische bekommt man den Eindruck, als wiirde schon die erste,
kriftigste Druckwelle die Reaktion auslésen.

Man kann die Schwelle fiir diesen Reflex durch Strychnin stark herabsetzen.
Bringt man einen Gobius in Seewasser, welches je Liter etwa 0,25 g Strychninsulfat
enthilt, so-beginnt das Tier schon nach wenigen Minuten auf leichte Stofreize an-
zusprechen. Klopft man z. B. mit dem Finger auf den Tisch, worauf das Aquarium
steht, dann zuckt der Fisch prompt zusammen. Nach 15—20 min wird er in reines
Seewasser tibertragen und zeigt sich nun stundenlang iiberempfindlich fiir leichte
Klopfreize. An den Zuckungen kénnen sich die Kiefer, die Kiemendeckel, samt-
liche Flossen sowie die Rumpfmuskeln beteiligen, Manche Tiere zeigen auch ohne
duflere Reizung gelegentlich Zuckungen. Die meisten Fische erholen sich im
Laufe von 1—2 Tagen wieder von dieser Behandlung.

Im Stadium erhohter Erregbarkeit 1aBt sich feststellen, dafl die Reaktions-
starke von der Intensitit des Klopfreizes abhingig ist. Ferner, dafl die Erregbar-
keit unmittelbar nach einer Reizung voritbergehend ansteigt, so dafl ein zweiter
Reiz eine starkere Zuckung ausldst als der erste. In einem Fall reagierte das be-
treffende Tier bei schwachen (unterschwelligen), im Tempo von 5 sec thythmisch
wiederholten Klopfreizen regelmifig erst beim 3.—4. Klopfreiz. Umgekehrt ergab
sich bei zu haufig wiederholter kraftiger Reizung Ausbleiben von Reaktionen.

Es dréngte sich die Frage auf nach dem perzipierenden Sinnesorgan.
Schon frither wurde geschlossen, daf das Labyrinth zur Auslésung dieser
Reflexe nicht erforderlich ist (D1srarAAF 1950). Das konnte an einem
beiderseits labyrinthlosen Strychnintier bestitigt werden; nur die Emp-
findlichkeit schien etwas herabgesetzt.
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Bei Tieren mit vorher durchtrenntem Riickenmark zucken aus-
schlieBlich die noch mit dem Gehirn in Verbindung stehenden Teile,
wihrend die isolierten Rumpfabschnitte und Flossen auf leichte Be-
rithrungsreize noch deutlich reflektorisch ansprechen. Auch nach Durch-
trennung des Gehirns unmittelbar hinter dem Vagusaustritt zucken
Kiefer und Kiemendeckel noch in alter Stirke, wihrend der gesamte
Rest des Fisches unbeweglich bleibt. Aus diesen Tatsachen geht hervor,
daB die Reaktionen auf Klopfreize wahrscheinlich durch Reizung des
Tastsinnes der Kopthaut oder der Seitenorgane ausgelost werden.

Zur restlosen Ausschaltung des Tastsinnes der Kopfhaut ist keine brauchbare
Methode bekannt. Die Wirkung von Kokainbepinselung bleibt nicht auf den
Tastsinn beschrinkt (vgl. DisRerAAF 1934). Nervendurchschneidung impliziert
die Lahmung wichtiger Muskeln.

Ausschaltung der Seitenorgane — zusétzlich zum Labyrinth — ist technisch
leicht durchzufiihren: es brauchen nur die bereits freiliegenden Seitenlinien-Nerven-
wurzeln des Facialis und Vagus nahe dem Gehirn durchtrennt zu werden. Es
ergab sich aber, daB die Meergrundeln diese Operation nicht oder nur kurze Zeit
iiberstanden. Das lag nicht an dem (relativ leichten) Eingriff als solchen, denn
einseitige Nervendurchtrennung wurde ausnahmslos tiberstanden. Fatal war immer
erst die Durchschneidung an der 2. Seite, also die wollstdndige Ausschaltung des
acustico-lateralen Systems. Vielleicht ist es der zu abrupte Ausfall der gesamten
,,spontanen Aktivitat* dieses Sinnessystems, welcher den Tod herbeifiihrt!. Ob
die Seitenorgane an der Wahrnehmung der Klopfreize beteiligt waren, blieb also
unentschieden. Es sei aber erwdhnt, daB Ausschaltung der Seitenorgane nach
Horer (1908) die Reaktionen nicht zum Schwinden bringt.

Besprechung der Ergebnisse.

Die 3 in der vorliegenden Arbeit untersuchten nichtostar;ophysen
Meerestische Gobius, Corving und Sargus zeigen in dieser Reihenfolge
zunehmende Horschiirfe, sowie eine ansteigende obere Horgrenze. Je-
doch wird auch Sargus in seinen Horleistungen von Ostariophysen
wie der Ellritze (Phoxinus laevis) noch erheblich iibertroffen (vgl.
v. FriscH 1936) Die Leistungen sind zur besseren Ubersicht in runden
Zahlen in Tabelle 2 zusammengestellt 2.

Es ergibt sich aus der Ubersicht, daB die iiberragende Horfihigkeit
der Ellritze zwar zum Teil, aber nicht ausschlieBlich (obere Horgrenze!)
auf dem Besitz des schallverstirkenden WEBERschen Apparates beruht.
Es sei in diesern Zusammenhang darauf hingewiesen, dafl es unter den

1 Vgl. DiurGRAAF (1952).— Im Hinblick auf die beschrankte Zeit waren zwischen
den einzelnen Operationen Pausen von nur wenigen Tagen eingeschaltet. Es er-
scheint nicht ausgeschlossen, daB langere Pausen ein Uberleben der Tiere ermog-
lichen wiirden.

? Die Horschirfe der Ellritze wurde mit der gleichen Apparatur in meinem
Institut von Herrn F. J. VEREEITEN bestimmt. Es handelt sich um Mittelwerte aus
Bestimmungen an 4 Ellritzen, zuerst vor, dann nach Ausschaltung des WEBERschen
Apparates (Entfernung beider Mallei). — Anmerkung bei der Korrektur: Uber die
Horschwelle beim Zwergwels berichten neuerdings AvrrRum und PoGGENDORF
[Naturwiss. 33, 434 (1951)].
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Tabelle 2. Obere Hirgrenze und Hérschirfe fiir Téne von 400 und 800 Hz bei einigen

Fischarten.
Obere Horgrenze ( dlflgll;iilﬁgli)ug er
Fischart . —_ menschlichen) -
- oz | Oktaven ober-
" halb 100 Hz | bei 400 Hz | bei 300 Hz
\
Phoxi- intakt 5000—6000 . 5,6—35,9 5 10
nus ohne WxE. Apparat 3000 1 49 25 30
Sargus intakt 1250 | 3,6 18 17
Corvina | intakt 1000 3,3 25 | 25
intakt 600—800 | 2,6—3,0 22 | 50
Gobius { ohne Pars inferior | 400—500 2,0—2,3 40 —
ohne Labyrinth 200 () 1 — —

Nichtostariophysen 2 Familien mit #hnlichen guten Horleistungen gibt:
Mormyriden und Labyrinthfische (DirssecmorsT 1938, STpETIC 1939,
ScaNeIpER 1941). Ihre Vertreter sind durch den Besitz gasgefiillter
Riume ausgezeichnet, welche dem Sacculus unmittelbar anliegen. Sie
haben eine die Horfahigkeit steigernde Wirkung, wie die Schwimmblase
bei den Ostariophysen. Nach Fillung der entsprechenden Ridume bei
Labyrinthfischen mit Wasser war die Horschérfe stark vermindert und
die obere Horgrenze von 3000—4500 Hz auf 500-—600 Hz herabgesetzt
(ScavemER 1941). Nach v. Friscu (1938) hort die Ellritze nach Ent-
fernung der Schwimmblase praktisch nur noch mit der Lagena. Im Hin-
blick darauf ist die obere Horgrenze (3000 Hz) erstaunlich hoch im Ver-
gleich zu nichtostariophysen Fischen (Tabelle 2).

Die fiir Nicht-Ostariophysen relativ guten Horleistungen von Sargus
sind wohl zundchst mit den Schwimmblasenhornern in Verbindung zu
bringen, welche sich bei diesen Fischen nach vorne bis dicht an die
Sinnesendstellen der Pars inferior erstrecken (Abb. 8).

Wenn auch der direkte Nachweis ihrer vermuteten Bedeutung fiir die Hor-
fahigkeit noch aussteht, 148t doch die unmittelbare Nachbarschaft der Luft-
riume und der Pars inferior, wovon ich mich durch Praparation frischer Objekte
iiberzeugen konnte, kaum Zweifel nach dieser Richtung bestehen. DENKER (1938)
konnte zwar keine direkte Verbindung der Schwimmblase mit dem Labyrinth
nachweisen; wie gering aber die Entfernung zwischen beiden ist, geht aus seinen
Abbildungen wohl zur Geniige hervor (Abb. 8). Dafl Dexkrrs Tondressurversuche
mit Meerbrassen {darunter auch Sargus annularis) erfolglos blieben, ist versténd-
lich. Der tiefste der beiden von ihm dargebotenen Téne (¢® und a?) fiel mit 1047 Hz
zwar gerade noch innerhalb des von uns festgestellten Horbereiches der Ringel-
brasse; es handelte sich aber um Pfeifentone, deren Intensitét offenbar nicht aus-
reichte, zumal ja die Schwelle bei Sargus in diesem Horbereich schon deutlich
ansteigt (vgl. S. 111).

Bei Corvinawiire auf die betrachtliche relative Gréfie desSacceulus hinzu-
weisen, in welcher Beziehung Corvina sogar Gobius (Abb. 7)noch iibertrifft.
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Was den Sitz der Schallwahrnehmung bei Gobius anbelangt konnten
die fritheren KErgebnisse bestéitigt und erweitert werden. Nach Ent-
fernung der Pars inferior des Labyrinthes ist die Horschirfe fir tiefe
Tone (100, 200 Hz) nur wenig, fiir hohere (400 Hz) erheblich verringert,
wihrend die hochsten Tone (600—800 Hz) iiberhaupt nicht mehr be-
antwortet werden!. Merkwiirdigerweise scheint auch die Pars superior
fiir die Schallwahrnehmung von Bedeutung zu sein. Denn nach Ent-
fernung des gesamten Labyrinthes war die Horschirfe fiir die Téne von
100 und 200 Hz noch etwas weiter verringert, wahrend schon 400 Hz
nicht mehr beantwortet wurden (vgl. Tabelle 2). Zu einer Entscheidung
dieser Frage reicht das vor-
liegende Material noch nicht
aus. Es sei aber in diesem
LABYRINTH Zusammenhang darauf hin-
9l gewiesen, daf der Schlufl
SCHWMMBLASEN- ) .
o AFORTSATZE auf eine akustische Be-
% deutung der Pars superior
(Utriculus) bei Fischen kein
Novum wire. Es dullern
sich in diesem Sione:

NEURICRANIIH

< T \

i \ AN
saccmys  wurs

' : DrirsseLHORST (1938) auf
Abb. 8, Lage von Labyrinth und Schwimmblase bei -
Sargus annularis. Nach DENKER. Grund von Dressurver-

suchen am Aal (Anguilla
vulgaris), WOHLFAHRT (1936) nach anatomischen Untersuchungen an
Heringsfischen und neuerdings LoweNsTEIN und RoBErTs (1951) auf
Grund elektrophysiologischer Versuche am Rochenlabyrinth (Raja
clavata?).

Bei ,,automatischer TonstoBerzeugung®® (8. 107) reagierten sowohl
Gobius als Corvina auch noch auf héhere Frequenzen (bis zu 3000
bis 4000 Hz). Es wird vermutet, daf} es sich hierbei um die Wirkung
frequenzunabhingiger Nebenreize handelte. Wenn ich meinen Mittel-
finger ins Wasser steckte und den Ballen vor die Mitte des Telephons
hielt, empfand ich die TonstéBe bis zu 600 Hz als reine Vibrationen.
Sie waren bei erheblicher Lautstirke (35—40 db oberhalb der mensch-
lichen Schwelle, gemessen mit dem Ohr an der Aquarienwand) bis auf
7 (200 Hz) bis Y/, cm (600 Hz) Entfernung im freien Wasser zu spiiren.
TonsttBe von 800 und 1000 Hz hingegen wirkten nur mehr bei maximaler
Lautstéirke und auf kurze Entfernung (1/,—1 em). Ich empfand den Beginn
jedes TonstoBes dieser Frequenzen als ein leichtes Klopfen, gefolgt von

1 Ausschaltung des Sacculus allein (Entfernung von Otolith und Macula), unter
Schonung der Lagena, ist durchfithrbar; die Zeit reichte aber nicht aus, um auch
noch die Horfahigkeit derart operierter Tiere zu priifen.

2 Siehe auch die zusammenfassende Darstellung bei DIJEGRAAF (1952).
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einem Druckgefiihl (mit undeutlicher Vibrationsempfindung), solange
der Tonstofl wihrte. Mit dem Ohr an der Wand eines kleinen Aquariums
waren bei maximaler Lautstéirke ebenfalls Tickgeriusche wahrnehmbar
zu Anfang (und Ende) der Tonstéfe, am deutlichsten bei den Frequenzen
1000 und 2000 Hz, weniger deutlich bei 3000, noch weniger bei 4000 Hz.
Diese Beobachtungen stiitzen die obenerwihnte Vermutung, wonach
die hoheren Frequenzen aulerhalb des Horbereiches fallen.

Uber die Schwelle der relativen Tonunterscheidung war bisher nur
von der Ellritze Genaueres bekannt (WorLraHRT 1939). Sie liegt im
Bereich von 400—800 Hz bei etwa 1/, Ton (3% Frequenzunterschied).
Bei Frequenzen iiber 860 Hz nimmt die Unterschiedsempfindlichkeit ab
und sie erreicht schon bei 1260 Hz iiberhaupt ihre Grenze. Von da bis
zur oberen Horgrenze bei 5000—6000 Hz findet keine Frequenzunter-
scheidung mehr statt (D1JRGrRAAF und VERHEWEN 1950). Dieselbe
Grenze um 1260 Hz wurde auch beim Zwergwels (Amiurus nebulosus)
aufgefunden?, dessen obere Horgrenze nach STETTER (1929) bei 13000 Hz
noch nicht erreicht sein soll.

Bei den in der vorliegenden Arbeit gepriiften Nicht-Ostariophysen
lag die Schwelle im niederen Horbereich bei 3/, Ton (9% ), im héheren bei
1 bzw. 1Y, Ton (12 bzw.15%). Bei Sargus miilite die Unterschieds-
schwelle oberhalb 600 Hz grofler sein als eine Quarte, falls in diesem
Hérbereich iiberhaupt noch Tonunterscheidung méglich ist (obere Hor-
grenze 1250 Hz).

Zur Eruierung feinster Grenzleistungen waren die Umstidnde nicht
gerade giinstig (Neapler Straflenlirm, Motorengerdusche im Gebiude
usw.). Auch konnten die Priifungen nicht allzu lange fortgesetzt werden.
Eingehende Untersuchungen unter besseren Bedingungen werden also
moglicherweise noch etwas kleinere Schwellenwerte ergeben?2, womit
dann das Leistungsniveau der Eliritze vollends erreicht wire. Beim
Menschen liegt die Unterschiedsschwelle fiir Tone mittlerer Lautstarke
bekanntlich zwischen 0,3% (mittlerer Horbereich) und 1% Frequenz-
unterschied (tiefe und hohe Téne). Dall die Schwelle bei den Fischen
rund das 10fache dieses Wertes betréigt, ist im Hinblick auf das Fehlen
einer Basilarmembran nicht verwunderlich. Erstaunlich ist eher der
relativ geringe Wert (3—15%); liegt doch die Schwelle beim Vibrations-
sinn der menschlichen Haut immerhin bei 10—35% Frequenzunter-
schied (v. Friscu 1936).

1 Diese (unverdffentlichten) Versuche wurden im Winter 1949/50 von Herrn
H. J. vax pER LEE in meinem Institut durchgefiihrt. Er konnte auch feststellen,
dall Zwergwelse im Tonbereich um 400 Hz einen Halbton (6% Frequenzunter-
schied) noch perzipieren.

2 Dasselbe gilt naturgemiB fiir die Horscharfenbestimmungen.




120 SVEN DIJKGRAAF:

Die physiologische Grundlage der Tonunterscheidung bei Fischen
bildet ein Problem fiir sich, auf das an anderer Stelle niiher eingegangen
werden soll.

Das plotzliche Zusammenzucken der Fische bei , Klopfreizen® tritt
auch nach Entfernung beider Labyrinthe noch auf. Fir den Karpfen
wurde dies schon vor langer Zeit von Ho¥rr (1908) festgestellt. Auch.
die Ausschaltung der Seitenorgane bringt nach ihm den Reflex nicht
zum Schwinden. Fr hilt die allgemeine Hautsensibilitit fiir den perzi-
pierenden Sinn. Unsere Versuche an Meergrundeln fithrten zu einem
ghnlichen SchluB. Nur scheint der Wirkungsbereich der hier gesetzten
Reize auf die Kopfregion beschrinkt zu sein. Bei allen erwdhnten Ver-
suchen waren die Fische durch ein vorhergehendes Strychninbad iiber-
empfindlich gemacht.

Bei Dressurversuchen an der Elritze hatte sich frither gezeigt, daB
Druckschwankungen groftenteils durch Vermittlung des WrBERschen
Apparates, also im Labyrinth perzipiert werden (D1ygaraar 1941). Auch
das schreckhafte Zusammenfahren auf Klopireize wird bei malleuslosen
Ellritzen normalerweise nicht mehr beobachtet, woraus die Beteiligung
des Labyrinthes an der Perzeption dieser Reize klar hervorgeht (Disk-
G6RAAF 1942). Ein prinzipieller Unterschied zu anderen Fischen besteht
aber nicht, denn naeh Strychninbehandlung zucken auch malleuslose
Elritzen bei Klopfreizen noch zusammen.

SchlieBlich sei auf die gute Ubereinstimmung der Horschwellenkurve
mit der Frequenzcharakteristik bei den LautduBerungen der Meeres-
fische hingewiesen. Rezente amerikanische Bestimmungen an ténenden
Fischen (darunter Sciiniden) haben tibereinstimmend Maxima der Ton-
produktion bei niederen Frequenzen ergeben, nidmlich bei 200—500 Hz
(LoyE und ProupFrooT 1946, DoBRIN 1947). Gerade in diesem Bereich
findet man aber auch die optimale Horschirfe,

Zusammenfassung.

1. An den Meeresfischen Gobius niger, Corving nigra und Sargus
annularis wurden die obere Horgrenze, die Hérschirfe und das Ton-
unterscheidungsvermdgen bestimmt. Als Schwingungsquellen dienten
Uberlagerungstonsender, als Schallquelle ein Unterwassertelephon.

2. Die obere Horgrenze liegt fitr Gobius bei rund 800, fir Corving bei
1000 und fur Sargus bei 1250 Hz.

3. Die Horschirfe ist fiir Gobius bis zu 400, fiir Oomma bis zu 800,
fur Sargus bis zu 800—1000 Hz gut (Schwelle 0—20 db oberhalb der
menschlichen Horschwelle bei Abhorchen der Aquarienwand). Dariiber
nimmt sie deutlich ab.
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4. Die relativ guten Horleistungen von Sargus erkliren sich zwanglos
durch die Anwesenheit von Schwimmblasenfortsitzen, welche sich bis
in unmittelbare Nahe des Labyrinthes erstrecken.

5. Die Grenze des relativen Tonunterscheidungsvermogens variiert
von 3/,—11, Ton (9—15% Frequenzunterschied), je nach Fischart und
Tonbereich. Bei Sargus konnte oberhalb 600 Hz keine Tonunterschei-
dung nachgewiesen werden.

6. Nach einseitiger Ausschaltung der Pars inferior oder des gesamten
Labyrinthes ist die Horfahigkeit von Gobius nicht beeintréichtigt.

7. Nach beidseitiger Ausschaltung der Pars inferior ist die Hor-
schiirfe fiir Téne von 100 und 200 Hz nur wenig, fiir solche von 400 Hz
merklich geschwiicht (Schwellensteigerung etwa 6 bzw. 18 db). Auf
hoéhere Frequenzen wurde nicht mehr angesprochen.

8. Nach beidseitiger Ausschaltung des gesamten Labyrinthes war
die H 6rschérfe fiir 100 und 200 Hz stirker geschwicht (Schwellensteige-
rung etwa 10 db); auf hohere Tone wurde nicht reagiert, Es scheint dem-
nach, als sei die Pars superior an der Schallwahrnehmung beteiligt. Mit
Sicherheit 148t sich das auf Grund des vorliegenden Materials noch nicht
entscheiden.

9. Gewisse Klopfreize 16sen bei allen Fischen reflektorisch Zusammen-
zucken aus. An der Perzeption dieser Druckschwankungen kann das
Labyrinth beteiligt sein. Der Reflex wird nach Entfernung der Laby-
rinthe vermutlich durch Reizung des Tastsinnes der Kopfhaut ausgelst.
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