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The Neuromuscular Basis o/Courtship in the Grasshopper 
Gomphoeerippus ru/us (L.) 

Summary. The males of many grasshoppers perform courtship songs which are 
suitable for physiological study because of their stereotypy and ease of elicitation. 
The courtship of Gomphocerippus rufus (Acrididae) includes not only stridulation 
with the hindlegs but  also movements of the head and its appendages. I t  consists of 
a single behavioural sequence repeated continually over some 15 seconds (at 32~ 
The sequence is divided into three subsequences. 

One way to obtain insight into the nervous control of such behaviour is by analysis 
of the motor output. Muscle potentials are recorded with 30 ~ steel wire electrodes. 
Apart  from these light leads, the animal is free to move. Up to 15 electrodes can 
be implanted into the different thoracic muscles without noticeably influencing 
behaviour. Song is recorded simultaneously with the muscle activity. As the inner- 
ra t ion of the muscles is simple, and as there is a fixed relationship between the 
action potentials of nerve und muscle, the nervous activity can be deduced from 
the muscle recordings. The recorded potentials can be related to the activity of 
single motor units. 

The motor units of a muscle are always activated in a particular order. Some 
units are continuously active during song, while others are activated only when the 
song is above a certain intensity. When both types are active, the former leads the 
latter by 0.2~-2 msec. The activity of whole muscles within a functional group 
follows a similar pattern. The sound produced by the up or the downstroke of the 
leg occurs at a fixed interval after the muscle potential. Sound production can there- 
fore be described quantitatively in terms of the activity of a known group of musles. 
The interval between up and downstrokes during song is fixed, but  their repetition 
rate, and thus the phase relation between up and downstroke, varies. 

The interplay of whole muscle groups on different sides of the body and in 
different segments were also investigated. Simultaneous recordings from the muscles 
of the two hindlegs show that  their co-ordination alters between different subse- 
quences. In  the first subsequence the legs move synchronously, while in the second 
and third subsequences the legs either alternate or show a fixed delay between 
strokes. The song of subsequence 3 is divided into short chirps. During the first 
two leg cycles of a chirp the legs move metadromically with a delay of 5--6  msec, 
but  for the rest of the chirp they move antidromically. During the initial meta- 
dromie period either leg can lead, but  the lead may change both during and bet- 
ween chirps. Regardless of any change of lead that  may have occurred, there is 
always a fixed interval of 36--88 msee between the last stroke of a chirp and the 
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first stroke of the same leg in the next chirp. Simultaneous recordings from leg 
and neck muscles show that  head shaking and stridulation are coupled; each side- 
ways movement of the head is followed by a chirp, with a phase lag of 120 ~ not 
a constant delay. 

The intervals between successive leg movements and between successive chirps 
are limited to certain preferred values. Thus chirps occur at intervals of 400 msec 
at the start of subsequence 1, and at 100 msec intervals at the end of this sequence, 
but  the transition is abrupt and without intermediate frequencies. Between the indi- 
vidual up or downstrokes of subsequence 2 and 3 there are 4 such preferred intervals 
which are related to each other in the ratios 2:3:4:6.  Some of these intervals occur 
not only in song but also in the flight of the grasshopper. 

Zusammen/assung. 1. Die Balz der Feldheuschrecke Gomphocerlppus ru]us, die 
das Mi~nnchen vor dem Weibchen vortr~gt, setzt sich aus einer Folge ununterbroehen 
wiederholter Werbeeinheiten zusammen. Hauptbestandtefle dieser Balz sind Sing- 
bewegungen beider Hinterbeine und Wendebewegungen des Kopfes and seiner An- 
hi~nge. Der Gesang besteht aus Lautgruppen, die in Lautst6Be gegliedert sind. Ein- 
griffe in die Bewegungsmechanik zeigen, dab die Beine wEhrend der Stridulation 
gleichzeitig um das Pleurocoxal- und um das Coxa-Trochanter-Gelenk auf- und 
abgefiihrt werden. 

2. Beim freibeweglichen Tier werden mit  d/innen Stahl-Elektroden (30 ~z) w~h- 
rend der Balz Muskelpotentiale registriert und simultan mit der MuskelaktivitEt 
wird der Gesang aufgezeichnet. Die implantierten Dr~hte stSren das Verhalten 
nieht. 

3. Zwischen LautstSBen und l~hskelpotentialen bestehen strenge zeitliche Be- 
ziehungen. Simultane Ableitungen yon den Hebern und Senkern yon Coxa und 
Trochanter-Femur vermitteln ein quantitativ faBbares Bfld des Bewegungs- 
ablaafes. 

4. Der Bereich um die Elektrodenspitze, aus dem nennenswerte Muskelpotenti~le 
abgeleitet werden, ist so begrenzt, dab man mit dieser Methode einzelne motorisehe 
Einheiten effassen kann. Da zwischen Muskel- und Nervenpotentialen gesetzm~Bige 
Beziehungen bestehen, k~nn aus dem AktivitEtsmuster einer Einheit das Ent- 
ladungsmuster des zugeordneten Motoneurons indirekt ersehlossen werden. 

5. Die einzelnen motorisehen Einheiten eines Muskels werden stets in einer 
bestimmten Reihenfolge aktiviert. Einheiten, die nur bei intensivem Gesang zum 
Einsatz kommen, setzen stets nach denen ein, die w~hrend des gesamten Gesanges 
t/itig sind. ~hnliche zeitliehe Beziehungen gelten aueh ffir den Einsatz der Muskeln 
innerhalb der Aufstrich- und der Abstrichgruppe. Zwischen den antagonistisch 
tEtigen Muskeln besteht eine konstante Phasenverschiebung yon 5--6 msec; sie ist 
unabhEngig yon der Periodendauer, die verschiedene Werte annehmen kann. 

6. W/~hrend des Gesanges sehlagen die beiden Beine zu Beginn der Werbeeinheit 
syndrom, sparer vornehmlieh metadrom und antidrom. In  jeder Lautgruppe der 
3. Untereinheit folgen die beiden ersten Auf- und Abschl~ge metadrom, dann 
wechseln die Beine zur antidromen Bewegung fiber bis auf den letzten syndromen 
Abschlag. Atff der KSrperseite, deren Bein als letztes den Aufschlag durchffihrt, 
beginnt die nEchstfolgende Lautgruppe stets 36--38 msee sparer. Das Gegenbein 
kann an dieser Stelle entweder 5--6  msee vorher oder nachher einsetzen. Gleiches 
gilt fiir den 9. Auf- und Abschlag. Auch bier ist der Abstand der zuni~chst naeh- 
hinkenden Seite festgelegt (24--26 reset) und das fiihrende Bein kann vorauseflen 
oder naehkommen. Im Gesang sind somit 4 Koordinationstypen m6glich; zwischen 
ihnen kann das Tier yon Lautgruppe zu Lautgruppe wechseln. 

7. Kopf- und Beinbewegungen in der Untereinheit 1 sind zeitlieh streng korre- 
liert: jeder Drehung des Kopfes naeh einer Seite entsprieht eine Lautgl~ppe. 
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Die Anzahl der Intervalle zwischen den Lautgruppen und zwischen den einzelnen 
Auf- oder Abstrichen des Beines ist begrenzt. Im letzteren Fall liegen 4 Vorzugs- 
abst~inde vor, die zueinander in einfachen Zahlenverhaltnissen stehen. Einige dieser 
Abstande treten nicht nur im Gesang, sondern auch beim Flug der Heuschrecke auf. 

A. Einleitung 

Fiir die Kls der nervSsen und neuromuskuls Grundlagen des 
Verhal~ens bei Insekten eignen sich die Werbeges/inge der l~eldheu- 
schreckenms besonders gut. Sie kSnnen in Gegenwart des Weib- 
chens leicht und wiederholt ausgelSst werden und sind relativ form- 
konstant (JACOBS, 1950, 1953; tIc]3w~, 1964; Lo~]~  u. ItUBE~, 1964). 

Beim freibeweglichen Insekt, das ffir solche Untersuchungen not- 
wendige Voraussetzung ist, kSnnen die in den motorischcn Nerven zu den 
Muskeln geleiteten Kommandos nur sehr schwer registriert werden. 
Wegen der einfachen Innervation der Muskeln ist es dagegen mSglich, 
mit chronisch impl~ntierten Elektroden die elektrische Aktivits einzelner 
motorischer Einheiten aufzuzeichnen und sie in Beziehung zu dem 
Bewegungs~blauf zu setzen (ttOYLE, 1957, 1964; Wmso~, 1961; W ~ s o ~  
u. W]~Is-FoGH, 1962; IHuBw~, 1965; BENTLEY U. KUTSCH, 1966; 
ELSIE,,  1967). Da die Muskeln dieser Iteuschrecken dem neurogenen 
Typ angehSren, kann man aus der zeitlichen und ri~umlichen Gliederung 
der Muskelaktivit/~t auf die T/itigkeit und Koordination der vorge- 
schalteten motorischen Nervenzellen riickschliel3en und gewinnt mit 
dieser Methode einen ge~ssen Einblick in die Arbeitsweise des Zentral- 
nervensystems. 

In  der vorliegenden Arbeit wird die T/~tigkeit der wichtigsten in der 
Balz der Heuschrecke Gomphocerippus ru/us eingesetzten Muskeln be- 
schrieben. Im Vordergrund stehen dabei Fragen der Koordination ein- 
zelner motorischer Einheiten und der Muskeln auf einer und auf beiden 
KSrperseiten, sowie in verschiedenen KSrperabschnitten. 

Ieh danke meinem Lehrer, Herrn ProL Dr. F. HUBER, Iiir die Themenstellung 
und Iiir Rat und Hi]~e bei der Arbeit. Die Un~ersuchungen wurden gef6rdert durch 
ein Stipendium der Studienstiftung des deutsehen Volkes, sowie durch Mittel der 
Deutschen Forschungsgemeinschaft und der Stiftung Volkswagenwerk, die Herrn 
Prof. HUBER zur Verfiigung standen. 

B. Versuchstiere und Methodik 
Tierhaltung und Zucht. Die Versuchstiere stammen aus dem Ahrtal; hier kommt 

Gomphocerippus ru]us yon Mitte August bis Ende Oktober oberhalb der Weinberge 
in groi~er Zahl vor. Die Tiere werden als letzte Larvenstadien oder als Imagines 
gefangen und bei Zimmertemperatur einzeln in GlasrShrehen (3 • 10 cm) gehalten. 
Nach einer teilweise vereinfaehten Anweisung yon Lo~]~ (1966) ist es auch mSg- 
lich, diese Heuschrecke zu ziiehten. 

Operationstechnik und Mevseinrlchtung. Vor der Implantation der Elektroden 
in die Muskeln wird dem Tier ein 4--5 mg sehwerer Halter aus 0,2 mm dickem 
Kupierblech mittels eines Bienenwaehs-Kollophonium-Gemisehes (2:1) auf das 
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Pronotum geklebt. An diesem Halter  wird das Tier in eine ch'ehbare Klemme unter  
dem Stereomikroskop eingespannt. 

Als Ableitelektroden verwende ieh 40--50 em lange Dr~ihte aus laekisoliertem 
V 2A-Stahl mit  einem Durehmesser yon 30 ~. Die Spitze der gemeinsamen indiffe- 
renten Elektrode ist auf einer L~nge von i - - 2  mm abisoliert und zu einem 
H~kehen gebogen. Dieses wird zwisehen dem 5. und 6. Abdominalsegment in 
den Hinterleib gestoehen und  mit  Waehs-Kollophonium befestigt. Damit  die Hinter- 
heine in ihrer Bewegung nieht  gestSrt sind, wird der Drah t  ventral  naeh vorn ge- 
ftihrt und  erst zwisehen Vorder- und Mittelbein naeh oben gezogen. Die differenten, 
in die Nuskeln eingepflanzten Elektroden bleiben his zum blanken Quersehnitt  iso- 
liert. Vor der Implanta t ion  wird mit  einer Minutiennadel ein dfinnes Loeh in die 
Cutieula gestoehen. Durch dieses wird das reehtwinklig abgebogene Endstfiek der 
differenten Elektrode eingeffihrt und an  der Einstiehstelle befestigt. Es kSrmen bis 
zu 15 differente Elektroden in die versehiedenen Muskeln des Pro- und  iXetatho- 
rakalsegments eingeffihrt werden. 

Naeh der Operation wird die Iteusehreeke yon der Klemme gelSst und in einen 
Farad~ysehen Kg, fig gesetzt. Ein  darfiber angebr~ehter Sieeatherm-Strahler (250 W) 
heizt ihn auf 32 ~ 2~ auf und  sorgt ffir ausreiehende I:[elligkeit. Die Elektroden- 
driihte werden als Bfindel naeh oben geffihrt und einzeln in einem Elektrodenhalter  
festgeklemmt. Von hier aus ffihren abgesehirmte Mierodot-Kabel zu den Vorver- 
st~rkern (Tektronix, Typ 122; asymmetrisehe Eingangssehaltung). Die Signale 
werden hundertfach verst~rkt  und  ~uf dem Sehirm eines Oszillogralen (Tektronix, 
Typ 565) siehtbar gemaeht. Dureh Verwendung der Einschfibe 3 A 3 und 3 A 74 
kSnnen, je naeh Bedarf, bis zu 8 Signale gleiehzeitig dargestellt werden. 

Bei dieser Art  yon Elektrodenfiihrung bleibt die Heusehreeke weitgehend frei- 
beweglieh; ihr Verhalten wird dutch die zahlreiehen Ableitdrghte nicht  beeinflul~t. 
In  Anwesenheit eines Weibehens beginnt  das M~innehen oft sehon unmit te lbar  naeh 
dem Eingriff zu singen. Ein Mikrophon (Beyer M 100), das wenige Zentimeter 
fiber dem Tier h~ngt, n immt  den Gesang auf. Die Tonsignale werden zungehst 
verst~rkt  (Revox G 36) und vor der Aufzeiehnung zur Eliminierung yon StSr- 
ger~usehen aui einen selektiven Verstgrker ~ fibertragen, der aus dem gesamten 
Tonspektrum ein enges Frequenzband herausfiltert. Als zweekm~iBig erweist sich 
der Bereieh um 18 kHz; das Lautmuster  wird aueh hier in allen Anteilen wieder- 
gegeben (vgl. LOgEl~ und ttUB~R, 196r 

Bei einigen Muskeln, die nieht  nur  im Gesang sondern auch beim Fliegen einge- 
setzt werden, habe ieh die Akt ivi tg t  aueh wghrend des Flnges erfagt. Die I-Ieu- 
sehreeke ist dabei an dem Prothor~xhal ter  s tar t  anfgehgngt und  ,,fliegt" in einem 
von vorne kommenden Luftstrom, den ein Windkanal  erzeugt. 

Die genane Lage der Elektrodenspitze im 1Viuskelgewebe wird post mortem be- 
st immt.  Bei Verwendung yon Stahlch'~ihten eignet sieh die Berliner-Blau-Reaktion 
zur Markierung des Ableitortes. Dazu genfigt es, an die differente Elektrode fiir 
3 see eine positive Spannung yon 4 V anzulegen und den Thorax ansehlieBend in 
einer L6sung von 3 % igem Kalium-Ferrozyanid zu fixieren. 

C. Bewegungsablauf und Lautmuster der Balz 

I. Werbeeinheit 

D a s  M ~ n n e h e n  s t r e i c h t  b e i m  G e s a n g  e ine  ca. 3,7 m m  l a n g e  Z ~ h n c h e n -  

re ihe ,  d ie  s ich  au f  d e r  I n n e n s e i t e  d e r  H i n t e r s e h e n k e l  b e f i n d e t ,  a n  de r  als  

K a n t e  h e r v o r s t e h e n d e n  Vena radialis media ( B n v N ~ E ~ )  d e r  V o r d e r -  

flfigel r h y t h m i s e h  a u f  u n d  a b  (Stenobothrus-Typ d e r  L a u t e r z e u g u n g ;  

1 Ffir die Konst rukt ion  dieses Verst~irkers danke ich Herrn  R. WILHELM. 
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JAeOBS, 1953). Man k a n n  3 Gesangsarten unterscheiden,  die von FABn~ 
(1928, 1953) u n d  JAeOBS (1950, 1953) ausfiihrlich beschrieben worden 
sind. 1. Den gewShnlichen Gesang, der spontan  oder als Antwor t  auf den 
Gesang eines Weibchens ge~uBert wird; 2. Such- oder Gehlaute, d.h.  kurze 
Folgen yon Lauts t6gen,  die das M/innchen hs hSren l~Bt, wenn es 
sich einem Weibchen n/~hert, u n d  3. den Werbegesang. Dieser umfag t  
neben den Bein- auch Kopf-, Palpen- und  Antennenbewegungen  und  
wird von JACO~S (1950) als Balz bezeichnet. Sic ist in eine Einstell-  
bewegung vor dem Weibchen und  in eine Folge gleich gebauter  Werbe- 
einheiten gegliedert. Jede Werbeeinhei t  setzt sich aus 3 aufeinander-  
folgenden Untereinheiten (UE) zusammen (Abb. 1). 

UE 1: Das M~nnchen schtittelt anfangs langsarn, dann pl6tzlich schneller den 
Kopf urn seine L~ngsachse. Die beiden Taster rnachen diese Bewegung mit einer 
geringen, iedoch deutlich sichtbaren zeitlichen VerzSgerung mit. Die schrgg nach 
oben gerichteten Fiihler werden passiv rnitgenornrnen. Die beiden Hinterbeine gehen 
mit geringer Amplitude auf und ab und erzeugen dabei leise Laute. Jeweils 2--  
3 LautstSge sind zu Lautgruppen angeordnet. Diese folgen anfangs mit niedriger 
Frequenz (etwa 2--3/see), die gegen Ende plStzlich auf den vierf~chen Wert ansteigt. 
Das Tier hebt dann zus~tzlich den Vorderk6rper, und es schliegt sich die UE 2 an. 

UE 2: Beide Antennen werden gleichzeitig nach hinten oben geschwungen, 
sofort wieder in die Ausgangsstellung zuriickgelfihrt und heftig nach unten gedrfickt. 
Fast gleichzeitig reiBt das Tier beide IIinterbeine mit scharfen Zick-Lauten fast 
bis zur Senkrechten hoch. In dieser Stellung gehen sie schwirrend auf und ab. 
Die an die Schenkel angelegten Tibien werden zwei- bis dreirnal ein kurzes Stfick 
nach hinten geschleuderg und die Taster weir nach au[~en gespreizt. Fiir einen Augen- 
blick steht das Tier still, dann verbeugt es sich leicht und die Schenkel gehen ein 
zweites Mal ruekartig auf und ab. 

UE 3: Erst hier erreicht die Singbewegung ihre volle St~rke. Wie Abb. 1 
zeigt, ist der Gesang aus einer Folge yon leise beginnenden und immer rnehr 
anschwellenden Lautgruppen zusammengesetzt, die am Anfang und Ende durch 
besonders intensive LautstSge abgegrenzt sind. Das erklgrt den stogenden 
Beikl~ng des Gesanges. Das leise zischende Ger~usch rfihrt yon dem Schwirren der 
Schenkel innerhalb der Lautgruppen her. Deren Lgnge nirnrnt w~hrend der UE 3 
langsam urn etwa 10% des Ausgangswertes zu. 

Unmittelbar auf UE 3 folgt UE 1 der ngchsten Werbeeinheit, wobei hiiufig das 
Kopfschfitteln schon einsetzt, noch ehe die vorausgegangene Gesangsphase zu Ende 
gebracht worden ist (Lo~E~ und HvB~tr 1964). 

Die Dauer der Balz wird yore Verhalten des Weibchens rnitbestimmt. ]~leibt 
es ruhig sitzen, so reiht das M~nnchen Werbeeinheit ~n Werbeeinheit, wobei Folgen 
yon rnehr als 50 Einheiten keine Seltenheit sind. Bewegt sich das Weibchen, so 
versucht das Mgnnchen den Ansprung; wehrt es ab, wird die Balz unterbrochen. 
Antwortet das Weibchen aber dern M~nnchen mit Gesang, dann folgen in der Regel 
Ansprung und Kopulation. 

II. Lautmuster der Untereinheit 3 

1. Lau tgruppen  

Auch beim zweibeinig s ingenden Tier sind die L~utgruppen der UE 3 
deutl ich voneinander  abgesetzt. Die zeitliche Folge der Lantst6Be im 
mit t leren  Absehni t t  jeder Gruppe ist jedoch im Vergleieh zum Gesang 
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von Tieren, die ein Bein verloren haben, nieht deutlich zu erkennen. 
Dies deutet auf eine erhebliehe Phasenversehiebung in der Bewegung 
der Singbeine bin (LoHE~ u. ItV~ER, 1964). Beim einbeinig stridulieren- 
den Tier sieht man dagegen Mar, dag die Lautgruppen aus 12--16 Laut- 
st6Ben bestehen (Abb. 2). Stark gedehnte Aufnahmen zeigen, dab jeder 
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Lautstog wiederum aus 10--40 Sehwingungsziigen aufgebaut ist. Jeder 
Sehwingungszug wird beim Anstreiehen eines Zs der femoralen 
Sehrilleiste an der Vena radialis media des Deekflfigels ausgel6st (HuBnR, 
pers6nl. Mittlg.). Ein Millimeter der Sehrilleiste ist naeh JACOBS (1953) 
mit  etwa 58 Z/~hnehen besetzt; unter der vereinfachenden Annahme, 
dag diese Z/ihnehen im Arbeitsbereieh der Leiste linear und im gleiehen 
Abstand angeordnet sind, ergibt sieh bei Lautst6Sen yon 30--40 Schwin- 
gungsztigen eine Bewegungsamplitude des Beines yon kaum mehr als 
0,5 ram. 

Abb. 2. Ausschnitt aus dem Gesang der UE 3 eines einbeinig singenden Tieres bei 
24 bzw. 33 ~ C. Die Kurve gibt die Anzahl der Schwingungsziige/LautstoB an. 

1--6 Aufstriche; A, B und a--d Abstriche 

Innerhalb der Lautgruppe weehseln Lautst6Be mit dieht aufeinander- 
folgenden und solehe mit weiter auseinanderstehenden Sehwingungs- 
zfigen ab. Die ersteren entstehen beim Auf-, die letzteren beim Abstrieh 
des Beines (LoHE~ U. IcIoBE~, 1964). Der gr6gere Abstand der Sehwin- 
gungsztige beim Abstrieh k6nnte darauf beruhen, dag die zum distalen 
Ende des Femur geneigten Z/~hnehen (JAco~s, 1953) bei der Abbewegung 
einen gr6geren Reibungswiderstand iiberwinden miissen, w/~hrend sie 
beim ttoehziehen des Beines, dureh eine Bewegung zum Sehenkel bin, 
dem Druek ausweiehen k6nnen. Der ungersehiedliehe Druek beim Ab- 
und Aufstrieh k6nnte somit aueh die Intensitgtsuntersehiede in den 
entspreehenden Lauten bedingen (vgl. S. 336). Jede Lautgruppe be- 
ginnt mit  einem kurzen Aufstrieh (1 in Abb. 2), dem sofort ein sehr viel 
1/~ngerer und lautst/irkerer Abstrieh (A) folgg. Ein ghnlieher Abstrieh 
(B) steht am Ende jeder Gruppe; ibm sehlieBt sieh dann der Aufstrieh 
(1) der niiehstfolgenden an. Zwisehen den Abstriehen A und B werden 
in der sog. Sehwirrphase 6--8  kiirzere und leisere Auf- und Abstriehe 
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aneinandergereiht. Ihre Anzahl kann in gewissen Grenzen schwanken; 
sie Mngt  u. a. yon der Umgebungstemperatur  ab. 

Nur selten haben alle Lautgruppen eines Gesanges eine gleiehbleibende Zahl yon 
Lautstogpaaren (~Auf- und Abstrichen); h~ufig weehseln solehe mit 6 und 7 
oder 7 und 8 Paaren miteinander ab. Es gibt Gesgnge, bei denen der eine oder 
andere Typ weit iiberwiegt, solehe bei denen ein strenger Weehsel im Verhglt- 
nis 1:1 oder 2:1 auftritt, und wieder andere, bei denen die beiden Typen yon 
Lautgruppen zwar zahlenm~l~ig iibereinstimmen, abet regellos verteilt sind. 

Abgesehen yon der sehwankenden Anzahl der Lautstol3paare in den 
Lautgruppen sind diese sehr gleichfSrmig gestalte~. Am Anfang und am 
Ende der Schwirrphase kSnnen jedoch kleine Abweiehungen auftreten. 
Da sie in enger Beziehung zum Koordinationsweehsel der Singbeine 
stehen, sollen sie hier noeh erl/~utert werden. 

Zu Beginn der Sehwirrphase kSnnen Aufstrieh 2 und Abstrieh a 
ausfallen; es tr i t t  dann zwisehen Abstrieh A und Aufstrieh 3 eine 
Pause ein. Ebenso kann der letzte Aufstrich vor B elatfallen. Is t  dies der 
Fall, so fehlt im Abstrieh B aueh der leisere Anfangsteil (/71) und der 
lautstgrkere Teil B~ wird dann n~her an den le~zten Abstrieh der Sehwirr- 
phase geriiekt. Diese Xnderungen zu Beginn und am Ende einer Sehwirr- 
phase ~reten unabh/~ngig voneinander auf; eine bestimmte I~egel 1/tBt 
sieh nieht aufstellen. 

2. Lautst61~e 

Bei stark gedehnten Oszillogrammen (Abb. 2) kann man die Zahl der 
Schwingungszfige pro LautstoB ausz/~hlen. Sie ist ffir aufeinanderfol- 
gende Auf- und Abstriehe versehieden. Vor den grogen Abstriehen A und 
B stehen Aufstriehe mit wenigen Seh~ngungsz/igen (1 und 6 in Abb. 2), 
und umgekehrt  sind in der Sehwirrphase bei den Aufstriehen die Sehwin- 
gungsztige gegenfiber den Abstriehen vermehrt.  Tr~tgt man die Zahl der 
Sehwingungsziige/Lautstog gegen die Zeit auf (Kurve in Abb. 2), so 
wird dieser Verlauf deutlieh. Er  gibt unter der Annahme, dab die Z~hn- 
ehenabst/~nde im Arbeitsbereieh der Sehril]eiste gleich sind, aueh den Be- 
wegungsablauf des Beines w/ihrend einer Lautgruppe wieder. Die Kurve 
zeigt, dab die Lage der Umkehrpunkte zwisehen Auf- und Abstrichen 
weehselt : Naeh den grogen Abstriehen A und B wird das Bein ws 
der Sehwirrphase in einer Ziek-Zaek-Bewegung hoehgeffihrt. 

In  der Tabelle ist die durehschnittliehe Zahl der Sehwingungszfige 
ffir die einzehaen LautstSge bei einem Gesang, der aus Lautgruppen mit 
6 bzw. 7 Auf- und Abstriehen zusammengesetzt ist, wiedergegeben. In  den 
6er-Lautgruppen ist sie bei Aufstrich 2 deutlieh grSger a]s in den 7er- 
Lautgruppen;  genau das Umgekehrte trifft fiir den Aufstrieh 6 zu. Da 
bier aber in der gegel  der Aufstrieh 7 ausf~llt, s t immt die Summe der 
Aufstrieh-Schwingungszfige bei den 6er- und 7er-Gruppen iiberein, nieht 
hingegen die fiir die Abstrieh-Schwingungszfige. In  der einzelnen Laut- 
gruppe sind die Summen der Schwingungszfige ftir AuL und Abstriehe 

22 Z. vergl. Physiol., Bd. 60 
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verschieden.  F fir die Bewegung des Beines bedeu te t  
dies, da$ bei  L a u t g r u p p e n  mi t  7 L a u t s t o S p a a r e n  der  
U m k e h r p u n k t  s te t ig  abs inkt ,  w/~hrend er bei  Gruppen  
mi t  6 Paa ren  nach oben wander t .  Z/~hlt man  jedoch die 
Schwingungszfige aller Auf- und  aller Abs t r iehe  der  
U E 3  zusammen,  so s ind sie ann/~hernd gleich (Ab- 
weiehung 1% ). 

Dieser Befund gil t  n icht  nur  fiir Gesgnge mi t  etw~ 
gleicher Anzah l  yon 6er- und  7e r -Lau tg ruppen ;  er gil t  
aueh dann,  wenn dieses Verh/tl~nis s ta rk  zugunsten  
des einen oder  des anderen  Typs  verschoben ist.  
I n  der  auf den ers ten Bliek oft regellos erscheinen- 
den Zusammense tzung  der  U E 3  aus L a u t g r u p p e n  
mi t  6, 7 oder 8 Lauts to l~paaren (mit  oder  ohne 
Aufs t r ich  2, Abs t r i eh  a und l e tz tem Aufstr ieh)  wird  
bei  genauerer  Analyse  eine Gesetzm/~gigkeit deutl ich,  
die in einer gleiehen Anzahl  yon Auf- und  Abst r ieh-  
Schwingungszfigen resulgiert.  Man kann  dieses Ph~- 
nomen nur  a]s Kompensa t ions le i s tung  des Tieres 
deu ten :  Es versueht ,  Abweiehungen  ri iekg~ngig zu 
maehen,  die das  Bein aus dem Arbei tsbere ich  der  
Sehril]eiste br ingen kSnnten.  

Aueh bei Gesgngen mit gleich gegliederten Lautgruppe 
stimmen die Endsummen der Sehwingungszfige fiberein. Bei 
dem in Abb. 6 dargestellten Gesang setzen sich aUe Laut- 
gruppen aus 8 Auf-Abstrich-Paaren zusammen. In jeder Gruppe 
fehlen aber meist die beiden Aufstriehe 2 und 8 und der Ab- 
strieh a. Durch das ~berwiegen der Abstriehe mfiBte der Um- 
kehrpunkt der Bewegung des Singbeins immer weiter naeh 
unten wandern und die Schrilleiste aus dem Arbeitsbereich 
geraten. Das Tier kompensiert den fehlenden Aufstrieh durch 
eine betrgchtliehe ErhShung der Sehwingungszfige beim Auf- 
strieh 3, zieht also das Bein hier fiber-normal hoch und wirkt 
somit dem Absinken entgegen. Tritt hingegen der sonst aus- 
fallende Aufstrich 2 auf, so ist der n~chstfolgende Aufstrich 3 
deutlieh verkfirzt. Die Differenz der 5~ittelwerte ffir die Zahl der 
Sehwingungszfige des Aufstrichs 3 mit und ohne vorausgegan- 
genera Aufstrich 2 ist gesichert (P = 0,0035; t-Test nach PX- 
TAr, 1943). Diese Art der Kompensation trit t  nur dann auf, 
wenn der Aufstrieh 2 fiber lange Strecken des Gesanges fehlt; 
sie unterbleibt bei gelegentlichem Ausfall. 

Zusammenfassend  ist  zu sagen:  Die Heuschrecke  
verffigt  fiber mehrere  MSglichkeiten,  das  Singbein 
im Arbei t sbere ich  zu hal ten.  Sie kann  innerhalb  eines 
Gesanges verschiedene Typen  yon L a u t g r u p p e n  ein- 
setzen und  auf diese Weise  Abweiehungen  naeh oben 
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oder  un ten  kompensieren,  oder  I bei  gleichfSrmigem G e s a n g s a u f b a u - -  
einzelne Lauts tSBe besonders  vers ta rken .  Bisher  g ib t  es keinen Hinweis,  
wonaeh das  Tier  zum Ausgleieh ehmr zu weir gefi ihr ten Auf- oder Ab-  
bewegung des Beines laut lose Kompensa t ionsbewegungen  einsehieben 
mfiBte. 

I I I .  Tempera turabhgng ig l ce i t  der Werbee inhe i t  

Aus Fre i lundbeobaeh tungen  ist  bekannt ,  dab  die M~nnchen in einem 
Tempera tu rbe re ieh  yon 12- -38~ werben.  Die untersehiedl iche Um- 
gebungs t empera tu r  ha t  einen bet rs  EinfluB auf die L~nge der  
einzelnen Werbeeinhei ten .  

300! 
250 - 

c ~  
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~. 15o- 
:.~ 

1oo- 

2auer d, er Lautgr~gpe~ 

Da~ec der ~ " ~ o  
Wecbee~nheLteJz ~ 

rezaperetur (~ 

Abb. 3. Temperaturabh~ngigkei~ der D~uer der ~Verbeeinheiten und der 
Lautgruppen 
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I n  Labora to r iumsve r suehen  ist  die Abhang igke i t  ftir den Bereieh 
zwisehen 22 und  36~ genauer  b e s t i m m t  worden:  Wie  die untere  K u r v e  
in Abb.  3 zeigt,  n i m m t  die Lgnge der  Werbee inhe i t  m i t  s te igender  Tem- 

pe r a tu r  ab  (Qlo = 2,1). 
Aueh bei konstanter Umgebungstemperatur werden die im Laufe einer langen 

Balz vorgetragenenWerbeeinheiten gegen Ende kfirzer. So dauern z.B. bei 26~ die 
ersten 6 von 58 aufeinanderfolgenden Werbeeinheiten im Mittel 19,3 see, die letzten 
6 Einheiten im Mittel nut 17,1 see. Die Differenz der 5{ittelwerte ist gut gesichert 
( P <  0,0027). Ursaehe fiir diese Verkiirzung ist wa.hrseheinlieh eine ErhShung der 
KSrpertemperatur dutch die Wgrmeentwieklung wghrend der stgndigen Bewegung. 
Jedenfalls konnte HUB~R (unver6ffentlicht) an balzenden Tieren mit implantierten 
Thermoelementen einen solehen Ans~ieg direkt messen. In dem vorher genannten 
BeispM sollte die KSrpertemperatur etwa um 1,5~ gegeniiber dem Ausgangswert 
angestiegen sein. 

Alle 3 Unte re inhe i t en  werden bei Vergnderung  der  Umgebungs-  
t e m p e r a t u r  in gleiehem AusmaB gedehnt  oder  gerafft .  I m  Mel~bereieh 
von 22--36~ C entfal len auf die U E  1 s tets  44%, auf die U E 2  14% und  auf 
die U E 3  42 % d e r  Gesamtl~nge einer Werbee inhe i t .  Abweiehungen  yon 
diesen W e r t e n  sind n ieht  gesieher t  (P  = 0,3). 

22* 
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In der UE 3 nimmt die L~nge der einzelnen Lautgruppen allerdings nicht um 
denselben Faktor (@10 = 2,1) ab; die MeBpunkte liegen auf einer Geraden, die flacher 
verlguft (Abb. 3, obere Kurve). Nit  der TemperaturerhShung werden ngmlich zu- 
sgtzliche LaugstSBe in die Schwirrphase der Lautgruppen eingebaut. Diese bestehen 
bei 22~ aus durchschnittlich 6 Auf- und Abstriehen, bei 30~ steigt die Zah] auf 7 
und bei noch hSherer Temperatur sogar auI 8 an. Wenn dennoch die UE 3 bei 
TemperatarerhShung verk/irzt wird, so liegt das an einer Reduktion der Zahl der 
Lautgruppen. In eineIn Bereich von 22--24~ besteht die UE 3 im Durchschnitt 
aus 40, bei 36~ aber nur aas 33 Gruppen. W~re nur diese Verminderung der aus- 
schlaggebende l~aktor, so w~rde der Q10 fiber 2,1 ]iegen. 

Das Zusammenspie]  von 3 t empera tu rabh / tng igen  Vorg~ngen gew~hr- 
]eistet  also den kons t an t en  Ante i l  von 42 %, den die U E  3 an der  Lgnge 
der  Werbee inhe i t  ha t :  1. Beschleunigung oder  Ver langsamung der Bein- 
bewegungen (Q10 = 2,1); 2. Ver~nderung der  Lau tgruppen l~nge  (Q10 
1,8) durch  Einscha l ten  oder  Weglassen yon Lau t s tSgen  und  3. Zu- oder 
A b n a h m e  der  Zahl  der  Lau tg ruppen .  

D. Muskelaktivit~it w~ihrend der Balz 

I n  den folgenden Abschn i t t en  wird die Arbei tsweise  der  einzelnen bei  
der  Balz c ingesetzten Muskeln beschrieben.  I ch  beschr/~nke reich dabe i  
auf die beiden auff~ll igsten Bewegungen,  das Kop~schii t te]n und  die 
Singbewegungen der Hinterbe ine .  Die K e n n t n i s  des Muske]einsatzes 
b i lde t  die Grundlage  fiir die Kl~rung  der  Zusammenarbe i t  der  Muskeln 
und  ihrer  Einhe i ten  auf einer und  auf beiden K6rperse i ten ,  sowie in ver- 
schiedenen Segmenten.  

I. Muskeleinsatz beim Gesang 

1. Ana tomie  und  Meehanik  der  Singbewegung 

Die Hin te rbe ine  der  Fe ldheuschrecken  sind be im Laufen  in der  I~egel 
angehoben und  werden fast  nur  be im Sprung und  bei  der  S t r idu la t ion  
eingesetzt .  Von den 3 Gelenken:  Pleuroeoxalgelenk,  Coxa-Trochanter -  
Gelenk und  Femur -T ib i a -Ge lenk  werden be im Singen nur  die beiden 
ers teren beansprucht ,  wenn man  yon dem Ausschleudern  der  Tibien in 
der  U E  2 absieht .  

a) Bewegung um da~ Pleurocoxalgelenk. Das Pleurocoxalge lenk er- 
l aub t  als Kugelgelenk,  besonders  bei  den Vorder-  und  Mit te lbeinen,  eine 
Bewegung der  Gliedmal3en in der  L/~ngs- und  Hochachse  des Tieres. Dieser 
Bewegungsradius  is t  bei  den Hin te rbe inen  e twas  e~ngeschr/~nkt; die 
Coxa l iegt der  KSrpe rwand  enger an und ihre L~ngsachse zeigt sehr~Lg 
naeh hinten.  Dadurch  wird eine Bewegung in tier L/tngsachse zuguns ten  
der  Hoehaehse  verminder t .  

Zahlreiche Muskeln, die als Bein- oder Flfigelbeweger arbeiten, setzen am 
proximalen Rand der Coxa an. In der Benennung folge ieh SXODGRASS (1929). 
Dieser Autor schreibt den Muskeln auf Grund ihrer Ansatzstellen am Skelett be- 
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stimmte Funktionen zu, die jedoch nicht immer mit den tatsgchlich ausgeiibten fiber- 
einstimmen mfissen. So arbeitet z.B. der Pleurocoxalmuskel (125) weniger als Ab- 
duktor, sondern vielmehr als Vorzieher (Senker) der Coxa. Vor allem haben zahl- 
reiche an der Coxa ansetzende Muskeln eine Doppel/unktion: Sie sind nicht nur 
- -  wie SSrO1)GRASS annimmt - -  Flfigel- oder Beinbeweger, sondern beides. WILSOX 
(1962) konnte zeigen, dab der Subalarmuskel beim Flug den Fliigel senkt und beim 
Laufen die Coxa hebt. Die hinteren Tergocoxalmuskeln k6nnen nicht nur die Coxa, 
sondern auch den Fliige] heben. Die alten Bezeichnungen ,,Ursprung" fiir den Fest- 
punkt und ,,Ansatz" fiir den beweglichen Punk~ sollten daher aufgegeben werden, 
da sie irrefiihrend sind. 

Abb. 4. Muskulatur der reehten ~etathoraxh~lfte vor (links) und naeh Abtragen 
(reehts) der inneren Muskeln. 1, 2 BaN Basalarsklerit 1, 2; C T a  Coxa-Troehanter- 
Gelenk; PCG Pleuroeoxalgelenk; PL Pleuralleiste; SA sternale Apophyse; SaS 

Subalarsklerit; Sp Stigma; T Tergum; Tr Troehanter. Bezeiehnung der 
Muskeln s. Text 

SNODGI~ASS (1929) u n d  WILSON (1962) n e n n e n  als B e w e g e r  de r  H i n t e r -  

be ine  die n a c h f o l g e n d  aufge f f ih r t en  Muskeln .  i h r e  U n t e r s u c h u n g e n  be- 

z iehen  sich auf  die n o r d a m e r i k a n i s c h e n  t I e u s c h r e c k e n  Dissosteira caro- 
lina, Romalea microptera u n d  Melanoplus diMerentialis. Wie  sich geze ig t  

ha t ,  b e s t e h e n  in der  A n a t o m i e  u n d  F u n k t i o n  der  Muske ln  k a u m  U n t e r -  

schiede zu  denen  v o n  Gomphocerippus ru/us (Abb.  4). 

Sen]cer der Coxa: Von den Senkern setzt der 1. Pleurocoxalmuskel (125) am vor- 
deren Coxarand an und zieht, breiter werdend, schrgg nach oben zum vorderen l~and 
des Episternums dicht unter das 2. Stigma. Der vordere Tergocoxalmuskel (118) 
inseriert am vorderen Winkel der Coxa und li~uft senkrecht nach oben zu den la- 
teralen Teilen des ~etascutums. Der 2. Basalarmu~'#el ers~reckt sich vom vorderen 
Seitenrand der Coxa zum 2. Basalarskleriten. 

Heber der Coxa : Der 1. und 2. Hintere Tergocoxalmuslcel (119, 120) setzen neben- 
einander am hinteren Coxawinkel an und ziehen zuIn caudalen Ende des Scutums. 
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Als wei~erer Heber inseriert der Subalarmust:el (129) mit breiter Basis am hinteren 
Coxarand und zieht zum Snbalarskleriten. 

Abduktor der Coxa : Der 2. Pleurocoxalmuskel (126) besteht aus zwei Abschnitten. 
Beide setzen an der Coxabasis, dicht unter der Pleuralleiste an. Der Hauptteil 
breitet sich f~eherartig fiber das Episternum aus. 

Adduktor der Coxa: Als solcher arbeitet der Coxalmus~el (130), der yore Innen- 
rand der Htifte zum hinteren Ast der sternMen Apophyse verl~uft. 

Dreher der Coxa: Ein vorderer Dreher (121) setz~ am vorderen Coxawinkel an, 
spaltet sieh dann in 2 Aste, die vor bzw. hinter der Apophyse zur sternalen bzw. 
sternellaren Platte ziehen. Die 3 hinteren Dreher (122~I2J) sitzen alle am hinteren 
As~ der sternalen Apophyse und verlaufen nebeneinander zum hinteren Coxarand. 

b) Bewegung um das Coxa-Trochanter-Gelenlc. Das Coxa-Trochanter-  
Gelenk ist ein Scharniergelenk und  gestat te t  ]ediglich Bewegungen in  der 
Hochachse. Da bei den Hin te rbe inen  der Trochanter  lest mi t  dem F e mur  
verwaehsen ist, wird eine Bewegung des Trochanters  unmi t t e lba r  auf 
den Sehenkel i ibertragen. Folgende Muskeln bewegen das Bein u m  dieses 
Gelenk: 

Senlcer des Trochanter-Femurs : Der Tergotrochantermusl~el (133) zieht yore ven- 
tralen Rand des Trochanters in die Coxa. Hier spaltet er sich in 5 Arme; 2 (133, 
133a) enden im ventralen Bereich der Coxa, der 3. Arm (133d) zieht zur sternalen 
Apophyse und die beiden grogen _&ste (133 b, c) durchziehen den Metathorax und 
enden am Metaseutum. 

Heber des Trochanter-Femurs: Der vordere Heber (131) inseriert am dorsalen 
Trochanterrand und setzt~ am vorderen Coxarand an; der hintere (132) ist vierteflig 
(a 1, a 2, b, e). Bei gleiehem Ansatz am vorderen Trochanterrand enden alle Aste im 
dorsalen Abschnit~ der Coxa. 

c) Mechanilc der Singbewegung. Itu]3w~ (1964) mach t  ffir das Singen 
2 Tei lbewegungen verantwort l ich : 1. eine Bewegung in der tIochachse uIn 
das Coxa-Troehanter-Gelenk und  2. eine Drehbewegung im Pleurocoxal- 
gelenk, die zu einem vori ibergehenden K o n t a k t  der Schrilleiste des 
Beines mi t  der Schri]lader des Deckfltigels ffihrt. Diese Voraussagen sollen 
dureh die fo]genden Versuche gepr/ift werden:  

Festlegen des Coxa-Troehanter-Gelenl~s. Dieses Gelenk wird in der 
Singste]lung der Hin te rbe ine  festgelegt, so dab nu r  eine Bewegung im 
Pleurocoxalgelenk mSg]ieh ist. Auch diese Tiere balzen;  ihr Gesang 
unterscheidet  sieh im Aufbau  nieht  yon dem der Kont ro l len  (Abb. 5 a, b). 
Dami t  ist bewiesen, dab beim Singen auch die Coxa auf- und  abbewegt 
wird. 

Festlegen des Pleurocoxalgelenks. Dieser Eingriff ist problematischer,  
denn  mi t  dem Fest legen wird n ieht  nu r  die bereits naehgewiesene Be- 
wegung in  der Hoehaehse eingesehr~nkt,  es un te rb le ib t  aueh die Dreh- 
bewegung. Man muB dies bei der Deu tung  der Lautoszil logramme be- 
riieksiehtigen. 

Legt man  die Coxa derar t  lest, dab das Bein den Flfigel n ieht  berfihrt, 
so ffihrt es bei der Balz eine s tumme Bewegung in  der I-Ioehaehse u m  das 
freie Coxa-Troehanter-Gelenk aus. Vergliehen mi t  der lau thaf ten  Bewe- 
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gung be im i n t a k t e n  Tier is t  j e t z t  die Ampl i tude  des sehlagenden Sehen- 
kels deut l ich  geringer.  F ix i e r t  man  d~s Gelenk bei s t a rk  adduz ie r t e r  
t t f i f te ,  so kann  das  Tier sein Bein n ieht  mehr  bewegen, da  es den hohen 
l%eibungswiderstand des Schenkels a m  Flt igel  n icht  zu fiberwizlden ver- 
mag.  Naeh  Fes t legen in einer mi t t l e ren  Stel lung erhglt  man  rud imentg re  
Gesgnge, die eine Unterg l iederung  in L a u t g r u p p e n  erkennen lassen 
(Abb. 5e). Ih re  LautstSJ3e sind aber  sehr leise und  weisen nur  wenige 
Schwingungszfige auf. Bisher  is t  es n ieht  gelungen, das Bein im Pleuro-  
eoxalgelenk de ra r t  festzulegen, dal~ bei  dieser Ste]lung ein auch nur  an- 
nghernd  normale r  Gesang erzeugt  worden wgre. Vermut l ich  kann  das 

Abb. 5a--c. Ausschnitt aus dem Lautmuster der UE 3 eines einbeinig singenden 
Tieres (~), nuch Festlegen des Coxa-Trochanter-Gelenkes (b) und nach Festlegen 

des Pleurocoxalgelenkes (c) 

Tier be im alleinigen Einsa tz  der  am Coxa-Trochan te r -Gelenk  inserieren- 
den Muskeln das  Bein n ieht  mi t  vol ler  Ampl i t ude  auf- und  abstre iehen,  
wenn es den Fl i igel  ber i ihr t .  Zur  vollen Bewegung und  l au tha f t en  Str idu-  
la t ion sind welt  krgf t igere  Nuske ln  nStig, die am Pleurocoxalgelenk 
ansetzen. 

Beide Versuche zeigen, dal~ das Bein beim Singen sowohl um das 
Pleuroeoxal- als aueh um das Coxa-Troehanter-Gelenk auf- und abbe- 
wegt wird. IIinzu kommt die sehon friiher geforderte Ab- und Adduktion 
des Beines um das Pleurocoxalgelenk (vgl. S. 336). 

2. Elekt rophys io logie  der  Muskeln 

Die neurogenen Skelettmuskdn der Heuschrecken besi~zen eine geringe 
Zuhl yon Fasern und werden yon wenigen Motoneuronen versorgt. Davon geh5ren 
meist 1--2 dem sog. /ast-Typ an: Jeder iNervenimpuls ftihrt im betreffenden 
Muskdberdch zu einem groBen Aktionspotentiul und zu einer schnellen Zuckung. 

Tefle des Muskels - -  seltener der g~nze Muskel - -  sind doppelt innerviert. Die 
betreffenden Fusern werden zusgtzlich yon einem sog. 81ow-Axon versorgt. Hier 



322 N. ELSNEI~ : 

fiihrt erst eine repetierende Erregung zu einer schwaehen und langsam verlaufen- 
den Kontraktion. Intraze]lulgr abgeleitete Muskel-Aktionspotentiale zeigen, anders 
als bei der Erregung durch das fast-System, Summation und Bahnung. Zum wei- 
teren VerstEndnis der folgenden Ausfiihrungen sei auf die Arbeiten yon PRI~GLE 
(1939); HOYL~ (1953, 1955a, 1955b, ]957, 1959) und USgE~WOOD (1959) ver- 
wiesen. 

W~hrend der Balz lassen sich extrazellul~r 2 Formen der elektrischen 
Muskelaktivit/~t registrieren: 1. ein phasischer Einsatz mit  groBen spikes 
(bis 20 mV), die mit  den LautstSgen korreliert sind und 2. ein tonischer 
Einsatz, der sieh als Daueraktivit~t  yon spikes mit  kleiner Amplitude 
(max. 0,5 mV) und oft hoher Frequenz (bis 300/see) guBert, die korreliert 
mit  dem Lautmuster  moduliert wird. Es gibt nur wenige Muskeln mit 
aussehlieBlich phasiseher oder toniseher Aktivitgt;  bei den meisten 
sind in den versehiedenen Abschnitten der Balz beide Entladungsformen 
zu beobaehten. 

Toniseh arbeitende Muskeln zeigen nieht selten Summation und 
Bahnnng. Letztere/~uBert sich in einem Anstieg der Potentia]amplitude 
bei zunehmender Frequenz. Bei phasiseh tatigen Muskeln fehlen 
Summation und Bahnung; mit  steigender Frequenz der Impulse fallen 
die Amplituden der Potentiale ab. Dieser auch extrazellul/~r nachzuwei- 
sende Untersehied in dan Reaktionen der Muskeln wird in dieser Arbeit 
als Hinweis daffir benutzt, dan phasisehen Einsatz mit  dem fast- und den 
tonisehen mit dem slow-System zu identifizieren. In  diesem Sinne 
spreche ieh im folgenden yon [ast- und slow-Einheiten. 

An anderer Stelle (ELsNEt~, 1967) ist ausffihrlich dargestellt worden, 
dab es mit  den 30 ~-Stahlelektroden mSglich ist, die Potentiale einze]ner 
Einheiten eines Muske]s getrennt zu erfassen. 

3. Elektrische Aktivit~t der metathorakalen Muskeln 

a) Sen/set der Coxa. Der zarte 1. Pleurocoxalmuskel (125) entpuppt  
sieh iiberrasehenderweise als wichtigster Senker des tIinterbeines. Jeweils 
4,5 msec 2 naeh seiner Entladung folgt ein Abstrich-LautstoB (Abb. 6). 
Die elektrisch,~ Aktivit/~t dieses Muskels gibt den Rhy~hmus der 
Abstriehbewegungen des Hinterbeines so genau wieder, dab man 
auf eine simultane Lautaufzeiehnung verziehten kann. Seine Entla- 
dungen eignen sieh zusammen mit denen des Subalarmuske]s, um die 
elektrisehen Aktivitgten aller anderen im Gesang eingesetzten Muskeln 
zeitlieh eindeutig einzuordnen und mit  dem Lautmuster  zu korre- 
]ieren. Dariiber hinaus erlauben die Ableitungen yon diesem Muskel 
eine wesentlieh exaktere und vollst~tndigere Beschreibung des Gesangs- 
musters als selbst Lautaufzeichnungen, denn er ist in allen Phasen der 

2Alle Zeitangaben beziehen s i e h -  sofern nieht anders angegeben - -  auf 32 ~ C. 
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Werbee inhe i t  tgt ig,  aueh dann,  wenn sehr leise gesungen x~rd und  Laut -  
au fnahmen  ersehwer t  sind. 

Vor den meis ten Abs t r i ehen  kann  ein zweigipfeliges Po ten t i a l  regi- 
s t r ie r t  werden mi t  e inem A b s t a n d  der  Spi tzen yon 2 - -2 ,5  msee. Bei  
anderen  Muskeln mi t  e ingesetzten fas t -E inhe i ten  wiirde dieser geringe 
A b s t a n d  auf  2 E inhe i ten  hinweisen. I-Iier is t  es jedoeh auch mi t  Doppel-  
ab le i tungen  n ieht  gelungen, mehr  als eine fas t -E inhe i t  zu lokalisieren,  

Abb. 6. Eins~tz des 1. Pleuroeoxalmuskels (125) in der Balz. 0ben: Aussehnitt aus 
dem Ges~ng der UE 3 und simultane Aufzeiehnung der Potentiale der fast-Einheit. 
Unten: Doppelableitung vom dorsalen und ventralen Bereieh mit Impulsen der 
fast-Einheit (oben) und der slow-Einheit (unten) gegen Ende der UE 1 ; CoR Coxarand 

da  das  Verh~ltnis  der  beiden Ampl i t uden  des Doppelspikes  aueh bei  Ab- 
le i tungen aus versehiedenen Bereiehen des Muskels unver~nder t  blieb. 
Es kann  sieh also n u t  u m  den repe t ie renden  Einsa tz  einer einzigen fast-  
E inhe i t  mi t  besonders  kurzer  Ref rak t~rze i t  handeln.  

Bei Gehlauten und aueh im Werbegesang nimmt die Amplitude der spikes dieser 
fast-Einheit mit steigender Folgefrequenz zu. Da eine Synehronisation mehrerer 
Einheiten ebenso ~uszusehlieSen ist wie eine Superposition mit den Po~engialen 
der slow-Einheit, bleibt nut der Sehlug der Bahnung. Sie und der auBer- 
ordentlieh rasehe repetierende Einsatz lassen vermu~en, dab diese fast-Einheit ge- 
wisse slow-Eigensehaften besitzt, iihnlieh wie sie yon HOYLE (1959) fiir den Stigmen- 
muskel yon Schistocerca besehrieben sind. 

Able i tungen  aus dem dorsalen Muskelbereieh zeigen, dab  eine do r t  
imp lan t i e r t e  E lek t rode  ausschlieBlich die E n t l a d u n g e n  der  fas t -E inhe i t  
e r fagt  (Abb. 6 oben). Bei  Able i tung  aus dem ven t ra len  Tell t r e t en  die 
kleinen Po ten t i a le  einer s low-Einhei t  hinzu (Abb. 6 unten) .  Mehrfaeh- 
en t l adungen  des s low-Sys tems sind h~ufig. Bei  der  Balz beg innt  s te ts  
die s low-Einhei t ;  ihr folgt  die fas t -Einhe i t ,  die allein n icht  ins Spiel  
kommt .  
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C/2 

O 

7~ 

Einsatz des Muskels 125 in der Werbeeinheit (Abb. 7). Allen Laut- 
st66en in der UE 1 ist ein Potential zugeordnet ; diese erweisen sich also 
als Abstriehe. Sie sind zu Paaren angeordnet, wobei der spike-Abstand 
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36--38 msec betragt.  In  den beiden ersten Dritteln der UE 1 folgen die 
Paare mit  einer Frequenz yon 2,2--3,3/see; naeh einer kurzen 1)bergangs- 
phase springt die Frequenz dann auf 8--10/see. Etwa yon der Mitre der 
UE 1 kann zu jedem Impulspaar  noeh ein dritter spike hinzutreten, ohne 
dab sieh dadureh der Abstand der Gruppen gndert. In  der Singpause 
zwisehen UE 1 und 2, die ca. 400 msec dauert, wird in der Regel nut  
die slow-Einheit eingesetzt und zwar gruppenweise mit  einer Frequenz 
yon 8--10/see. Innerhalb der Gruppen sind die spike-Abst/~nde yon 
36--38 msee auf 18 msee reduziert. Es t r i t t  sehon hier ein Entladungs- 
rhythmus auf, wie er fiir den Beginn der UE 2 typiseh ist. 

Die Entladungsfolge des M 125 vermittelt  ein genaues Bild der kom- 
plizierten Bewegungsfolge in UE 2. Beide Teile der UE2  beginnen mit 
einer Sehwirrphase, in der die beiden Einheiten in einem Abstand feuern, 
der yon 17 auf 23 msee zunimmt. Der ersten Schwirrphase folgt eine Stog- 
phase, Ifir die Gruppenentladungen im Abstand yon 54--56 msee kenn- 
zeiehnend sind. Diese verstgrkte Aktivit/~t ffihrt zu einer lauthaften 
Beinbewegung. Es folg~ die 2. Sehwirrphase mit  einem Impnlsmnster,  
das eine verkfirzte Wiederholung des ersten ist. Danaeh sehweigt der 
Muskel f~r ca. 350--r msee, e h e e r  in der UE 3 erneut zum Einsatz 
kommt.  

Zu Beginn der UE3  treten Mehrfaehentladungen wie in der Stog- 
phase der UE2  auf. Diese ordnen sieh dann zu Paaren, die den grogen 
Abstriehen A und B zugeh6ren. In  der Sehwirrphase der Lautgruppen 
steigt der spike-Abstand gesetzm~gig yon 18 auf 24 msee und entsprieht 
damit  dem in den Sehwirrphasen der UE 2. Die fast-Einheit wird vor den 
kleinen Abstrichen regelm/~13ig zweifach eingesetzt, bei den Abstriehen 
A und B zun~ehst einfaeh und dann naeh 6--7  msee noeh einmal 2- bis 
3faeh. Besteht der Abstrieh B nut  aus dem lautstarken Teil B2, so fehlt 
der abgesetzte Einzel-spike. 

Als weiterer Senker der Coxa ist der vordere Tergocoxalmuslcel (118) 
bekannt. Mit Sieherheit kSnnen in den Ableitungen 2 fast-Einheiten 
untersehieden werden. Slow-spikes sind nieht beobaehtet  worden. Der 
Muskel ist nut  wghrend der Sehwirrphasen der UE 2 nnd der UE 3 t~tig. 
Uberrasehend ist, dab er nicht als Synergist des Pleuroeoxalmuskels (125) 
arbeitet (Abb. 8). Er  setzt stets erst naeh Beginn, z.T. sogar erst naeh 
Ende der Abstriehlaute ein. Eine konstante Phasenversehiebung zu 
diesen besteht nieht. (s. S. 337). 

Der 3. Senker der Coxa, der 2. Basalarmuslcel (128) ist im Flug, nieht 
aber wghrend der Balz t/~tig. 

b) Heber der Uoxa. Der Subalarmuskel (129), der 3,5--4 msee vor 
jedem Aufstrieh-LautstoB einsetzt, ist einer der wiehtigsten I teber  des 
Beins (Abb. 8). Er  besitzt 2 fast-Einheiten, die dutch Doppelableitungen 
in der hinteren bzw. vorderen tIglfte des Muskels lokalisiert worden 
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sind ( E L s s ~ ,  1967). Sie setzen nur wghrend der UE2 nnd UE3 ein 
(Abb. 7). Bei den sehwachen, lautlosen Aufstriehen der UE 1, der StoB- 
phase der UE2 und zu Beginn der UE3 sind nur die 3 slow-Einheiten 
tgtig, die im Bereich der hinteren fast-Einheit ]iegen. Die zeitliche Folge 
der Entladungen der einzelnen Einheiten ist streng festgelegt. Es be- 
ginnen stets die s]ow-Einheiten, gefolgt yon der hinteren und sehlieBlich 

___~__j~ ~ . / ~ I ~ , ~  ~ m V M.126 _ . I 
M.129 ~ '  ~ ~ ,~ A ~ ~ ~ ~ I 8 m v  .~-~z Lf-~-- -~L~- . - -~ ,  Lrw~. k.---d kp-:4, k.--=J ~.~-r~. L~------r Z . - ~ ,  
,,.,. 1.,= _ _ ; ~ t ~ ~ W _ , . / ~ k / ~ t s t . . _ , / ~ l ~ _ _ _ . ~ = _ _ / L . _ ~ _ _ . [ . , 3 r , - , v  

�9 �9 
7 1 2 3 1 

0,1 sec 

Abb. 8. Simultanableitung yon 4 Metathorakalmuskeln wghrend einer Lautgruppe 
der UE 3 mit sehematisierter Darstellung der LautstSge 

.y/.sz.~l ,t /~  i t  ,,..._._.__.A~_...;~A1 t v '1 'LI 2~v 

~L.X 'L . . . -L . . -~L. . . . .~ 'L~-  ,,- : t j ~ L J t . . - - - ~ L . - ~ / 8 J  
I I 

O,175sec 
Abb. 9. Aktiviti/t des 1. hinteren TergoeoxMmuskels (119), des dorsalen L~ngs- 

muskels (112) und des Subalarmuskels (129) wghrend der UE 3 

der vorderen fast-Einheit. Besonders gut sind die fast-Einheiten gekop- 
pelt: Stets geht die vordere der hinteren naeh, nie setzt sie ohne diese 
ein. Charakteristiseh ist ferner die periodisehe Zu- und Abnahme der 
Synehronisation beider Einheiten (ELsN~R, 1967). 

Ein weiterer I-Ieber der Coxa, der 1. hintere Tergocoxalmuslcel (119) 
setzt die beiden identifizierten fast-Einheiten ebenfalls in den Sehwirr- 
phasen der UE2 und UE3 ein, allerdings nieht wie der M 129 bei allen 
Aufstriehen. Zeitlieh ist der Einsatz dieses Muskels um 1,5--2 msee ge- 
geniiber dem des Subalarmuskels verzSgert (Abb. 9). Aueh bier liegt eine 
fast-Einheit wahrseheinlieh im vorderen, die andere im hinteren Muskel- 
bereieh. Die vordere Einheit feuert nut zusammen mit der hinteren, die 
hintere gelegentlieh aueh allein. Slow-Einheiten sind bisher nieht naeh- 
gewiesen. 

A]s letzter Heber der Coxa sei der 2. hintere Tergocoxalmuskel er- 
w/thnt. Eine in diesem Muskel steekende Elektrode leitet wghrend des 
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Gesanges ein Impulsmuster ab, wie man es auch vom hinteren Abschnitt 
des Suba]~rmuskels kennt. Beide Muskeln arbeiten nahezu synehron; 
man kann nur dureh Doppelab]eitungen bei Gesang und Flug prfifen, 
ob dureh einen Potentialeinstreu die Auss~gen verf~lseht werden. Wie 
beim Subal~rmuskel werden in der UE 1 und in der StoBphase der UE2 
3 slow-Einheiten eingesetzt. In  den Sehwirrphasen yon UE 2 und in der 
UE3 treten die Impulse einer fast-Einheit hinzu. Zwisehen allen Ein- 
heiten besteht vor Mlem in der UE 3 gute Synehronie. 

Abb. 10. Eins~tz des 2. PleurocoxMmuskels (126) in der UE 3. 0ben: Potentiale 
der fast-Einheit und Laute eines einbeinig singenden Tieres. Unten: Ableitung aus 
dem ~ 125 (oben) und aus dem Bereich der slow-Einheit des _-~ 126 (unten). Pfeile 

kennzeichnen den Einsatz seiner fast-Einheit 

c) Abduktor der Coxa. Der einzige Abduktor der Cox~ ist der 2. Pleuro. 
coxalmuskel (126). Dieser fiache, dicht neben dem Senker 125 gelegene 
Muskel geh6rt funktionell zur Aufsehlaggruppe. Er besitzt je eine slow- 
und eine fast-Einheit, deren Zusammenspiel genuuer studiert wurde 
(Abb. 10). 

Die fast-Einheit beginnt 1--1,5 msee vor einzelnen Aufstrieh-Laut- 
st6Ben der Sehwirrphasen zu feuern, in der Regel nur 1--2real, seltener 
3--4ram pro Lautgruppe. In den ersten Werbeeinheiten einer Balz 
kann die fast-Einheit ws der UE3 such sehweigen; ihr Einsatz be- 
schri~nkt sich dann auf wenige Impulse in den Sehwirrphasen der UE 2. 
Im weiteren Verlauf einer Werbefolge kommt sie dann auch in der UE 3 
immer h~ufiger ins Spiel. 

Zusammen mit den PotentiMen der fast-Einheit leitet die Elektrode 
stets aueh die sehr vie] kleineren Impulse der slow-Einheit ab. Besonders 
gut l~Bt sich diese Aktiviti~t im hinteren Bereieh des Muskels, dieht unter 
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der  Pleura l le is te  aufzeichnen (Abb. 10 unten) .  Die An twor t en  des slow- 
Sys tems  sind aus E n d p l a t t e n p o t e n t i a l e n  und  superponier ten  spikes zu- 
sammengese tz t  und  zeigen Summat ion  und  Bahnung.  

d) Addulctor der Coxa. Der als A d d u k t o r  a rbe i t ende  Coxalmus]cel 130 
kon t r ah i e r t  sieh zusammen  mi t  den Absch]agmuskeln  125 und  133. Von 
seinen beiden Einhe i ten  is t  die eine lohasisch, die andere tonisch t/~tig. 

e) Dreher der Coxa. Von dem Muslcel 121, der  die Coxa ausw/irts  
dreht ,  l iegt noeh keine Able i tung  vor, denn er is t  be im frei beweglichen 

Abb. 11. Aktivit~t des Tergotrochantermuskels (133a). Oben: Ausschnitt aus der 
UE 3 eines einbeinig singenden Tieres. Unten: Simultane Aufzeichnung vom M 133 a 

und M 125 wiihrend der UE 1 (links) und UE 3 (rechts) 

I n s e k t  i~u~erst schwer zug~nglieh. Es is t  aber  gelungen, yon e inem der  
3 hinteren Drehmuskeln (122--124), und  zwar vom M 122, die Po ten t i a l e  
aufzuzeichnen.  Dieser Muskel  d reh t  die Coxa einw~rts (JAcoBs, 1953). 
Seine Fase rn  s ind tonisch akt iv ,  auch dann,  wenn das  Tier  vSllig ruhig  
s teht .  Wi~hrend des Gesanges wird die Dauerakt ivi t i~t  modul ie r t  und  
sto~weise erhSht.  

Besonders hingewiesen sei auf die UE 3; hier ist jeder Lautgruppe eine Salve 
zugeordnet, die kurz vor dem Abstrich B der vorhergehenden beginnt und vor B 
der nachfolgenden endet. Innerhalb der Salven steigt die Frequenz ausgehend yon 
50 spikes/sec auf ein Maximum etwa in der Mitre der Lautgruppen und f~]lt dann 
wieder auf den Anfangswert ab. Diesem An- und Abschwellen der Frequenz ist eine 
periodische Schwankung iiberlagert, wobei die genauere Analyse zeigt, dal~ jeder 
Gipfel zu einem Abstrich gehSrt. 

]) Senlcer des Trochanter-Femurs. Die miicht igen zum Scu tum hoch- 
z iehenden J~ste 133b und  c dieses ~finfteiligen Muskels spielen bei  der  
Singbewegung f iberraschenderweise keine Rolle,  wohl  abe t  die 3 in der  
Coxa gelegenen Absehn i t t e  133, 133a und  d. Sie werden ~ls Abschlag-  
muskeln  benutz t .  Eine genauere  Analyse  is t  fiir den M 133 a durchgeff ihr t  
worden.  Wie  Abb.  11 zeigt,  ~rbe i te t  dieser Muskel abso lu t  synchron  mi t  
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dem Senker  der  Coxa M 125. Er  bes i tz t  wahrscheinl ich 1 slow- und  2 fast-  
Einhei ten .  Die s low-Einhei t  feuer t  tonisch w/~hrend der  gesamten  Werbe-  
einheit ,  wobei  ihre En t l adungen  im T a k t  der  Lantfolge modul ie r t  
werden.  Die beiden fas t -E inhe i ten  a rbe i ten  zusammen mi t  dem M 125 
phasisch.  

Abb. 12. a Einsatz des Coxalmuskels 132 a 1 und des Subalarmuskels 129 in der UE 3. 
b oben: Simult~ne Registrierung yore CoxMmuskel 132c (oberer Strahl). Unten: 
Registrierung vom CoxMmuskel 132% (un~erer Str~hl und vom Subalarmuskel 

(oberer Strahl) zu Beginn der UE 2 

g) Heber des Trochanter-Femur~. Bisher gelangen Able i tungen  aus 2 
verschiedenen Abschn i t t en  des mehrte i l igen Coxalmuskels 132. I m  Tell 
132% is t  eine E inhe i t  ]okalisiert ,  die nur  in der  U E 2  und 3 eingesetzt  
wird  und  bier  1 - - 2  msec vor  dem Suba la rmuske l  feuer t  (Abb. 12). Stets  
s ind die spikes einer Folge  kleiner  Po ten t i a l e  aufgesetz t  und erscheinen 
vor  j edem Aufs t r ich  mindes tens  2ma], oft 3- -4raM.  I n  den Schwirr-  
phasen  der  U E 2  en t sp r ich t  der  E insa tz  yon M 132a 1 dem der  h in teren  
fas t -E inhe i t  des SubMarmuskels .  Der  Tei lmuskel  132c setzt  ebenfMls 
synchron mi t  dem Suba.larmuskel  ein, jedoch nur  in der  Schwirrphase  
yon U E  2. 

h) Einsatz yon Flugmuskeln. Nachdem die A k t i v i t g t  yon fast  allen 
an der  Coxa und a m  Troehan te r  anse tzenden Muskeln bekann t  ist, s tel l t  
sich die Frage,  ob auch , , reine" F lugmuske ln  w~hrend der  BMz arbei ten.  
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Zu ihnen geh6ren vor allem der Tergosternal-, der 1. Basalar. und der 
dorsale L~ingsmuskel (Nr. 113, 128, 112). Die beiden ersteren sehweigen 
in der Balz, der L~ngsmuskel dagegen wird iiberrasehenderweise wgh- 
rend des Singens eingesetzt und fenert wie der Subalarmuskel, wenn aueh 
etwgs seltener (Abb. 9). Die Synehronie zwisehen beiden Muskeln ist 
erstaunlich gut ausgepr/~gt, nur am Anfang der UE3 k6nnen Phasen- 
verschiebungen bis zu 2 msee beobaehtet werden. 

II. Muskeleinsatz beim Kop[schi~tteln 

1. Anatomisehe Vorbemerkungen 

In  jeder Hs der Halsregion liegen 11 Muskeln, die den Kopf in 
den 3 I%iehtungen des l%aumes bewegen k6nnen. Die dorsalen und v entralen 
L~ngsmuskeln verlaufen yon prothorakalen Skeletelementen zum I%ande 
des I-Iinterkopfes. Die Sehr~gmuskeln ziehen entweder vom Prothorax 
oder vom Itin~erkopfrand zu den beiden ventro-lateral gelegenen 

OM T 

49 NM ~ ~ : ~ ' ~ " ~ : " : "  .- :::" ~:.~_~ff ~ ..... 
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Abb. 13. Rechte IIglfte der Nackenregion mit der Lage der wichtigsten Kopfbewe- 
ger and Doppelableitung aus dem reehten dorsalen L~ngsmuskel (49) w~hrend der 
langsamen (oben) und der schnellen Phase (unten) des Kopfsehfittelns. 1, 2 Cv 

CervieMskleriten 1, 2; 1M Intersegmen~almembran; NM Naekenmembran; 
T Tergum; 47--49 dorsMe, 50--53 laterale Kopfbeweger 

Cerviealskleriten (Abb. 13). Es ist hier noeh sehwieriger als bei den 
Beinbewegern allein aus der anatomisehen Lage auf die Funktion der 
Muskeln zu sehlieBen. Sie h~ng~ weitgehend yon der Zusammenarbeit 
aller Kopfbeweger ab. Betraehtet man z.B. nur die dorsalen und ven- 
tralen L~ngsmuskeln, so ist einsiehtig, dab z.B. die dorsalen den Kopf 
heben und die ventralen ihn senken, wenn sie auI beiden Seiten gleieh- 



WerbeverhMten von Gomphocerippus 331 

zeitig kontrahiert  werden. Diese Muskeln k6nnen abet auch den Kopf  
naeh der einen oder der anderen Seite drehen, wenn sie reehts oder links 
allein arbeiten. Sind sehlieBlieh dorsale und ventrale Muskeln beider 
Seiten synergistisch t~tig, so wird der Kopf zur/ickgezogen. 

Ein vollstgndiges Bild des Muskeleinsatzes beim Kopfseh/itteln kann 
man daher nur gewinnen, wenn simultan Bewegungsvorgang und Akti- 
vit~t aller Muskeln gemessen werden k6nnten. Da diese Forderung nieht 
zu erfiillen ist, kann die Funktion der Kopfbeweger noeh nieht in den 
Details besehrieben werden wie die der Singmuskeln. Die Untersuehungen 
besehr/tnken sich hier nut  auf den dorsalen Lgngsmuskel (49). 

2. Aktivitgt  des dorsalen Lgngsmuskels 

Er setzt am Rande des Hinterkopfes an und zieht sehr/~g nach hinten 
zum Phragma zwisehen Pro- und Mesothorax. W/~hrend des Werbe- 
gesanges k6nnen yon ihm Impulse abgeleitet werden, die von einer slow- 
und wenigstens zwei fast-Einheiten stammen. 

UE 1: Eine im ventralen Bereieh des Muskels steekende Elektrode 
leitet bei jeder zur gleiehen Seite geriehteten Kopfbewegung eine Salve 
kleiner spikes der slow-Einheit ab (Abb. 14). InnerhMb einer Salve 
nehmen die Impulsabstande gegen Ende zu und bei sehneller folgender 
Kopfbewegung werden die Salven kiirzer. Nut  vereinzelt kSnnen aueh 
bei der Gegenbewegung Potentiale registriert werden. 

Eine im dorsalen Muskelbezirk liegende Elektrode (Abb. 13) leitet zu 
Beginn jeder Kopfdrehung Impulse ab, die yon einer oder zwei fast- 
Einheiten stammen. In  der langsamen Phase setzt die fast-Einheit nur 
einmal pro Kopfbewegung ein, oft sehweigt sie sogar. Sparer, in der 
sehnellen Phase, wird die Zahl der spikes vermehrt.  

UE 2 und 3: In  der UE 2 iiberrascht der Einsatz des dorsalen L~ngs- 
muskels nicht, denn der Kopf  wird siehtbar hoehgezogen. Unerwartet  ist 
dagegen seine starke Aktivit/~t im Gesang der UE 3, da in dieser Phase 
keine Kopfbewegung zu beobaehten ist. Es treten hier sogar spikes yon 
Einheiten hinzu, die beim Kopfschfitteln sehweigen. 

Die slow-Einheiten der beiden L/~ngsmuskeln links und reehts feuern 
synehron in Salven. Jede Salve ist einer Lautgruppe zugeordnet. Sie 
beginnt aber schon beim Aufstrieh 3 der vorhergehenden (Abb. 15). Eine 
~hnliehe Phasenversehiebung gibt es aueh beim Muskel 122. 

Von den fast-Einheiten setzt eine bereits in der UE 1 ein, die zweite 
nur in der UE2  und 3. Die erstere feuert merkwiirdigerweise nur beim 
2. I-IoehreiBen der Sehenkel und w/ihrend der Stridulation, hier abet  
keineswegs regelm~gig. Is t  sie aktiv, so stets zu Beginn der Lautgruppen, 
etwa bei den Lautst6gen A und a (Abb. 15). Die zungehst sehweigende 
2. fast-Einheit wird bereits beim 1. Hoehreigen der Sehenkel tgtig und 

23 Z. vergl. Physiol., Bd. 60 
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Abb. 15a u. b. Slow- und fast-Aktivitgt des Lgngsmuskels (49) in der UE 3. a Simul- 
t~ne Aufzeichnung aus der slow-Einheit des M 49 und aus dem M 129 und M 125. 

b Aufzeichnung aus der fast-Einheit des ~ 49 und des M 129 

ist aueh in der ansehliel3enden Singphase aktiver Ms die andere. Auch 
ihr Einsatz liegt vorzugsweise am Beginn der Lautgruppen. Eine gesetz- 
m~Bige zeitliehe Beziehung der Entladung dieser Einheiten besteht Mler- 
dings nieht. 

I I I .  Koordination der Muskeln einer Kdrperseite 

In den vorhergehenden Abschnitten ist gezeigt worden, dag die 
Muskeln und ihre Einheiten in einer festgelegten Reihenfolge und zu 
bestimmten Zeiten in der Balz eingesetzt werden. Die GesetzmgBigkeiten 
dieser Koordination sollen nun zusammenfassend dargestellt und im 
Hinblick auf die Singbewegung gedeutet werden. 

1. Koordination der motorischen Einheiten 

Mit der beschriebenen Technik kann die Analyse des Bewegungsab- 
laufes bis zur Ebene der einzelnen motorisehen Einheiten ausgedehnt 
werden. Doppelableitungen lassen erkennen, dag die Einheiten be- 
stimmten Bezirken des Muskels zugeordnet sind und sie geben augerdem 
AufschluB fiber Zahl und Verteilung von slow- nnd fast-Systemen. Die 
Abb. 16 zeigt, in welcher Zeitfolge slow- und fast-Einheiten bei den ein- 
zelnen Muskeln w/~hrend der Balz aktiviert werden. 

Kennzeichnend ffir den Einsatz der Einheiten ist eine bestimmte 
Reihenfolge, die man besonders gut im Anfangsteil der UE3 studieren 
kann. Es beginnen nacheinander die slow-Einheiten und erst danach die 
fast-Einheiten. Dieser Zeitplan gilt auch ffir den Einsatz bei jedem ein- 
zelnen Lautstog, selbst bei guter Synchronie der Einheiten. Welter gilt, 
dab eine erst sp/~ter einsetzende Einheit stets an die vorausgehende ge- 
koppelt ist und nicht ohne sie arbeiten kann. Doppelentladungen treten 
in der l~egel erst dann auf, wenn alle Einheiten t/itig sind. 

23* 
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Ein weiteres allgemein geltendes Prinzip in der Zusammenarbei t  der 
Einheiten betrifft  den Grad der Synehronisation. 1. Die Synehronie 
n immt  mit  der Anz~hl der tgt igen Einheiten im Muskel zu. Das geht 
z.B. beim Subalarmuskel im Mittelteil der U E 3  bis zu einem nahezu 
phasisehen Einsatz der slow-Einheiten. Am Ende der UE3 ,  wenn ein- 
zelne Einheiten aussetzen, n immt  der Synehronisat ionsgrad rasch ab. 
2. Neben dieser ansteigenden und abfallenden Synchronie beobaehtet  
man  zusgtzlieh einen periodisehen Anstieg und  Abfall der Synehroni- 
sation innerhalb der einzelnen Lautgruppen.  Diese Sehwankungen sind 
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Abb. 16. Zeitlicher Einsatz der Muskeln und ihrer EinheiLen im Werbegesang 
(UE 1--3); s slow- und / fast-Einheiten 

offenbar mit  der Frequenz der Beinbewegung korreliert. Beim Aufstrieh 
1, der dem letzten Aufstrieh der vorangegangenen Lantgruppe  oft erst 
naeh 30--60 msee folgt, sind z.B. die beiden fast-Einheiten des Subalar- 
muskels nur  gering synchronisiert,  zu Beginn der Sehwirrphase (Perioden- 
dauer 14--18 msee) am besten. Mit Zunahme des Abstandes der Laut-  
st6Be in der Sehwirrphase n immt  die Synehronie der Einheiten wieder 
ab. Zwischen den beiden Einheiten wird offenbar eine best immte Phasen- 
beziehung eingehalten 3. 

Mit steigender Zahl der eingesetzten Einheiten und mit  zunehmender  
Synehronisation steigt die Zuekungsampli tude des Muskels (N~VILLE, 
1963) und sie bedingt eine Versti~rkung der Lautintensi tgt .  Feuern Ein- 
heiten mit  kleiner Phasenversehiebung und mehrfaeh, so n immt  die 

s Die im folgenden hgufig verwendeten Begriffe ,,Phasenversehiebung" und ,,Pha- 
senbeziehung" werden im Sinne yon v. HOLST (1939) benutzt (s. aueh WENDL~g, 
1964). ,,Phasenversehiebung" kennzeiehnet die Zeitdifferenz des Einsatzes zweier 
Einheiten oder ganzer Muskeln auf einer oder auf beiden K6rperseiten. Unter 
,,Ph~senbeziehung" wird d~s Verh/iltnis dieser Zeitdifferenz zur Periodendauer des 
fiihrenden Teils verstanden. In unserem Falle ist mit Periodend~uer die Zeit fiir 
eine Auf- und Abbewegung des Beines oder eine Wendung des Kopfes nach links 
und reehts gemeint. Bei absolut synehronem Einsatz ist die Phasenbeziehung 0 
oder 1, bei strengem Alternieren 0,5. 
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Kontraktionsdauer des Muskels zu (N~vILL~ u. WEIS-FOGIt,  1963). t t ier  
ist die Zuekungsamplitude zwar geringer als bei synchronem Einsatz, 
aber immer noeh deutlieh hSher als bei einma]igem Einsatz einer Einheit. 
Daher ist das Auftreten dieser Form der Aktivit/~t bei den Muskeln 133a 
(lohasenversehobenes Feuern mehrerer fast-Einheiten) und bei M 125 
(3--4facher Einsatz einer fast-Einheit) bei den Abstrichen A und B ver- 
st/indlieh. 

Die hier fiir die BMz besehriebenen GesetzmgBigkeiten der Einsatz- 
folge und Synehronisation gelten auch bei anderen VerhMtensweisen des 
Tieres, z.B. ftir den Flug und sogar f/ir den Einsatz homologer Muskeln 
w/~hrend der Werbegess anderer Feldheusehrecken, so verschieden 
ihre Lautmuster  aueh sein mSgen (ELsNEI~, unver61fentlicht). 

2. Einsatz der Muskeln im Verband 

Wie bei den einzelnen Einheiten, so sind aueh innerhMb des Muskel- 
verbandes Einsatzfolge und Koordination in engen Grenzen festgelegt. 
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Abb. 17. Koordinierter Einsatz der ~iuskeln einer K6rperseite bei den Auf- und 
Abstrichen des Beines wghrend der Schwirrphase der UE 3 

Neben Muskeln, die wghrend der gesamten Werbeeinheit tgtig sind, gibt 
es andere, die nur in bestimmten Phasen arbeiten (Abb. 16). Ein Wechsel 
derart, dab von 2 Synergisten einmM der eine und das andere MM der 
andere stgrker einsetzt, kommt  nieht vor. 

Der Aufbau des Werbegesanges spiegelt sich in dem Entladungs- 
muster jedes der beteiligten Muskeln wider. Nut  der Muske] 118 lgBt zu- 
ngchst keine Mlgemein geltende Zuordnung zu bestimmten Bewegungs- 
phasen erkennen. Die ~brigen Muskein kSnnen in 2 funktionellen Grup- 
pen zusammengefM~t werden: Eine Abstrichgruppe umfaBt den Senker 
der Coxa (125) und des Troehanter-Femurs (133), den Adduktor (130) 
und den hinteren Dreher der Coxa (122). Zur Au[strichgruppe geh6ren 
die t Ieber  der Coxa (119, 120, 129) und des Troehanter-Femurs (132), der 
Abduktor der ttfifte (126) und sehlieBlieh auch der dorsMe Lgngsmuskel 
(112). In  der Abb. 17 ist der Einsatz dieser Muske]n am Beispiel yon 
2 Auf- und Abstriehen schematiseh dargestellt. 
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Wesentl ich f/Jr die Gestal tung des Lautmuste rs  ist die Kons tanz  der 
Phasenverschiebung im Einsatz  der Auf- und  Abstrichgruppe.  Diese 
betr/igt w/ihrend der gesamten Werbeeinhei t  zwischen den Senkern und  
Hebern  stets 6 - -8  msec (rechtes His togramm der Abb. 18). Nicht  kon- 
s tan t  sind dagegen die Phasenbeziehungen,  da die Per iodendauer  sich 
/~ndert (linkes t I i s togramm der Abb.  18). Die Phasenverschiebunge inner- 
hulb der Auf- und  der Abstr ichgruppe sind nur  geringffigig. Bedeutsam 
ist vor allem, dab die Heber  bzw. die Senker der Coxa und  des Tro- 
chanter -Femurs  zusammen einsetzen. Dami t  ist auch auf elektrophysio- 

logischem Wege nachgewiesen, da6 die Heuschrecke beim Singen den 
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Abb. I8. Phasen- und Intervallhistogramme ffir das Antagonistenpaar Subalar- und 
1. Pleurocoxalmuskel (129 und 125) in der UE 2 und 3. Links: Phasenbeziehungen 
des M 125 zum M 129, reehts: Phasenverschiebung des M 125 zum M 129. Ordinate: 

Anzahl der MeBwerte 

Schenkel gleichzeitig u m  beide Gelenke bewegt (vgl. S. 321). Sowohl der 
Auf- als auch der Abstr ich k6nnen  lauterzeugend sein. 

Dutch eine Drehung um das Pleurocoxalgelenk (Einsatz der Muskeln 130 und 
122) wird die Schrilleiste des Hinterschenkels wghrend der Abstriche in versti~rkten 
Kontakt mit der Schrillkante des Deckfliigels gebracht. Diese verstgrkte Adduk- 
tion bedingt, vermutlich neben der schon erwghnten Schrggstellung der Ziihnchen 
(vgl. S. 314), die geringere Geschwindigkeit der Beinbewegung beim Senken, die in 
dem grSl3eren Abstand der Schwingungsziige zum Ausdruck kommt. Bei der Auf- 
bewegung wird das Bein dagegen dutch den Einsatz des M 126 etwas abduziert. 
Der Druck des Schenkels gegen die Fliigelader verringert sich; es resultiert eine 
raschere Bewegung (--diehter stehende Schwingungsziige). Nur durch den Einsatz 
der starken fast-Einheiten der Iteber 3/[ 119, 120, 129 ist diese Bewegung in der 
UE 3 lauthaft, in der UE 1 und 2 bleibt sie weitgehend lautlos, da hier nur die 
slow-Einheiten dieser Muskeln arbeiten. DaB auch die Schwirrphasen der UE 2 
(abgesehen yon den ,,Zick-Lauten" am Beginn) trotz stgrkster 3/[uskelaktivitgt 
fast lautlos bleiben, liegt nicht an einer zu starken Ab- oder zu geringen Adduk- 
tion, sondern wahrscheinlich d~ran, dab beim Hochreigen des Schenkels die 
Schrilleiste aus dem Arbeitsbereich gergt. 

Der Beitrag des dorsalen L~ingsmus#els (112) und des vorderen Tergocoxalmuslcels 
(118) zur Lauterzeugung ist nicht ohne weiteres verstgndlich. Der synchron mit dem 
Subalarmuskel arbeitende M 112 ist im Flug Senker des ttinterfliigels; er hat keine 
direkte Verbindung zum Singbein. Es ist denkbar, dab er wghrend der Aktion der 
Tergocoxal- und Subalarmuskeln das Tergum stabilisiert. Naeh WI;LSON (1962) soll 
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diese Stabflisierung aber schon durch das Zusammenspiel der DorsoventrMmuskeln 
gegeben sein. TergocoxM- und SubMarmuskeln sind Ms Heber der Coxa Synergisten, 
gleichzeitig aber Ms Heber und Senker des Hinterflfigels Antagonisten. Falls je- 
doch die Zuckungsstarken des SubMarmuskels und der TergoeoxMmuskeln nicht 
miteinander im Gleiehgewieht stehen, ware der Einsatz eines weiteren Muskels, 
hier des Langsmuskels (112), zur Stabilisierung der Flfigellage notwendig. In  ahn- 
licher Weise werden offenbar much die prothor~kalen Ls in der UE 3 
zur Fixierung der KopfhMtung eingesetzt (vgl. S. 331). 

500- 
400- 
300  
200- 
100- 

0 
100- 
200- 
300- 
400-  

I II I~ 

1'6 2'0 2z+ 2'8 3'2 = 
msec 

Abb. 19. Oben: Phasenverschiebung des vorderen TergocoxMmuskels (118) gegen- 
fiber dem vorhergehenden Einsatz des PleuroeoxMmuskels (125). Unten: Phasen- 

verschiebung des M 118 gegenfiber dem nachfolgenden Einsatz des 
Subalarmuskels (129) 

Auch der Einsatz des vorderen TergocoxMmuskels (ll8) mul~ in dieser Weise 
gesehen werden. Seiner Lage nach ist er Senker der Coxa und Heber des ttinter- 
flfigels; im Gesang der Feldheuschrecken Chorthippus biguttulus und Omocestus 
viridulus wird er auch entsprechend beim Abstrich eingesetzt (ELSNEI~, in Vor- 
bereitung). Hier allerdings schweigt tier bei Gomphocerippus ru/us t~tige M 125. 
Die Annahme, dab bei dieser Art  der Einsatz des M 118 die durch den M 125 be- 
gonnene Senkung des Beins fortsetzt, best~tigt sich nicht. Es besteht keine kon- 
stante Phasenverschiebung zum M 125; das Histogramm zeigt vielmehr eine vier- 
gipfelige Verteilung (Abb. 19 oben). Bestimmt man aber die Phasenverschiebung 
zu dem nachfolgenden Einsatz des Subalarmuskels, so erh~ilt man ein eingipfeliges 
Histogramm (Abb. 19 unten). Der hi l l 8  ist also eher zur Auf- als zur Abstrich- 
gruppe zu rechnen. Es kSnnte ihm - -  s wie dem dorsalen Ls - -  
die Funktion zukommen, den Spannungszustand des Tergums auf einen bestimmten 
Wert Mnzustellen. 

Zu einem endgfiltigen Urteil fiber die Funktion dieser Muskeln bei der Stri- 
dulation wird man erst kommen, wenn selektive Ausschaltungen durchgeffihrt sind. 
Aber auch dann sind zu einem votlen Verst~ndnis der Bewegungsvorg~nge noch 
Daten fiber die Elastizit~ts- und SchwingungsMgenschaften des Exoskeletts not- 
wendig (vgl. SNODG~ASS, 1929). Vielleicht erkl~ren diese aueh, warum den drei 
m~chtig entwickelten Hebern der Coxa bei Gomphocerippus ru]us nur ein gering aus- 
gebildeter Senker Ms Antagonist gegenfiber steht. 
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E. Koordination und zeitliche Folge der Bewegungen 

Die Untersuchung der Muskelaktivit~t w~hrend der Balz beschr~nkte 
sich bisher auf Fragen des Einsatzes und der Koordination beim ein- 
zelnen Auf- und Abstrich des Beines und bei der Bewegung des Kopfes. 
Es soll nun versucht werden, Einblick in die Gesetzmi~l~igkeiten und 
Prinzipien zu gewinnen, nach denen das r~umlich-zeitliche Muster der 
Bewegung best immt wird. Die Analyse der Singbewegung eines Beines 
oder der Kopfbewegung allein fiihrt dabei nicht viel welter. Es ist 
vielmehr nStig, den Einsatz und die Koppelung beider Singbeine nnd ihr 
Zusammenspiel mit  der Kopfbewegung in die Betraehtung einzubeziehen. 

I. Koppelung der Singbeine 
Simultan ausgeftihrte Ableitungen yon den Hebern nnd Senkern bei- 

der Singbeine zeigen einen gleieh starken Muskeleinsatz, d.h. die Sing- 
bewegung wird auf beiden Seiten mit gleieher Intensitgt  ausgeftihr~. 

In  der UE1 schlagen beide Beine syndrom 4 abws mit einer 
Phasenversebiebung von hSehstens 1-2 msee, bezogen auf den Einsatz der 
Muske]n 125. Fiir die Zusammenarbeit  beider Singbeine in der UE 2 und 3 
und die bier geltenden komplizierteren Gesetzmgl~igkeiten greife ich eine 
Lautgruppe der UE 3 heraus: 

Schon ein Vergleieh der Lautaufnahmen yon 1- und 2beinig singenden 
Tieren zeig~, dal3 beide Schenkel nieht unabh~ngig voneinander bewegt 
werden (vgl. aueh Loltm~ u. Hu~E~, 1964). Anfang und Ende jeder Laut- 
gruppe sind aueh beim zweibeinig stridulierenden M/~nnehen deutlich 
abgesetzt, w/ihrend sieh in den Sehwirrphasen die LautstS~e beider 
Beine iiberlagern. Dies deutet auf einen periodisehen Wechsel yon weit- 
gehend syndromer zu stark phasenversehobener Bewegung hin. Durch 
gleichzeitige Registrierung der Potentiale yon den Hebern und Senkern 
beider Seiten kann man die Koordination beider Singbeine genau er- 
fassen. Man finder - -  wie erwartet - -  keine konstante Phasenversehie- 
bung; sie wechse]t sprunghaf~ zwischen 2 Werten. In  der Abb. 20a ist 
dieser Wechsel sehematiseh dureh unterschiedlich starke Umrandung der 
entspreehenden Impulspaare ffir den linken und rechten M 125 dar- 
gestellt. 

Am Anfang der Lautgruppen, bei den Aufstriehen 1 und 2 und den 
Abstrichen A und a, sowie am Ende beim Abstrieh B, feuern die homo- 
logen Muskeln beider Seiten mit einer Phasenversehiebung yon 5- -6  msec 
(starke Umrandung in Abb. 20a). Nur auf der Seite des ffihrenden Beines 
folgt der gro6e zweiteilige Abstrieh B1B2, auf der anderen fallt B 1 aus. 
Dies ist daran zu erkennen, dal3 der abgesetzte Einzelspike des M 125 

4 Man bezeichnet die Schenkelbewegungen als syndrom (~ synchron), wenn die 
Phasenbeziehung 0 oder 1 und als antidrom (--alternierend), wenn sie 0,5 ist. Hat 
sic einen anderen Wert, so spricht man yon metadromer Bewegungsweise. 
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Abb. 20. a Koordinat ion der Singbewegungen wiihrend einer Lautgruppe der UE 3. 
Oben: Simultane Ableitung yon den Antagonisten M I29 und M I25 beider Seiten 
(Punkte kennzeiehnen die Potentiale der hinteren fast-Einhei~ yon M 129). Unten :  
Sehematische Darstellung der Phasenverschiebungen am Beispiel der Abstriche. Aus- 
gewertet wurden die spikes des linken und  reehten M 125. Bei den stark umrandeten  
spike-Paaren am Anfang und Ende der Lautgruppen betrggt  die Phasenversehie- 
bung 5- -6  msee, bei den sehwaeh umrandeten  in der Mitte 9--12 msee. Die starker 
gestriehelte Umrandung  zwisehen den spikes zu B 1 und A (ipsilateral) weist auf den 
36--38 msec-Abstand zwisehen den Lautgruppen hin, die sehwgeher gestriehelte 
auf den Abstand yon 24--26 msee zwisehen den spikes zu A und a (ipsilaterM). 
b Koordinationsweehsel zu Beginn der Lautgruppen in UE 3. Simultane Ableitung 
vom reehten und  linken M 129. Die Potentiale der hin~eren fast-Einheit  sind dutch 
Punkte  gekennzeiehnet. Das linke Bild zeigt den Weehsel sehematiseh; ausgewertet 
wurde der gestriehelt umrahmte  Teil der Oszillogramme des reehten Bildes. Die 
Klammer  zwisehen Aufstrieh 6 und i kennzeiehnet den konstanten  Abstand yon 
36--38 msee, die zwisehen Aufstrieh 1 und  2 den 24---26 msee-Abstand (bei Typ I 

und  I I  auf der linken, bei I I I  nnd  IV auf der reehten Seite) 
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fehlt. Die Dauer von B 1 entspricht recht genau der oben angegebenen 
Phasenverschiebung yon 5--6 msec, die Beine schlagen also bei B 2 
syndrom. Das erklart die deutliche Trennung der Lautgruppen auch im 
Lautbfld zweibeinig singender Tiere. Auf der fiihrenden Seite setzt der 
Lautstol~ BIB 2 im gleichen Rhythmus ein wie die vorhergehenden Anf- 
und Abstriche der Schwirrphase. Auf der Gegenseite wird der Lautstol~ 
B 2 dagegen wegen der Syndromie notwendigerweise vorzeitig ausgefiihrt. 
Hier ffihrt das Bein wegen des verkfirzten Abstandes zum letzten Ab- 
strich der Schwirrphase vorher keinen Aufstrich mehr aus. Die im Laut- 
muster einbeinig singender Tiere am Ende der Lautgruppen gefnndenen 
,,Unregelma$igkeiten" (vgl. S. 315) treten also immer nur auf einer 
Seite anti 

Am Anfang und Ende der Lautgruppen andert sich bei den betref- 
fenden Lautstg$en die Periodendauer. Im Gegensatz zu der Phasenver- 
schiebung ist daher die Phasenbeziehung nicht konstant. Sie betr/~gt 
beim Abstrich B 0,15, beim Abstrich A 0,15 oder 0,22 und am Anfang 
der Schwirrphase 0,33. Die Beine schlagen also metadrom. 

In der Mitre der Sehwirrphase wird zwischen den Auf- bzw. Abstri- 
chen beider Beine eine Phasenverschiebung yon anfangs 9 msee ein- 
gehalten, die sieh bis zum Ende auf 11--12 msee erhSht (sehwachere Urn- 
randung in Abb. 20a). Entsprechend andert sieh aueh die Periodendauer 
yon 18 auf 24 msec, die Phasenbeziehung bleibt also konstant. Sie betr/~gt 
0,5, d.h. die Beine werden antidrom bewegt. 

Innerhalb einer Lautgruppe gehen die Singbeine also yon meta- 
dromer zu antidromer und - -  bei Abstrieh B 2 - -  zu syndromer Bewe- 
gung fiber. Besonders bemerkenswert ist der metadrome Einsatz. Wie 
schon angedeutet, kann das ffihrende Bein weehseln. Dureh einfaehe 
spiegelbildliche Umstellung sind 2 versehiedene Phasenbeziehungen mSg- 
]ieh, ohne dab sich dabei der Abstand von 5--6 msec zwischen dem Ein- 
satz der Muskeln auf der linken und der reehten Seite andert. In Abb. 20 b 
sind am Beispiel der Aufstriche die verschiedenen sich daraus ergebenden 
MSglichkeiten zusammengestellt: Die Phasenbeziehung am Ende der 
Lautgruppen ist in allen Fallen konstant (0,15), da bier die Periodendauer 
auf der ffihrenden Seite, die als letzte einen Aufschlag ausffihrt nnd mit 
B1B ~ endet, festgelegt ist. Der Abstand vom ]etzten Auf- bzw. Abstrieh 
(6 bzw. B1B2) zum Aufstrieh 1 bzw. Abstrieh A der naehfolgenden Laut- 
gruppe betr/~gt hier stets 36--38 msec (in Abb. 20b dureh eine Klammer 
angedeutet). Dagegen gibt es ffir das andere Bein 2 MSglichkeiten: Die 
Lautgruppe kann 5--6  msec vor oder nach derjenigen der Gegenseite be- 
ginnen. Der Abstand yon Abstrich B 2 zu Abstrieh A betr~gt also entweder 
ebenfalls 36--38 msec oder ~ber 24--26 msec. Aufstrich 1 dieser Seite 
beginnt - -  da vor Abstrich B 2 kein Aufstrich mehr erfolgt - -  entweder 
54--56 msee (Typ I I I  nnd IV) oder 42 44 msec (Typ I und II)  nach 
dem letzten Aufstrich. 
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Da die gleiehen Umstellungen aueh beim 1. Auf- bzw. Abstrieh der 
Sehwirrphase vorgenommen werden kSnnen, ergeben sich bei Aufstrieh 1 
bzw. Abstrieh A die erw&hnten Weehsel in der Phasenbeziehung: Die 
Periodendauer ist nur anf der Seite des nachhinkenden Beines konstant. 
Hier setzt die Schwirrphase immer 24--26 msec nach dem Lautgruppen- 
anfang ein (in Abb. 20b dureh eine Klammer  angedeutet). Das andere 
Bein hat  dagegen wieder 2 M6gliehkeiten: Die Sehwirrphase kann ent- 
weder 5--6  msec vor oder naeh der Gegenseite beginnen. Der Abstand 
zu Aufstrieh 1 bzw. Abstrieh A betr&gt also entweder ebenfalls 24--26 
msee (Typ I und I I I )  oder aber 36--38 msee (Typ I I  und IV). Ent- 
sprechend ist die Phasenbeziehung am Anfang der Lautgruppe 0,22 
oder 0,15. Eine andere Phasenbeziehung ist nieht realisiert. 

Dieser sprunghafte Weehsel in der Phasenbeziehung der Beine er- 
kl~trt aueh die zu Beginn j eder Sehwirrphase beobaehteten Abweiehungen 
im Lautmuster  (vgl. S. 315). Die LautstSl3e 2 und a fallen immer dann 
aus, wenn der Abstand zum Anfang der Lautgruppe 36 38 msee betr/igt. 
Sie sind stets auf der Seite des nachfolgenden Beines vorhanden, beim 
fiihrenden nur dann, wenn der Abstand zum Aufstrieh 1 bzw. Abstrieh A 
ebenfalls 24--26 msec betr&gt. 

Zwisehen den 4 KoordinationsmSgliehkeiten (Typen I ~ I V )  kann das 
M~nnchen von Lautgruppe zu Lautgruppe weehseln, eine bestimmte Ge- 
setzm&13igkeit besteht nieht. 

In  der lautlosen Zwisehenphase vor dem SehenkelhoehreiBen und in 
der UE2 sind die gleichen Phasenversehiebungen zu beobaehten. Die 
Folge der Auf- und Abstriehe unmittelbar naeh dem ttoehreil3en der 
Sehenkel entspricht im Aufbau den besehriebenen Sehwirrphasen der 
UE 3, wobei hier wie dort die Muskeln antidrom eingesetzt sind. In  der 
Stol3phase tier UE2 arbeiten sie metadrom mit einer Phasenversehie- 
bung von 5- -6  msee und einer Periodendauer yon 54--56 msec. 

II. Koppelung von Kop]- und Beinbewegungen 

Simultane Ableitungen yon den prothorakalen Kopfbewegern und 
den metathorakalen Singmuskeln beider Seiten zeigen, dab Kopf- und 
Beinbewegungen in der UE 1 synchronisiert sind. Zu jeder Wendung des 
Kolofes nach links und reehts geh6rt je eine Lautgruppe. Die Auslenkung 
des Kopfes beginnt dabei jeweils vor den Lautgruppen mit einer Phasen- 
verschiebung von 1/3 Halbperiode (Abb. 21). 

Die Dauer einer ttalbperiode betr/~gt w/~hrend der langsamen An- 
fangsphase ca. 400 msec, gegen Ende sinkt sie graduell auf ca. 100 msec 
ab (Abb. 22). Da Kopf- und Beinbewegungen gekoppelt sind, mug man 
auch einen entsprechenden Kurvenverlauf f/ir die Abst/inde der Laut- 
gruppen erwarten. Gute Ubereinstimmung herrscht in den beiden ersten 
Dritteln der Kurve (langsame Phase) und im letzten Tell (Ende der 
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Abb. 21. Zusammenspie] yon Kopf- und Singbewegungen in der UE I. Oben: Fre- 
quenzver]~uf der Entladungen des dorsa]en Ls (49) und des Pleuroeoxal- 
muske]s (125) reehts und links. Unten: RegistrierbeJspJe]e mJt simu]taner AbleJtung 
yore M 49 (s]ow-EinheJt) und M 19~5 der reehten Seite (obere 2 Zei]en) und vom 
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Abb. 22. Frequenzverlauf der Kopfsehiittelbewegungen und der Lautgruppen in 
UE 1. �9 Dauer der Kopfbewegungen naeh einer Seite; o Dauer der Lautgruppen.  

Weitere Erklgrung im Text 

schnellen Phase). Im Ubergangsbereieh wird die Beinbewegung jedoch 
nicht graduell, sondern sprunghaft schneller. Sob~ld zu Beginn der 
schnellen Phase die Frequenz der Kopfbewegungen zunimmt, k6nnen 
die Lautgruppen nicht mehr folgen. Man finder zwar einen Ans~tz zur 
Verringerung der Abstgnde yon 400 auf 340 msec (Abfall der ge- 
strichelten Knrve oben in Abb. 22), er reicht abet nicht aus, um die 
Kurven zur Deckung zu bringen. Gleichzeitig werden in Abstgnden yon 
120--140 msee zusgtzliche Lautgruppen in das Muster eingebaut. Be- 
riicksichtigt man sie, so wird die sprunghafte Xnderung in der Frequenz 
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der Beinbewegung noch deutlicher. Das entsprechende Kurvenst i iek (ge- 
strichelte Kurve  unten in Abb. 22) liegt unter  dem fiir die Kopfbewegung.  
Man mug festhalten, dab die Lau tgruppen  in der U E  1 nur  in 2 Abstgnden 
yon ca. 400 msee und ca. 100 msee auftreten, mit  geringffigiger Dehnung 
oder gaf fung.  

III.  Zeitliches Muster der Singbewegung 
Kennzeichnend fiir den Gesang von Gomphocerippus ru/us ist, da[3 

die Lau tgruppen  und einze]ne Auf- und Abstriche nu t  in bes t immten 
Vorzugsabst~nden auftreten. Dies ist oben ffir die Lautgruppen  der U E  1 
gezeigt worden. Der sprunghafte Wechsel der Periodendauer k6nnte  
dabei auf den Einsatz zweier Oszillatoren zurfiekgehen, deren Sehwin- 
gungsdauer  nur  in sehr engen Grenzen ver/~nderbar ist. Daffir sprieht 
aueh der Befund, dab sich im Ubergangsbereieh zwisehen langsamer and  
schneller Phase 2 Schwingungsvorgs fiberlappen (Abb. 22). Mit 
sehneller werdender Kopfbewegung scheint der ]angsame Oszillator fiir 
die Beinbewegung etwas ,,mitgezogen" zu werden und  umgekehr t  wJrd 
die Periodendauer  des schnellen Oszillators etwas gedehnt,  solange die 
I-Ialbperioden der Kopfbewegung l~nger als 100 msee sind. 

Eine ~hnliehe Uber lappung zweier Sehwingungen ist aueh beim 
Ubergang v o n d e r  UE  1 zur U E 2  zu beobaehten:  Der sehnelle Oszillator 
fiir die Beinbewegung aus U E  1 sehwingt weiter und bedingt eine gleiche 
Folge von Lautgruppen.  Uberlagert  wird diese durch die Schwingungen 
des 50 IIz-Oszillators, der f/Jr die Sehwirrphasen der U E 2  und U E 3  
eharakteristiseh ist. Dami t  geht aueh die Umstel lung yon der syndromen 
zur ant idromen Bewegung der Beine einher. 

Die Bevorzugung best immter  Intervalle  zwischen den einzelnen AuL 
bzw. Abstrichen 1/il3t sieh sehon bei einbeinig singenden Tieren zeigen. 
Wer te t  man  die spike-Abst/~nde des IV[ 125 einer Seite aus, so erh/~lt 
man  ein viergipfeliges His togramm (Abb. 23) : Der weitaus hgufigste Ab- 
s tand yon 18--22 msee (Intervall  I) ist charakteristisch fiir die Sehwirr- 
phasen der U E 2  und  3 . - -  Ein weiteres Maximum liegt bei 24--26  msee 
(Intervall  I I )  ; es markier t  einen der beiden mSglichen Abst/inde zwisehen 
den Abstriehen B und A bzw. A und a. - -  Der Gipfel bei 36--38 msec 
(Interval] I I I )  bezieht sieh auf den zweiten mSgliehen Abstand an 
dieser Stelle des Gesanges, sowie auf den Abs tand  der beiden Ab- 
striehe in den Lau tgruppen  der U E  1. - -  Der vierte und  letzte Gipfel bei 
54--56  msec entsprieht dem Abstand der spike-Gruppen in der Stol3- 
phase der U E 2  (Intervall  IV). 

Die Streuung um den Mittelwert beim IntervM11 ist nicht zufallsgemgB. Die 
Periodendauer steigt n~mlieh yon Beginn bis zum Ende jeder Schwirrphase gesetz- 
mgl3ig yon 18 auf 22 msec an. Beriicksichtigt man hier nur die Intervalle zu einem 
bestimmten Zeitpunkt in der Schwirrphase, so betrggt die Abweiehung weniger 
als 1 msec. Der Abstand zwischen den Abstrichen a und b bzw. den Aufstrichen 
2 und 3 weieht mit 14--16 msec besonders deutlieh vom Mittelwer~ des Intervalles I 
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ab. I)iese scheinbare Unregelm~6igkeit ist durch den sprunghaften Wechsel der 
Phasenverschiebung yon 5--6 msec zu der yon 9--11 msec bei der Bewegung beider 
Beine zu erkl~iren. Ahnliche tOberlegungen kSnnen auch fiir das Intervall I I  ange- 
stellt werden. Es leitet sich aus dem Abstand I I I  durch die zweimalige Phasen- 
verschiebung um 5--6 msec ab. Ffir diesen Abstand ist daher kein eigener 0szillator 
zu postulieren. 
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Abb. 23. Intervallverteilungen zwischen aufeinanderlolgenden Auf- bzw. Abstriehen 
w~hrend der Werbeeinheit (Mehrfachentladungen bleiben unberiicksichtigt). Weitere 

Erklgrung im Text. Ordinate: Anzahl der Megwerte 

Ffir  die zeit l iche Folge der  LautstSl~e sind demnach  3 Vorzugsab-  
st i inde kennze ichnend:  18--22  msec ([); 36- -38  msec ( I I I )  und  54 bis 
56 msec (IV). Sie bes t immen  zusammen  mi t  den beiden mSglichen Pha-  
senverschiebungen zw~schen den beiden Singbeinen das  Muster  des Ge- 
sanges. Diese In te rva l l e  s tehen zueinander  in dem einfachen Zahlen- 
verh~l tnis  1 :2 :3 .  Sogar  die L~nge der  L a u t g r u p p e n  in U E 3  ffigt sich 
hier ein, denn sie be t r s  e twa 150 msec. Die beiden anderen  in U E  3 vor- 
kommenden  In te rva l l e  (I und  I I I )  s tehen h~erzu in dem Verh~Itnis 
1 :2 :4 .  

F. Diskussion 

Die s imul tan  auf beiden KSrperse i ten  und  in verschiedenen Segmenten  
durchgeff ihr ten Able i tungen  von den Muskeln des ba lzenden  M/~nnchens 
der  Heuschrecke  Gomphocerippus ru/us ermSglichen eine vollst / indige 
und  genaue Beschreibung des komplexen  Bewegungsablaufs .  Dieser Balz 
l iegt  ein nu t  in engen Grenzen veri~nderbares A k t i v i t ~ t s m u s t e r  der  Mus- 
keln  und  ihrer  motor ischen Einhe i ten  zugrunde.  Alle in der  Werbee inhe i t  
beobach tba ren  Bewegungen sind les t  mi t e inander  gekoppel t  und  diese 
Koord ina t ion  wird durch  folgende Gesetzms charak te r i s i e r t :  
1. Durch  bes t immte  Koppelungse igenschaf ten  bei  den motor ischen 
Einhei ten,  in der  Zusammena rbe i t  der  einzelnen Muskeln und  Muskel- 



Werbeverhalten yon Gomphocerippus 345 

gruppen auf den beiden K6rperseiten und hi den versehiedenen Seg- 
menten; 2. durch die M6gliehkeit, das fiihrende Bein an bestimmten 
Stellen des Gesanges zu wechseln unter Beibehalten der Phasenver- 
sehiebung; 3. dureh die Beschrgnkung auf wenige Vorzugsabstgnde in 
der Folge der Lautgruppen und der einzelnen Auf- und Abstriehe, die 
zueinander in einfaehen Zahlenverhgltnissen stehen. 

Diese Befunde werden im folgenden diskutiert, wobei aueh ein Ver- 
gleieh mit  anderen Verhaltensweisen angestellt werden soll, insbesondere 
mit  dem Flug, der yon WILSO_< u. Mitarb. (1961--1967) bei Schistocerca 
eingehender untersucht worden ist. 

I. Koordination der Einheiten eines Muskels 

Die motorischen Einheiten der Insektenmuskeln werden getrennt 
innerviert. Man finder in den zufiihrenden motorisehen Nerven ebenso 
vide Axone, wie Einheiten im Muskel (ItOYLE, 1955a und b; NEWLL~, 
1963). Bei den neurogenen Muskeln besteht zumindest beim fast-System 
eine strenge 1:1 Beziehung zwisehen den ankommenden Nerven- und 
den ausgelSsten Muskelimpulsen, so dai~ die Koordination der Einheiten 
auf der Ebene der Motoneurone hergestellt wird. 

Bei allen untersuchten VerhMtensweisen von Gomphocerippus rufus 
wurde stets dieselbe Einsatzfolge der Einheiten eines Muskels gefunden. 
Daraus ergibt sieh die Frage, ob dieser zeitliche Einsatz dureh eine vor- 
gegebene SchMtung der zugeordneten Motoneurone bedingt ist. Unter- 
suchungen yon N]~VlLLE (1963) am dorsMen Lgngsmuskel yon Schisto- 
cerca spreehen gegen diese Annahme. Er konnte spontanes rhythmisches 
Feuern zweier fast-Einheiten beobachten, mit  unabhgngigem Einsatz 
und mit versehiedener Entladungsfrequenz. Ahnliehe Ergebnisse er- 
zidten WILSON u. WYMAN (1965). Bei elektriseher Reizung des Baueh- 
marks mit  einer statistiseh verteilten Folge von Impulsen konnten sie 
im reehten mesothorakalen Tergosternalmuskel bei geringer Intensitgt  
2 fast-Einheiten aktivieren, die mit  versehiedenen Frequenzen arbd-  
teten. Stieg die l~eizstgrke an, so wurden mehr Muskeln eingesetzt und 
die beiden fast-Einheiten feuerten synehron wie im normMen Flug. Aueh 
beim Gesang der Keulenheusohreeke ist - -  wenn auch in abgesehwgehter 
Form - -  ein soleher Synchronisationseffekt zu beobaehten. Freilieh 
sind am intakten Tier die Einheiten der Muskeln sehon yon Anfang an 
besser synchronisiert als in Prgparaten. 

Immerhin  zeigen diese Untersuchungen, da~ die Einheiten eines 
Muskels auch unabhgngig voneinander arbeiten kSnnen und 5,TEWLL~ 
(1963) betrachtet  sie deshMb sogar als potentiell getrennte ,Muskeln",  
die im Verhalten dureh zentrale Meehanismen zeitlieh gekoppelt 
sind. Der Erfolg der Koppelung besteht in dem mehr oder weniger 
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guten  synehronen Eins~tz,  wobei  bei Gomphocerippus ru/us sowohl im 
F lug  Ms such im Gesang zwischen den fas t -E inhe i ten  nur  selten Phasen-  
verschiebungen um mehr  als 2 - - 3  msec auf t re ten.  Bes teh t  in einer spike- 
Folge  die Tendenz zur  Verl i ingerung der  Abst~nde,  so se tz t  die nach- 
folgende E inhe i t  pl6tzl ieh aus. 

Der Mechanismus der Synchronisation ist nieht bekannt. MSglicherweise 
ist eine elektro~onische Koppelung im Spiel, wie sie im Herzganglion der 
Krebse (WATAgABE und BVLLOeX, 1960) und bei den lateralen Riesenfasern 
des Regenwurms (WILso~r 1961b) beschrieben worden ist. WxLso~ (1966) 
stellte an Hand elektronischer Modelle tTberlegungen zur Frage der Koppelung 
schwingender Systeme an. Ausgehend von zwei ,,spontan" feuernden Einheiten, 
deren Frequenz unabh~ngig voneinander variiert werden konnte, und die dureh 
ein RC-Netzwerk mit variabler Zeitkonstante verbunden waren, zeigte er, daB die 
beiden Oszillatoren bei/~hnlicher Frequenz eine Tendenz zum synchronen Einsatz 
erkennen lieBen. Ein solches Modell hat also Eigenschaften, die auch im nerv6sen 
Netzwerk yon Gomphocerippus ru/us gegeben sind. Freilich bedarf es noeh weiter- 
gehender Unl~ersuehungen, insbesondere in den Ganglien, um den AussagewertG 
solcher iV[odelle beurteilen zu k6nnen. 

II. Koordination der einzelnen Muskeln 
Die yon  WILSO~ (1962) ers tmals  e lektrophysiologisch nachgewiesene 

Doppel[unktion verschiedener  Thoraxmuske ln  wird aueh ffir Gompho- 
cerippus ru]us best/~tigt. Subalar-  und  1. h in terer  Tergos ternMmuskel  

Abb. 24. Einsatz des Tergocoxalmuskels (119) und des Subalarmuskels (129) 
wiihrend des Fluges und des Gesanges. Links: InServallhistogramme; 

reches: gegistrierbeispiele 

s ind a]s Fltigel- und  Beinbeweger  eingesetzt ,  wobei  sie im F lug  synergi-  
stiseh, bei der  Beinbewegung antagonis t i sch  a rbe i ten  (Abb. 24). I n  beiden 
Bewegungen sind die Muskeln und  ihre E inhe i ten  s t a r r  mi t e inande r  ge- 
koppel t .  W/ thrend aber  die Koppe lung  der  Einhe i ten  unver~nder t  bleibt ,  
gnder t  sieh die Koord ina t ion  der  Muskeln yon einer zur anderen  Ver- 
haltensweise.  Auf der  Ebene  ganzer  Muskeln seheinen demnaeh  mehrere  
s tabi le  Koppe lungen  zwisohen den zugeordneten  Popu la t ionen  der  Mote-  
neurone verwirk l ich t  zu sein. 
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Im Flug setzen Heber und Senker streng alternierend ein (Phasen- 
beziehung = 0,5, Abb. 24 oben), beim Singen ist das Zusammenspiel 
anders: Zwisehen Synergisten und Antagonisten werden - -  unabh/tngig 
yon der Per iodendauer -  konstant bleibende Phasenversehiebungen 
eingehalten; die Phasenbeziehungen weehseln. Dieses Verhalten ist 
typiseh fiir Netzwerke, in denen sieh die Neurone gegenseitig synaptiseh 
erregen. Modellvorstellungen hierfiir sind von WILSON (1966) und WAL- 
D~O~ (1967) entwiekelt worden. Bei solehen Netzwerken mit positiver 
Riiekwirkung besteht natfirlieh immer eine gewisse Gefahr der Instabili- 
tgt (,,Durchgehen"), und WILSOr (1964, 1966) nimmt daher an, dag die 
Salven infolge ,,Erm/idung" (,,fatigue") der Motoneurone abgekiirzt und 
auf diese Weise eine konstante rhythmisehe Aktivit/it erhalten wird. 
K~NDm (1966) wies bei Schistocerca mit intrazellul/~rer Teehnik erregende 
synaptisehe Verbindungen zwisehen Motoneuronen naeh. 

Alle diese lV[odellvorstellunge n sind jedoeh noeh spekulativ. Es ist 
z.B. keineswegs gekl/~rt, ob die Zusammenarbeit der Muskeln im Flug 
oder beim Singen allein auf den Weehselwirkungen der Motoneurone be- 
ruht; es ist sehr wahrseheinlieh, dab bei der Koordination Interneurone 
eine erhebliehe Rolle spielen. 

I I I .  Koordination zwischen Musl~elgruppen beider KSrperhiil/ten und 
zwischen ver8chiedenen Segmenten 

Die Ergebnisse dieser Arbeit haben u.a. gezeigt, dab zwisehen Kopf- 
und Beinbewegungen in der UE 1 bestimrnte Phasenbeziehungen einge- 
halten werden. Unabh~ngig yon der Bewegungsffequenz setzen die 
Lautgruppen stets urn 1/a Halbperiode nach dern Beginn der Kopfdrehung 
ein. Konstante Phasenbeziehungen finder man auch beirn Flug und beim 
Laufen der Insekten, im letzteren Falle betr/~gt sie zwischen den Beinen 
eines Segments bei allen Laufgeschwindigkeiten 0,5 (WENDLV~, 1964). 
Konstante Phasenbeziehungen sind aueh fiir rnotorische Einheiten 
bekannt. Irn rnyogenen dorsalen L/~ngsrnuskel yon Calliphora terraenova 
arbeiten die beiden Einheiten streng alternierend (WYmAn, 1965). 
Dieser Autor entwiekelte ein Modell, bei dern eine vorgeschaltete 
ZeIle die beiden nachgesehalteten Einheiten gerneinsarn erregt. Unter 
der Annahme, dag die Depolarisation linear ansteigt und die Einheiten 
unterschiedliehe Schwellen besitzen, kann - -  unabh/~ngig yon der Ein- 
gangsfrequenz - -  eine konstante Phasenbeziehung eingehalben werden. 
Die Koordination der Singbeine wird irn Verlaufe einer Werbeeinheit 
wiederhol~ gegndert. Phasen syndromer, rnetadrorner und antidromer 
Bewegnngen weehseln ab. Die hierf/ir verantwortlichen nervSsen Mecha- 
nismen sind verrnutlich denen/ihnlich, die fiir die Steuerung des Zusarn- 
rnenspiels einzelner Muskeln und ihrer Einheiten postuliert worden sind. 

24 Z. vergl. Physiol., Bd. 60 
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W/~hrend der Sehwirrphasen in den Lautgruppen der UE 3 arbeiten die 
Singbeine streng alternierend und man k6nnte bier an eine Sehaltung 
denken, in der beide Muskelgruppen dureh weehselseitige Hemmung be- 
einfluBt sind (vgl. dazu die Vorstellungen yon REISS, 1962; WILSOn, 
1964, 1966 und ItAgMoz~, 1964). 

Besonders eharakteristiseh ffir die Gesangsmuster ist das Verhalten 
der Motoneurone zu Beginn der Lautgruppen. tIier ist die Phasenver- 
sehiebung zwisehen dem ffihrenden und dem naehfolgenden Bein fest- 
gelegt; ebenso is~ auf einer Seite - -  bei LautstoB B1--A auf der 
ffihrenden und bei LautstoB A- -a  auf der naehgehenden Seite - -  die 
Periodendauer bestimmt. Es gibt jedoeh ffir die andere Seite die M6g- 
]iehkeit einer plStzliehen Umstellung; damit t r i t t  ein Wechsel in der 
Ffihrung ein und es /~ndert sieh die Periodendauer. Dieser Wechsel am 
Lautgruppenbeginn ist Ursache der versehiedenen Phasenbeziehungen, 
die hier beobachtet werden k6nnen. 

Der Befund, dab dem Gesang dieser Heusehreeke ein gesetzm/~Biger und 
sprunghafter Weehsel in der Phasenlage eigen ist, soil besonders hervor- 
gehoben werden. Offenbar handelt es sieh um ein allgemein gfiltiges 
Prinzip, denn solehe Weehsel sind in den Lautmustern aller bisher yon 
mir untersuehten Feldheusehrecken gefunden worden (ET,s~g, in Vor- 
bereitung). WYMA~ (1966) besehreibt ~hnliehe Phasensprfinge sogar ffir 
einzelne Einheiten eines Muskels. Bei Musca und Calliphora k6nnen 
die Impulse einzelner Einheiten des myogenen dorsalen L~ngsmuskels 
bis zu 4 verschiedene Phasenlagen einnehmen und sprunghaft zwisehen 
ihnen weehseln. 

I V. Grundabstiinde in der Singbewegung 

Die zeitliehe Folge der Beinbewegungen ist durch wenige Vorzugs- 
absts eharakterisiert. Man gewinnt den Eindruek, dab die nervSsen 
Schaltungen nur diese begrenzte Zahl yon Intervallen zulassen, ebenso 
wie es nur ganz bestimmte Koordinationszusts gibt. Fiir das Auf- 
treten einer begrenzten Zahl yon Intervallen sprechen auch die Unter- 
suchungen der Muskelaktivit~t bei anderen Verhaltensweisen. Im 
Sprungflug yon Gomphocerippus ru/us wird dieselbe Frequenz einge- 
halten wie in den Sehwirrphasen des Werbegesanges (Abb. 24), und 
sie nimmt bei l~tnger anhaltenden Flfigen um den gleiehen Betrag ab 
wie im Gesang. Ist  ein Abfall um ca. 25 % erreicht, beginnen einzelne 
Impulse auszufallen und nach einer kurzen Ubergangsphase stabilisiert 
sieh der Flug bei einer Frequenz, die genau 1/2 der Ausgangsfrequenz 
ist. Die Impulsabst~nde yon 36--38 msee sind jetzt  identiseh mit den 
Intervallen der Abstriehe A und B der UE3 oder mit denen in den 
LautstoBpaaren der UE1. Ahnliche Befunde liegen aueh ffir andere 
Feldheuschrecken vor. 
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Die Interval le  stehen in einfaehen Zahlenverh~ltnissen zueinander. 
Bei der Keulenheuschrecke sehein~ es eine Grundfrequenz yon  ca, 50 Hz 
zu geben, die den vorkommenden  Interval len entspreehend geteflt wird. 
Aueh fiir solehe Vorg~nge gibt  es in der Li tera tur  Hinweise. HAGlWAI~A 
U. WATA~A~E (1956) beschreiben bei der Singzikade Graptosaltria nigro- 
]uscata 2 Motoneurone, die mit  einer Frequenz yon  100/see Impulse  an 
die zugehSrigen Trommelmuskeln senden. Beide Neurone werden yon  
einem dri t ten erregt, dessen Frequenz den doppelten Wer t  hat.  Hier liegt 
also eine Frequenzteflung im Verh~ltnis 2 :1  vor. Ferner  ha t  WrLso~ 
(1964) gezeigt, dal3 aueh eine einzelne Nervenzelle durch ein , ,accumula- 
t ing refractoriness" zu einer Frequenztei lung f~hig ist. Selbst nieht  gerad- 
zahlige Verh~ltnisse, wie sie im Gesang der Keulenheuschreeke vor- 
kommen,  sind dami t  zu deuten. 

Zusammenfassend l~13t sieh sagen, dal~ aueh eine komplexe Be- 
wegungsfolge wie das Werbeverhal ten yon  Gomphocerippus ru]us quanti-  
t a t iv  fa[~bar ist und  his zur Ebene einzelner motorischer Einhei ten und 
ihrer zugeordneten Nervenzellen besehrieben werden kann. Die hier 
mitgeteilten Befunde bflden die Grundlage ffir weitere Studien mi t  dem 
Ziel, tiefer in die nervSsen Prozesse einzudringen und  aueh die Frage zu 
kl~ren, in welehem Umfange Sinnesorgane an der Bewegungskontrolle 
beteiligt sind. Die bisherigen Untersuehungen yon  H v B ~  (1964) und  
ELSNm~ (1967) spreehen fiir eine weitgehend zentrale Programmierung 
der Balz. 
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