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Akustische Neuronen im Bauchmark 
der Wanderheuschrecke Locusta migratoria 
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Acous t i c  N e u r o n s  in  t h e  V e n t r a l  N e r v e  Cord  

of t h e  D e s e r t  L o c u s t  Locusta migratoria 
Summary. 1. The course of the tympanic nerve fibres with their synaptic 

regions in the meta- and mesothoracic ganglia is illustrated. I t  was determined by 
selectively staining degenerating neurons (Fig. 1). 

2. Four types of neurons in the auditory system had been described in the 
preceding publication (Kalmring, 1971). By electrophysiological methods these 
neurons are followed from the suboesophageal ganglion to the synaptic regions 
in the thoracic ganglia. Two new types of neurons (D and H) were also discovered. 

3. The response patterns of the neurons A, B, and C have their origin in the 
fronto-medial neuropile of the metathoracic ganglion. The types of reactions are 
formed by the influences of the tympanic organ of the same side. 

4. The response patterns of the D-neuron have their origin in the mesothoracie 
ganglion. The exact position of its synaptic region is unknown. The reaction of the 
D-neuron is independent of stimulus duration, intensity, and frequency. I t  always 
responds with one impulse per sound stimulus. Therefore it measures the repetition 
rate (Figs. 4 and 5). 

5. The response patterns of the G-neuron have their origin in the fronto-medial 
neuropile of the mesothoraeic ganglion. They are formed by influences of both 
sides (Figs. 6 and 7). A scheme of neuronal connections which influence the 
G-neuron is discussed (Fig. 11). This scheme is based on experiments in which 
tympanic organs were destroyed or connectives were cut. 

6. The H-neuron does not have a tympanic origin. I t  reacts tonically to sound 
stimuli in the frequency range from 0.3 kcps to 14 kcps (Figs. 8 and 9). The 
stimulus threshold is very high and rises with increasing frequencies. 

7. All types of neurons ascend to the supraoesophageal ganglion without any 
further alteration of their response patterns. With the exception of the H-neuron 
all types can be found only once in both sides of the nervous cord in male and 
female locusts. 

8. Neurons which cannot be classified are predominantly found in the meso- 
and metathoracic ganglia. 

9. The experimental results are discussed. All important parameters of locust 
chant can be analyzed and transmitted by the first synapses of the auditory 
system (Fig. 12). 

ZusammenJassung. 1. Der Verlauf der Tympanalnervenfasern mit  den dazu- 
gehSrigen Synapsenregionen im Meta- und Mesothorakalganglion wird histologiseh 
mit Hilfe selektiver Anfi~rbung degenerierender Neuronen dargestellt (Abb. 1). 

* Ni t  Unterstiitzung der Deutsehen Forsehungsgemeinsehaft. 
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2. Die yon Kalmring (1971) besehriebenen vier Neuronentypen der HSrbahn 
werden elektrophysiologisch, yore Unterschlundganglion ausgehend, im Thorakal- 
bereich bis zu den Synapsenregionen verfolgt. Zusgtzlich werden die Neuronen- 
typen D und H gefunden. 

3. Die Antwortmuster der Neuronentypen A, B und C werden im fronto- 
medialen Neuropil des Metathorakalganglions gebitdet. Einfliisse vom Tympanal- 
organ der gleichen Seite sind typbestimmend. 

4. Die Antwortmuster des D-Neurons entstehen im Mesothorakalganglion. 
Die genaue Lage der Synapsenregion ist noch unbekannt. Das D-Neuron reagiert 
unabhgngig yon Reizdauer, -intensitgt und -frequenz mit einem Spike pro Schall- 
reiz. Es migt die Reizrate (Abb. 4 und 5). 

5. Die Antwortmuster des G-Neurons werden im fronto-medialen Neuropil 
des Mesothorakalganglions gebildet. Sie entstehen durch bilaterale Einflfisse 
(Abb. 6 und 7). Ein durch Ausschaltungsversuche gewonnenes Verschaltungs- 
schema (Abb. 11) wird diskutiert. 

6. Die Neuronen des Typs H sind nicht tympanalen Ursprungs: Sie reagieren 
tonisch auf Schallreize im Frequenzbereich yon 0,3--14 kHz (Abb. 8 und 9). 
Ihre Reizschwelle ist sehr hoch und steigt mit der Frequenz an. 

7. Alle Neuronentypen laufen unverschaltet bis zum Oberschlundganglion 
durch und sind his auf eine Ausnahme (It-Typ) auf jeder Seite nur einmal vertreten. 
Unterschiede zwischen m~innlichem und weiblichem Geschlecht sind nicht fest- 
zustellen. 

8. Vorwiegend im Meso- und Metathorakalganglion werden Antwortmuster 
gefunden, die sich keinem der oben besehriebenen Typen zuordnen lassen. 

9. Die Bedeutung der ersten Synapsen in der HSrbahn yon Locusta migratoria 
ftir eine Analyse und Verarbeitung akustischer Parameter wird er6rtert (Abb. 12). 

I .  Einleitung 
Nach  Gray  (1960) werden die 60- -80  Rezeptorze l len  des T y m p a n a l -  

organs yon Locusta migratoria in 4 ana tomisehe  Gruppen  un te r t e i l t :  
a-, b-, e- und  d-Zellen. Popow (1965) un te rsche ide t  sie auf  Grund  von 
e lekt rophysiologischen Unte rsuehungen  in Tiefton- und  Hoehtonrezep-  
toren.  Neuere Arbe i ten  yon Miehelsen (1971, I ,  I I ,  I I I )  t iber die Fre-  
quenzempf indl iehkei t  yon Einzelzellen,  die gesonanze igenschaf ten  des 
T y m p a n u m s  und  die akus t i sehen Eigensehaf ten  des T y m p a n a l o r g a n s  
konn ten  die Wirkungsweise  der 4 Rezeptorze l ]gruppen  wei tgehend 
aufkl/s 

Die H 6 r b a h n  im Bereieh des Meta- und  Mesothorakalgangl ions  von 
Locusta migratoria wurde yon einigen Au to ren  mi t  untersehiedl iehen 
Aspek ten  un te r such t  (Horridge,  1961; Snga, 1963; Yanag i sawa  u. Mit- 
arb. ,  1967; Popow, 1967). I m  Oberseh lundgangl ion  an  der  Grenze vom 
Pro toce reb rum zum Deute roeerebrum ha t  A d a m  (1968) ein akust isches  
Zen t rum gefunden und  dor t  von zahlreiehen nervSsen Einhe i ten  kom- 
plexe A n t w o r t m u s t e r  abgelei te t .  K a l m r i n g  (1971) h a t  dureh Unter -  
suehungen des Unterseh lundgangl ions  versueht ,  eine Verb indung  
zwischen den Befunden  aus dem Thora lka lbere ieh  und denen aus dem 
Oberschlundgangl ion  herzustel len.  Dabe i  konn ten  4 untersehiedl iehe 

21" 
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akust i sche  Neuronen,  die auf beiden Sei ten des Bauchmarks  vorkommen ,  
gefunden und  klassif iziert  werden.  Ledigl ich zwei dieser Neuronen  
wurden  berei ts  yon Popow (1967) im Thoraka lbere ieh  abgelei te t .  W o  
die A n t w o r t m u s t e r  der  beiden anderen  Neuronen  en ts tehen  und  durch  
welehe Einfli isse sic gebi ldet  werden,  soll in dieser Arbe i t  gekls  werden.  

B. Material und Methode 
Als Versuchstiere dienten Imagines der Wanderheuschrecke Locusta migratoria. 

Insgesamt 135 Tiere - -  sowohl M~nnchen als auch Weibchen - -  wurden elektro- 
physiologisch untersuch~. Die Ableitpunkte im Bauchmark waren die frontalen 
und kaudalen Bereiche des Unterschlund-, Pro- und Mesothorakalganglions. Im 
Metathorakalganglion wurde lediglich aus dem ffontalen Bereich abgeleitet. 

Alle pr~parativen MaBnahmen, der meBtechnische Aufbau und die Versuchs- 
durchffihrungen sind bei Kalmring (1971) beschrieben worden. Durch Ausschalt- 
versuche l~l]t sich der EinfluB der Tympanalorgane auf die Gesamtantwort der 
akustischen Neuronen im Bauchmark bestimmen. Daher wurden w~hrend der 
Versuche Tympanalorgane ausgeschaltet bzw. Konnektive im Thorakalbereich 
durchtrennt. In einigen Versuchen wurde zus~tzlich ein Hochtonlautsprecher 
(Audax TW 8 spz.) mit einem Frequenzbereich 1--40 kttz benutzt. 

Histologisch wurden 38 adulte Tiere beiderlei Geschlechts untersucht. Ver- 
schiedene F~irbemethoden wurden angewandt, um den Verlauf der Tympanal- 
nervenfasern und ihrer Endigungen nachzuweisen. AIs besonders vorteilhaft erwies 
sieh die Methode yon Nauta und Gygax, verbessert nach Fink und Heimer (1967), 
die ein salektives Anf~rben degenerierender Nervenfasern erm5glicht. Durch diese 
Methode warden nach den Darstellungen yon Lund und Collett (1968) auch bei 
Insekten vorwiegend Produkte des Lipidabbaus (unges~ttigte Cholesterolester, 
die klumpeniSrmig auftreten) mit metallischem Silber angef~rbt. Zur Degeneration 
wurden die Somata der tympanalen Rezeptorzellen jeweils eines Tympanalorgans 
durch Elektrokoagulation zerst6rt. Die optimale Deganerationsdauer betrug 
3 Tage. Das Meta- und l~esothorakalganglion mit den sie verbindenden Konnektiven 
wurden in Bouinscher LSsung (Dauer 12 Std) fixiert. Anschlie~end wurden die 
Pr~parate in Paraffin eingebettet (Romeis, 1968). Die Schnittdicke betrug 10 tzm. 

C. Ergebnisse 

I.  Verlau[ der Tympanalnerven/asern im Bauchmark 

Der Verlauf  der  Tympana lne rven fa se rn  im Meta-  und  Mesothorakal-  
gangl ion wurde  du tch  Vergleiehe yon Hor izonta l -  und  Quersehni t t -  
serien verfolgt  : 

Die t y m p a n a l e n  Axone t r e t e n  dorso- la tera l  an der  Grenze der  
Neuromeren  des 3. Thoraka l -  und  des 1. Abdomina l segment s  in das  
Meta thoraka lgang l ion  ein. Sie ver laufen yon hier aus ---  naeh  ventro-  
media l  ab t auehend  - -  in f fonta ler  R ieh tung  bis zu dem das  Gangl ion 
dureh laufenden  Konnek t ivb i inde l  (Abb. 1). Hie r  zweigen ca. 10 - -20% 
der  Fase rn  ab  und  enden in einem media l  gelegenen (im folgenden als 
, ,kauda l"  bezeiehneten)  Neuropfl .  Die Methode  ges t a t t e t  n ich t  zu ent-  
seheiden, ob es sich u m  kol la tera le  Verzweigungen oder  u m  selbst/ indige 
Axone  hande l t .  Dieses und  alle wei teren Neuropfle,  die yon  t y m p a n a l e n  
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Abb. 1. Verlauf der Tympanalnervenfasern im Meta- und Mesothorakalganglion 
in sehematiseher Darstellung. Th 3 Metathorakalganglion; Th 2 Mesothorakal- 

ganglion; kN kaudales Neuropil; [N frontales Neuropil 

Fasern erreieht werden, liegen in umittelbarer N/~he der Medianen mit 
deutlieher Abgrenzung zur Gegenseite. 

Der Haup t s t amm der Tympanalnervenfasern zieht yon der Ab- 
zweigstelle parallel zu den Kormektivbahnen auf der Ventralseite 
des Metathorakalganglions rostral. Hier enden 70--80% aller tympa-  
nalen Axone in einem fronto-medial gelegenen Neuropil (,,frontales" N.). 
In  diesem ausgedehnten und dutch besonders diehte Strukturen ge- 
kennzeichneten Neuropil ist eine Verzweigung der Fasern deutlieh zu 
erkennen; es seheint sieh um synaptisehe Endigungen zu handeln. 

Nut  wenige Tympanalnervenfasern (ca. 10%) gelangen fiber das 
gleiehseitige Meso-Metathorakalkonnektiv zum Mesothorakalganglion 
und enden zu etwa gleiehen Teilen in je einem kaudal und frontal 
gelegenen Neuropil. 

Die histologisehen Pr/~parate zeigen auBer den dutch Degeneration 
hervorgehobenen, nur ipsilaterM endenden Tympanalnervenfasern aueh 
sekundgre, nieht spezifiseh angefgrbte Faserverbindungen. Diese ver- 
laufen von dem jeweiligen kaudalen Neuropil naeh rostral sowohl zum 
ipsi- wie zum kontralateralen frontMen Neuropil. I m  3. Thorakalganglion 
ist dies st/~rker ausgeprggt als im 2. Thorakalganglion. I m  Gegensatz 
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Abb. 2. Antwortverhalten eines A-Neurons im Frequenz-Intensit~tsfeld (Neuron 96). 
Kontralaterale Ableitungen aus dem kaudalen Bereich des Mesothorakalganglions. 
l%izdauer: 20 ms; Reizrate: 2/s. Sehwarze Sgulen: bei intaktem GehSrsystem; 
schraffierte Sgulen: nach Ausschaltung des ipsilateralen Tympanalorgans (Spike- 
anzahl gemittelt aus jeweils zwei Ableitungen). Die Marke am unteren, rechten 
Bildrand gibt die S~ulenhShe fiir einen Spike pro Reiz an. Die Umrandungen 
geben fiir die auf der Abszisse angegebene jeweilige l~eizfrequenz an, bei welchen 
Reizintensitgten die meisten Impulse pro Reiz auftreten. (Letztere Angaben sind 

giiltig fiir alle weiteren Abbildungen dieser Art) 

hierzu lassen sich aus dem frontalen Neuropil  keine zur Gegenseite 
kreuzenden (nicht degenerierenden) Fasern festste]len. 

I I .  Ableitungen von Neuronen der HSrbahn 

Die Neuronen der HSrbahn  wurden in den Ganglien des Bauchmarks  
systematisch gesucht. Dabei wurde jeweils ipsi- und kontralateral  
(bezogen auf den Oft  der Schallquelle) in den frontalen und kaudalen 
Bereichen des Unterschlund-,  Prothorakal-  und Mesothorakalganglions 
(USG, Th 1, Th2) abgeleitet. I m  Metathorakalganglion (Th3) wurde die 
Mikroelektrode ]ediglich im Frontalbercich eingestochen. Die in der 
vorhergehenden Arbeit  im U S G  gefundenen Neuronentypen  (A, B, C 
und G) konnten vom Th~ bzw. im Falle des G-Typs vom Th 2 an bis zu 
den Schlundkonnekt iven auf beiden Seiten verfolgt werden. 

Zusi~tzlich wurden anf den einze]nen Ableitstat ionen des Bauchmarks  
zwei neue ,,durchlaufende" Neuronen (Typ D und H) gefunden. AuBer- 
dem wurde yon einigen ,,]okalen" Neuronen abgeleitet, fiir die eine 
Klassifizierung noch nicht  mSglich ist. Bei den bereits im Prinzip be- 
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Abb. 3. Antwortverhalten eines B-Neurons im Frequenz-Intensit~tsfeld (Neuron 
108). IIosilaterale Ableitungen aus dem kaudalen Bereieh des Mesothorakalgan- 
glions. Schwarze Sgulen: bei intaktem GehSrsystem; schraffierte S~ulen: nach 
Ausschaltung des kontralateralen Tympanalorgans. Reizdauer: 20 ms; geizrate: 2/s 

kannten Neuronentypen haben sich weitere Erkermtnisse fiber ihre 
Verschaltungen ergeben. 

1. Neuronen des Typs A 

Die Neuronen des Typs A reagieren tonisch auf Schallreize mit 
Frequenzen yon 12--20 kItz. Unter 10 kItz wird in vielen F~llen nut 
der Reizbeginn beantwortet. Die maximale Entladungsrate liegt bei 
einer Sehallintensit/~t yon 60--80 dB (Abb. 2). 

Die Neuronen des Typs A konnten sowohl bei ipsi- als aueh bei 
kontralateraler Besehallung vom USG bis zum Frontalbereich des Th 3 
verfolgt werden. Versuehe mit Aussehaltungen eines Tympanalorgans 
zeigen, dab die Einflfisse vom gleiehseitigen Geh6rorgan typbestim- 
mend sind. 

2. Neuronen des Typs B 

Die Neuronen des Typs B reagieren auf Sehallreize im schwellen- 
nahen Intensit~tsbereich toniseh, tt6here Intensitgten werden mit 
on-Antworten wiedergegeben. 

Auch die B-Neuronen lassen sieh auf beiden Seiten des Bauehmarks 
vom USG bis zur Frontalregion des Th 3 verfolgen. Wenn ein Tympanal- 
organ ausgesehaltet wird, ver/~ndert sieh das Entladungsmuster auf der 
anderen Seite nicht oder nur unwesentlieh (Abb. 3). Dagegen wird die 
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Anzahl der Entladungen auf der gleichen Seite sehr stark reduziert; 
der ,,Mustertyp" geht vollst/s verloren. 

3. Neuronen des Typs C 

Die Neuronen des Typs C reagieren toniseh auf Sehallreize ffir den 
Frequenzbereich yon 3--20 kHz. Mit steigender Intensit~t oder Reiz- 
dauer nimmt die Anzahl der Impulse zu (Kalmring, 1971 ; Abb. 1, 2, 3). 

Auf allen Ableitstationen des Bauehmarks (vom USG his zum 
Frontalbereich des Th3) werden Neuronen des Typs C gefunden. Aus- 
sehaltungsversuehe ergeben, dab sich die Antwortmuster des C-Neurons 
nur geringffigig oder gar nicht ver~ndern, wenn das Tympanalorgan der 
jewefligen Gegenseite zerstSrt wird. Die Zerst6rung des gleiehseitigen 
Tympanalorgans zeigt jedoch, dab bei hSheren Intensit/s im oberen 
Frequenzbereich bahnende Einflfisse vom kontralateralen Tympanal- 
organ vorhanden sind. 

4. Neuronen des Typs D (Popow: Typ Bs) 

Popow (1967, 1969) besehreibt einen extrem phasischen Neuronen- 
typ (Bs), den er im Th 2 an versehiedenen Stellen gefunden hat. Die 
Neuronen dieses Typs sollen nut  segmental auftreten. Zellen mit den 
gleichen Antwortmustern wurden yon uns nieht nur im The, sondern 
auch im Th 1 und USG gefunden. Sie kSnnen daher nieht als segmental 
bezeiehnet werden, sind vielmehr als besonderer Typ aufzufassen. 

Die Neuronen dieses Typs D zeichnen sich durch eine hohe Reiz- 
sehwelle (ca. 50 dB) und durch on-Antworten auf Sehallreize fiber 
10 ms Dauer aus (Abb. 4 und 5). Auf Schallreize unter 10 ms Dauer 
reagieren sie nicht oder nur unregelm~Big. Hohe Wiederholungsraten 
(10/s bis 20/s, Dauer: 20 ms) werden im Unterschied zu anderen Neu- 
ronentypen gut beantwortet. Genaue Aussagen fiber Ort und Art der 
Versehaltung dieses Neuronentyps kSnnen naeh unseren Untersuchungen 
noeh nieht gemacht werden. 

5. Neuronen des Typs G 

Die Neuronen des Typs G reagieren auf Schallreize yon ~hnlicher 
Dauer wie die Stridulationslaute (20ms) bei niedriger Frequenz 
(1--10 kItz) bevorzugt auf geringe Intensitgten. Bei Anstieg der Fre- 
quenz (10--20 kHz) erhSht sich die Vorzugsintensit~tt (Abb. 6). Wenn 
man die Anzahl der Spikes pro Reiz in ein Koordinatensystem (Ordinate : 
Intensit~t; Abszisse: Frequenz) eintr~gt, ergibt sieh ein diagonales 
Band der maximalen Entladungen. AuBerhalb dieses Bandes, in welehem 
die ]~eaktionen toniseh sind, antworten die Elemente phasisch. Die 
Antworten auf Sehallreize tiefer Frequenz und hoher Intensit/~t werden 
bei der Mehrzahl der Neuronen unterdrfickt (Abb. 7). 
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Abb. 4. Antwortmuster eines D-Neurons auf unterschiedliehe akustisehe t~eize 
(Neuron 46). Ipsilaterale Ableitungen aus dem frontalen Bereieh des Untersehlund- 

ganglions bei intaktem Geh6rsystem. geizrate:  2/s 
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Abb. 5. Antwortverhalten eines D-Neurons im Frequenz-Intensitiitsfeld (Neuron 46). 
Ipsilaterale Ableitungen aus dem Irontalen Bereich des Unterschlundganglions 

bei intaktem GehSrsystem. Reizdauer: 20 ins; Reizrate: 2/s 
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Abb. 6. Antwortmuster eines G-Neurons auf untersehiedliche akustische Reize 
(Neuron 133). Kontralaterale Ableitungen aus dem frontalen Bereieh des Pro- 

thorakMganglions bei intaktem GehSrsystem. I~eizrate: 2/s 

Wird im USG abgeleitet und das zufiihrende Konnektiv der Gegen- 
seite (Thl--USG) durehtrennt, dann gndern sieh die Antwortmuster  des 
G-Neurons im Frequenz-Intensitgtsfeld nicht. Gleiehes gilt fiir Ab- 
Mtungen im Th 1, wenn das zufiihrende Konnektiv der anderen Seite 
(Ths~Thl)  durehtrennt wird. Da die Antwortmuster des G-Typs aueh 
sehon in den meso-prothorakalen Konnektiven gefunden werden, ist 
auszusehliel3en, dag die Eigensehaften dieses Neuronentyps dureh Ver- 
sehaltungen im Th 1 und US G zustandekommen. I m  Th 2 und Th a konnten 
keine G-Neuronen gefunden werden. 

Wird ein G-Neuron im Th 1 registriert, dann ver/~ndert sieh sein 
Antwortmuster  wesentlieh, wenn das Tha-Th~-Konnektiv der Gegen- 
seite durchtrennt wird. Das zus/itzliehe Aussehalten des Tympanal-  
organs auf der Gegenseite der Ableitstelle ftihrt zu keiner weiteren Ver- 
/~nderung der Reaktionen, unabh~ngig yon der jewefligen Position der 
Schallquelle. Nach der Durehtrennung des Konnektivs wird das Ant- 
wortmuster des G-Typs so ver/~ndert, dab nur noeh on-Antworten im 
Bereieh der maximalen Entladungen (diagonales Band) auftreten 
(Abb. 7). Dieser ,,eharakteristische Rest"  des G-Musters wird allein 
dutch Einflfisse vom Tympanalorgan der Ableitseite gebildet. 
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Abb. 7. AntwortverhMten eines G-Neurons im Frequenz-Intensiti~tsfeld (Neuron 
133). Kontra]aterale Ableitungen aus dem frontMen Bereich des Prothorakal- 
ganglions. Sehwarze S~ulen: bei intaktem Geh6rsystem; umrandete SBulen: 
nach Durchtrennung des ipsilateralen Meta-MesothorakMkonnektivs; sehraffierte 
SBulen: naeh zusgtzlieher AusschMtung des ipsilateralen Tympanalorgans. 

Reizdauer: 20 ms; Reizrate : 2Is 

Werden die Ausschaltungen in mngekehrter Reihenfolge vorge- 
nommen, dann bMbt das Antwortmuster naeh der ersten Aussehaltung 
(kontralaterales Tympanalorgan) dem G-Typ noeh relativ/~hnlieh. Der 
geringe Grad der Xnderung zeigt, dub fiber das Ths-Th2-Konnektiv 
der Gegenseite vom ipsilateralen Tympanalorgan Einflfisse zu den 
G-Typ bildenden Synapsen gelangen miissen. Wird in einem entspre- 
chenden Versueh das gleichseitige Tha-Th2-Konnektiv durehtrennt, 
dann treten wieder (wie bei kontralateraler Durchtrennung) nut on- 
Antworten im Vorzugsbereich des G-Neurons (diagonales Band) auf. 
Demnaeh bilden die Einflfisse, die fiber die Konnektive beider Seiten 
zum Th 2 gelangen und die getrennt lediglieh die oben beschriebenen 
on-Reaktionen postsynaptisch hervorrufen, gemeinsam das vollstgndige 
Antwortmuster des G-Neurons. 

Die niedrigsten Latenzzeiten zwischen dem Schallreiz und der 
Antwort des G-Neurons treten bei hohen Intensit/~ten und im Vorzugs- 
bereieh auf. Die Latenzen f/Jr den ,,eharakteristischen Resttyp" - -  
abgeleitet an derselben Stelle - -  steigen um 5--10 ms an. 

Im kaudalen Bereieh des Th 2 und im frontalen Bereieh des Tha 
werden auf beiden Seiten Antwortmuster gefunden, die dem diagonalen 
Restmuster des G-Neurons gleiehen; es ist z. Zt. nieht zu entseheiden, 
ob es sich hierbei um Afferenzen zum G-Neuron handelt. 
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Die Neuronen der Typen A, B, C, D und G kommen naeh unseren 
Untersuehungen auf jeder Seite des Bauehmarks nur einmal vor. 
Untersehiede zwisehen m/~nnliehen und weibliehen Versuehstieren 
wurden nieht festgestellt. 

6. Neuronen des Typs H 

Die Neuronen des Typs H reagieren toniseh auf Sehallreize im 
Frequenzbereieh y o n  0,3--14 kHz (Abb. 8 und 9). Die Reizsehwelle 
steigt in der Regel mit  der Frequenz an. Sie betrs 

bei 0 ,5kHz 70dB 
bei 1 kHz 80dB 
bei 5 kHz 85dB 
bei 10 ktIz  90dB.  

Die Latenzzeiten sind stets wesentlieh niedriger als die der anderen 
Neuronentypen. Zwisehen Sehallreiz und Antwort des H-Neurons be- 
tragen die Latenzzeiten (1 kHz, 95 dB): 

im kaudalen Bereieh des Th e 5 ms 
im kaudalen Bereieh des Th 1 7 ms 
im kaudalen Bereieh des USG 10 ms. 

Wiederholungsraten (10/s bis 20/s, Dauer: 20ms) werden noeh 
getrennt beantwortet,  t t -Neuronen sind auf allen Ableitstationen des 
Bauchmarks ipsi- als auch kontralateral zu finden. In  einigen Fgllen 
konnten an ein und derselben Ableitstelle auf Grund untersehiedlieher 
Entladungsraten zwei H-Neuronen identifiziert werden. 

Werden beide Tympanalorgane wghrend des Versuehs ausgeschaltet, 
dann ver~ndern sieh die Antwortmuster der H-Neuronen nieht. Da 
Beine und Fliigel der Tiere vor Versuchsbeginn entfernt wurden, ist 
anzunehmen, dag die Erregungen zu diesen Neuronen yon Haarrezep- 
toren der Bauehseite stammen. Die sehr kurzen Latenzzeiten und die 
augergew6hnlich hohen I~eizsehwellen spreehen ebenfalls fiir diese 
Annahme. 

7. Nieht klassifizierte Neuronen 

In  einem Fall wurde ein Neuron gefunden, das auBerhalb des fiir 
akustisehe Bahnen typisehen Bereiehs lag. Seine Mustereigenschaften 
lassen sieh nieht einem der oben besehriebenen Typen zuordnen. Die 
Antwortmuster  dieses Neurons /thneln bei 20 ms Reizdauer und einer 
Wiederholungsrate yon 2/s denen des C-Typs. Sie sind toniseh, und 
ihre Entladungen nehmen mit  ansteigender Intensit~t zu. Ein wesent- 
lieher Unterschied ist die sehr hohe Reizsehwelle, die fiir den relativ 
einheitlieh beantworteten Frequenzbereieh yon 7--30 kHz 60 dB be- 
tr/tgt (Abb. 10). Wird die Reizdauer auf 100 ms verl~ngert, dann zeigt 
sieh, dab nur im oberen Intensits (90 und 100 dB) rein toniseh 
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Abb. 8. Antwortmuster  eines H-Neurons auf untersehiedliche akustische Reize 
(Neuron 85). Ipsilaterale Ableitungen aus dem kaudalen Bereich des Prothorakal-  

ganglions, ge izra te :  2/s 
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20 ms; Reizrate: 2/s 

reagiert wird. Darunter liegende Intensit/itsstufen verursachen vor- 
wiegend phasische Antworten. Diese Antwortmuster verhalten sich, 
verglichen mit denen des B-Typs, spiegelbildlich in bezug auf die 
Intensit/~t. 

~hnlich reagierende Neuronen - -  allerdings mit 10--20 dB hSherer 
Reizschwelle - -  wurden mehrfach aus dem kaudalen Bereich des Th~ 
und aus dem frontalen Bereich des Tha abgeleitet. 

Tonisch reagierende Neuronen mit Nachentladungen, deren Ant- 
wortmuster sich weder dem A- noeh dem C-Typ zuordnen lassen, 
wurden mehrmals aus dem Th 2 abgeleitet. Es wird vermutet, dab es 
sieh um Registrierungen yon den wenigen direkt zum frontalen Neuropil 
des Mesothorakalganglions laufenden tympanalen Neuronen hande]t. 

D. Diskussion 

Die Rezeptorzellen der Tympanalorgane ]iefern den Neuronen der 
H6rbahn im Bauchmark relativ genaue Informationen fiber den Fre- 
quenz- und Intensit/~tsgehalt yon Schallreizen, wie die Untersuchungen 
von Miehelsen (1971) gezeigt haben. Nach seinen Angaben haben die 
a-Zellen (ca. 50% aller Rezeptorzellen) ihre maximalen Empfind]ieh- 
keiten bei 3,7 kItz und teilweise bei 8 kItz Reizfrequenz. Die b-Zellen 
sind bei 3,5 kHz am empfindliehsten. Maximale Entladungen der 
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c-Zellen treten bei 1,5 kHz, 2--3  kHz und 8 kHz auf. I m  Gegensatz 
zu den ersten 3 Rezeptorgruppen reagieren die d-Zellen (Anzahl: 8--12) 
bevorzugt auf hochfrequente Sehallreize. Ihre maximalen Empfindlich- 
keiten liegen bei 12 kHz und 19 kHz Reizfrequenz. 

Von besonderem Interesse ist, wie diese Informationen durch die 
ersten Synapsen verarbeitet  und yon den Sekund/~r- und Tertigrneuronen 
den akustisehen Zentren im Oberschlundganglion zugeleitet werden. 
Dabei darf man nieht vergessen, dab die Frequenzanalyse nur eine Auf- 
gabe des HSrsystems yon Locusta sein kann. Amplitudenmodulation 
und zeitliche Untergliederung der Schallsignale spielen bei der Kom- 
munikation dieser Tiere eine wesentliche Rolle. 

Unsere Untersuehungen lassen den Sehluf~ zu, da~3 die I taupt-  
synapsenregion, in der die meisten Rezeptorzellen auf Neuronen 2. Ord- 
nung der HSrbahn umgeschaltet werden, im fronto-medialen Neuropfl 
des Metathorakalganglions liegt. Hier entstehen die typischen Antwort- 
muster der A-, B- und C-Neuronen zum wesentlichen Teil dutch dJrekte 
Versehaltungen mit  den lZezeptorzellen der gleichen Seite. Physiolo- 
giseh nachweisbare Einflfisse yon der Gegenseite - -  vor allem bei dem 
C-Neuron - -  k6nnen nut  fiber Axonverzweigungen des Sekund/~r- 
neurons oder/und Interneuronen hergestellt werden. Popow (1967) 
schlieI~t dagegen aus seinen histologisehen Untersuchungen (Total- 
pr/~parate, Methylenblauf/~rbung), dab aueh Tympanalnervenfasern zur 
jeweiligen Gegenseite kreuzen. 

Das yon Popow (1967) vorgesehlagene Schaltsehema ffir das A- 
Neuron erweist sich nach unseren Befunden als sehr brauehbar:  Hoeh- 
ton- und Tieftonrezeptoren sind gemeinsam mit  dem A-Neuron der 
g]eiehen Seite synaptiseh verbunden. Die phasisehen Antwortmuster  
im Frequenzbereieh unter 10 kHz sollen dadureh zustande kommen, 
dal~ ein Teil der Tieftonrezeptoren oder Kollateralen yon ihnen auf 
Hemminterneuronen umgeschaltet werden und diese ihrerseits auf das 
A-Neuron der gleichen und der Gegenseite einwirken. F fir letztere 
Annahme sprieht unser histologiseher Naehweis, dal3 ca. 10--20% der 
Tympanalnervenfasern in einem kaudalen Neuropil der gleiehen Seite 
enden (Abb. 1). Faserbfindel mit  Ursprung in diesem Neuropfl ver- 
laufen direkt zum fronto-medialen Neuropil der gleichen Seite; andere 
kreuzen zum entsprechenden Bereich der Gegenseite. Diese Nerven- 
fasern kSnnten den von Popow geforderten Internem-onen angehSren. 

Gleiche Versehaltungen im Th 3 nimmt Popow auch ffir das B-Neuron 
an. Das typm~13ige Antwortmuster  mit  den on-Antworten im mittleren 
und hohen Intensit~tsbereich soll jedoch erst im Th2 dureh hemmende 
Einflfisse yore A-Neuron der Gegenseite zustande kommen. Da yon uns 
voll ausgebildete Antwortmuster  des B-Neurons aus dem Frontalbereieh 
des Th 3 und aus den Th3-Th~-Konnektiven abgeleitet wurden, ist anzu- 
nehmen, dal~ das B-Neuron bereits vollst/~ndig im fronto-medialen 
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Neuropil des Th 3 entsteht. Weil das B-Neuron in der Regel auf den 
gesamteu Frequenzbereich von 4--20 kHz reagiert, sollten zumindest 
die a- und d-Rezeptorzellen synaptiseh mit  ihm verbunden sein. Die 
on-Antworten k6nnten ebenfalls - -  wie beim A-Neuron - -  dureh 
I temminterneuronen verursaeht werden, allerdings mit  dem Unter- 
sehied, dab hier aueh d-Sinneszellen (Hoehtonrezeptoren) fiber I temm- 
interneuronen einwirken. Diese Hemminterneuronen mfigten in allen 
Frequenzbereiehen verh~ltnisms hochsehwellig arbeiten. Alle wesent- 
lichen Einfliisse zur Bildung der Antwortmuster des B-Neurons kommen 
vom Tympanalorgan der gleiehen Seite. 

Die tonisehen Antwortmuster des C-Neurons sind durch einfaehe 
synaptische VersehMtungen yon Tiefton- und Hoehtonrezeptoren mit 
dem Sekunds erkl~rbar. An der Bildung dieses fiber weite 
Frequenzbereiehe gleiehf6rmig reagierenden Neuronentyps (3--20 kHz) 
seheinen die e-I~ezeptorzellen nieht beteiligt zu Sein; denn ihre maximalen 
Empfindliehkeiten liegen bei 1,5 kHz und 2- -3  kI-Iz Reizfrequenz. Da 
aueh von allen anderen sekundgren Neuronentypen dieser nieder- 
frequente Bereich nieht beantwortet  wird, vermuten wir, dab ein vor- 
wiegend tieffrequent reagierendes Neuron noeh nieht gefunden wurde. 
Es kSnnte aber aueh sein, dab nieht tympanale Fasern bei tiefen Fre- 
quenzen Hemmwirkungen auf die sekund/~ren Neuronen der I t6rbahn 
ausiiben, wie Yanagisawa u. Mitarb. (1967) gezeigt haben. 

Die Antwortmuster des G-Neurons werden im frontalen Neuropil 
des Th 2 gebildet. Unsere histologisehen Untersuehungen weisen naeh, 
dab tympanale  Nervenfasern - -  wenn aueh in geringer Anzahl - -  zu 
den Neuropilen des Th 2 gelangen. u  u. Mitarb. haben dies 
1967 auf Grund yon Latenzmessungen vermutet.  Zumindest ipsilateral 
seheinen an der Bildung des G-Neurons tympanale  Nervenfasern direkt 
beteiligt zu sein. Ein dutch Aussehaltungsversuehe gewonnenes Sehalt- 
bild wird in Abb. 11 dargestellt. Dieses Sehaltbild soll lediglieh den 
Verlauf der Nervenbahnen wiedergeben, die fiber die beiden Tha-Th 2- 
Konnektive zur Synapsenregion eines G-Neurons gelangen. M6gliehe 
Umsehaltungen im kaudalen Neuropil des Th 2 k6nnen nieht angegeben 
werden. Die Frage naeh der Entstehung des ,,eharakteristisehen I~est- 
musters" mug offenbleiben. Sie k6nnte - -  bei der hier angewandten 
Ableitteehnik - -  dureh selektives Aussehalten einzelner Rezeptorzell- 
grnppen im Tympanalorgan geklgrt werden. Da Popow und andere 
Autoren vorwiegend im Th 3 und Th 2 und den sie verbindenden Konnek- 
riven abgeleitet haben, konnte dieses akustisehe Neuron von ihnen 
nieht gefunden werden. 

In  der Tabelle 1 sind alle akustisehen Neuronentypen, die im Bauch- 
mark yon Locusta migratoria gefunden wurden, dargestellt und eharak- 
terisiert. Aus ihr kann man entnehmen, welche Schallparameter dureh 
bestimmte Entladungsmuster der einzelnen Neuronen dem Ober- 
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Abb. 11. Schem~tische D~rstellung yon Nervenb~hnen, die fiber beide Met~- 
Mesothorakalkonnektive zur Synal0senregion des G-Neurons laufen ( ~ @ +  Tym- 
panalnervenfasern, - -  ipsilaterale Interneuronen, - - - - - -  fiber das kontra- 
laterale Konnektiv laufende Interneuronen, beeinfluBt yore ipsilateralen Tym- 
panalorgan, - - - . - -  kontralaterale Interneuronen). T h  3 Metathorakalganglion; 

T h  2 Mesothorakalganglion 

schlundganglion zugeffihrt werden: Die Information geizdauer wird 
vom A-Typ, nut  im Frequenzbereich von 10--20 kHz, durch tonische 
Entladungen fibermittelt; dabei wird der mittlere Intensit~tsbereich 
besonders hervorgehoben. Der B-Typ fibertr~gt die Reizdauer nut  im 
schwellennahen, Kurzreize jedoch im gesamten Intensitgtsbereich. Der 
C-Typ ist ein weitgehend frequenzunabhgngiger Informationstrgger ffir 
die Kombination Reizdauer und -intensitgt. Gleiches gilt ffir den 
H-Typ beschr/inkt auf den tiefen Frequenz- und hohen Intensit~ts- 
bereich. Ein Vergleich der l~eizdauer-Information aller vier Typen 
(A-, B-, C- und I t -Typ) im Oberschlnndganglion erm6glicht zusi~tzlich 
die Intensit/~tsbestimmung. Diese verbessert sich bei gleichbleibender 
I~eizdaner (z.B. Stridulation; 20 ms) wesentlich, da unter dieser Be- 
dingung das C-Neuron ein reiner ,,lntensit/~tsmesser" ist. 

Durch die frequenzspezifischen Antwortbereiche der A- und H- 
Neuronen kann bereits eine grobe Frequenzan~lyse vorgenommen 
werden. Genauere Frequenz-Informationen yon Sehallreizen werden 
zus~tzlich fiber das G-Neuron dutch sein diagonales Band toniseher 

22a Z. ~,ergl. Physiologie,  Bd. 76 
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Tabelle 1. Charakterisierung der akustischen Neuronentypen im Bauchmark von 
Locusta migratoria 

Typ Frequenz- Art der 
bereich Entladung 
(kHz) 

Merkmale Information 

A 3--  9 phasisch max. Entladungen bei Reizdauer, mittlerer 
10 -20 tonisch 60--80 dB; geringfiigig Intensitgtsbereich; 

yore Tympanalorgan der frequenzbedingt 
Gegenseite beeinftugt 

B 4--20 tonisch tonische Entladungen bei schwellennahe Laute 
oder schwellennahen geizen, Kurzreize 
phasisch dariiber on-Antworten ; 

Kurzreize (1 msec) werden 
burstartig beantwortet; 
nicht yon der Gegenseite 
beeinflugt 

C 3--20 tonisch Entladungsrate steigt 
mit Reizdauer und/oder 
-intensit/~t; unspezifisch 
yon der Gegenseite beeinfluBg 

I~eizdauer und 
-intensitiit; 
frequenzunabhKngig 

D 3--20 phasisch on-Antwort auf Schall- Reizrate 
reize beliebiger Bauer, 
IntensitS& Frequenz 

G 3--20 tonisch breitbandig phasische 
oder Antworten; jedoch mit der 
phasisch Frequenz ansteigendes 

diagonales Band tonischer 
Entladungen; bilateral 
gleichartig beeinflugt 

frequenz-intensiti~ts- 
spezifisches 
Signalband 

H 0,3--12 tonisch tonische Entladungen; hohe tiefer Frequenz- 
Schwelle, mit Frequenz bereich, Reizdauer 
ansteigend; nicht tympanal und -intensitiit 

Ent ladungen zum OSG tibertragen. Dieses frequenz-intensit/itsspezifi- 
sche SignMband wird im Gegensatz zu allen anderen bilateral gebildet. 

Die Wiederholungsrate yon  Schallreizen wird durch den D-Typ  
registriert. 

Ein Neuron (PM) mi~ gleiehen Eigensehaften wie das D-Neuron 
ist yon lZoeder (1966) aus dem Bauchmark  VOlt Schmetterl ingen der 
Familie Noetuidae abgeleitet worden. Obwohl das HSrsys tem dieser 
Insekten ganz anders ausgerichtet ist, seheinen Parallelen zu den 
Verh/~ltnissen bei Locusta zu bestehen: Die tympana len  Nervenfasern 
kreuzen nieht zur anderen Seite; nerv6se Verbindungen zur Gegenseite 
der H6rbahn  werden dureh In terneuronen hergestellt. Es gibt weiterhin 
Neuronen (Roeder: TM), die die Reizdauer messen und damit  dem 
C-Neuron bei Locusta ~Lhneln. 
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Abb. 12. Frequenz-Intensitgtsfeld mit den Impulszahlen pro Reiz (gemittelt aus 
Ableitungen mehrerer Tiere) yon 5 der 6 Neuronentypen. Linkes, oberes Feld des 
Fadenkreuzes: A-Neuron; rechtes, oberes Feld: B-Neuron; rechtes, unteres Feld: 

C-Neuron; linkes, unteres Feld: G-Neuron; fiber dem Fadenkreuz: H-Neuron 

Abschlie6end kann  gesagt werden, dab die ersten Synapsen im 
Bauchmark  yon  Locusta migratoria eine Analyse und Verarbeitung 
der wichstigsten Parameter  akustischer Signale vornehmen.  Die 60--80 
vom Tympana lorgan  kommenden  Informationskan~le werden etwa im 
Verh/~ltnis 10:1 reduziert. Soll bei dieser Umschal tung keine Informat ion  
verlorengehen, dann  mfissen die ~ber t ragungsmus te r  der Sekund/~r- 
neuronen komplizierter werden. Die Antwor tmuster  der 6 auf jeder 
Seite zum Oberschlundganglion durchlaufenden Neuronen erm6glichen 
zusammengesehal tet  eine , ,Identifizierung" aller ftir das Tier wiehtigen 
Sehallreize. I n  Abb. 12 ist die Spike-Anzahl pro Reiz (gemittelt aus 
Ablei tungen mehrerer Neuronen eines Typs) yon  5 der 6 Neuronen- 
typen  im Frequenz-Intensit/~tsfeld eingetragen worden. Es zeigt sich, 
dab jede Frequenz-Intensi t~tskombinat ion dureh eine bestimmte,  nicht  
wiederkehrende Kombinat ion  yon  Nervenent ladungen gekennzeiehnet 
wird. 

Herrn Prof. Dr. J. Sehwartzkopff danken wir fiir die eingehende Diskussion 
der Ergebnisse und die kritisehe Durchsicht des Manuskriptes. Ffir teehnische 
Hilfe sind wit lq'rau I. Klotz, Herrn If. R5mer und IIerrn A. Wilmes dankbar. 

Literatur 
Adam, L.-J. : Neurophysiologie des H6rens und Bioakustik einer Feldheuschrecke 

(Locusta migratoria). Z. vergl. Physiol. 63, 227--289 (1969). 

22 b Z.  v e r g l .  P h y s i o l o g i e ,  B d .  76 



332 K.Kalmring, J.Rheinlaender und g.Rehbein:  AkustischeNeuronen von Locusta 

Adam, L.-J.,  Schwartzkopff, J . :  Getrennte nerv6se I~epr~sentation fiir ver- 
schiedene Tonbereiehe im Protocerebrum von Locusta migratoria. Z. vergl. 
Physiol. 54, 246--255 (1967). 

Fink, R. P., tIeimer, L. : Two methods for selective silver impregnation of degener- 
ating axons and their synaptic endings in the central nervous system. Brain 
l~es. 4, 369--374 (1967). 

Gray, E. G. : The fine structure of the insect ear. Phil. Trans. B 243, 75--94 (1960). 
Horridge, G. A. : Pitch discrimination in locusts. Proc. roy. Soc. B 155, 218~231 

(1961). 
Kalmring, K. : Akustisehe Neur0nen im Unterschlundganglion der Wanderheu- 

schrecke Locusta migratoria. Z. vergl. Physiol. 72, 95--110 (1971). 
Lund, 1%. D., Collett, T. S. : A survey of reduces silver techniques for demonstrating 

neuronal degeneration in insects. J.  exp. Zool. 167, 391--409 (1968). 
Michelsen, A. : Pitch discrimination in the locust ear. Observations on single sense 

cells. J. Insect Physiol. 12, 1119--1131 (1966). 
- -  The physiology of the locust ear. I. Frequency sensitivity of single cells in the 

isolated ear. Z. vergl. Physiol. 71, 49--62 (1971). 
- -  The physiology of the locust ear. II .  Frequency discrimination based upon 

resonances in the tympanum. Z. vergl. Physiol. 71, 63--101 (1971). 
- -  The physiology of the locust ear. III .  Acoustical properties of the intact ear. 

Z. vergl. Physiol. 71, 102--128 (1971). 
Popow, A .W. :  Elektrophysiologisehe Untersuchungen der Eigensehaften yon 

peripheren Neuronen des GehSrsystems bei der Heuschreeke [Russisch]. 
J.  evoljuz, bioehim, fisiol. 1, 239--250 (1965). 

- -  Synaptie transmission at the level of the first synapses of the auditory system 
in Locusta migratoria [in Russian, with an English summary]. In:  Evolutionary 
neurophysiology and neurochemistry (ed. by Kreps, E. M.) 54--67. Leningrad: 
Nauka 1967. 

- -  Aktivit~tseharakteristiken zentraler Neuronen im Geh5rsystem der Heuschrecke 
[t~ussisch]. Mechanismi slucha. Problem. fisiol, akust. 6, 108--121 (1967). 

- -Vergle ichende Untersuchungen der kommunikativen Signale und einiger 
Prinzipien des GehSrsystems der Zikaden und Gradfliigler (0rthoptera). Trudy 
vsesojusn, entomol, obscestva 54, 182--218 (1969). 

t~oeder, K. D. : Interneurons of the thoracic nerve cord activated by tympanic 
fibres in noctuid moths. J.  Insect Physiol. 12, 1227--1244 (1966). 

- -  Acoustic interneurons in the brain of noctuid moths. J.  Insect Physiol. 15, 
825--838 (1969). 

- -  Brain interneurons in noetuid moths: differential suppression by high sound 
intensities. J.  Insect Physiol. 15, 1713--1718 (1969). 

Romeis, B.: ~ikroskopische Technik, 16. Aufl., S. 596--597. Miinchen-Wien: 
1%. Oldenbourg 1968. 

Suga, N. : Central mechanism of hearing and sound localization in insects. J. 
Insect Physiol. 9, 867--873 (1963). 

Yanagisawa, K., Hashimoto, T., Katsuki, u  Frequency discrimination in the 
central nerve cords of locusts. J.  Insect Physiol. 13, 635--643 (1967). 

Dr. Klaus Kalmring 
Dipl.-Ing. Jiirgen l~heinlaender 
Hansgeorg Rehbein 
Lehrstuhl ftir Allgemeine Zoologic 
der Ruhr-Universit~t Bochum 
Gebgude ND 
D-4630 Bochum- Querenburg 
Deutschland 


