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Akustische Neuronen im Bauchmark
der Wanderheuschrecke Locusta migratoria

Kravs KALMRING *, JURGEN RHEINLAENDER und HANSGEORG REHBEIN
Lehrstuhl fiir Allgemeine Zoologie der Ruhr-Universitdt Bochum

Eingegangen am 25. Oktober 1971

Acoustic Neurons in the Ventral Nerve Cord
of the Desert Locust Locusia migratoria

Summary. 1. The course of the tympanic nerve fibres with their synaptic
regions in the meta- and mesothoracic ganglia is illustrated. It 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 mesothoracic
ganglion. The exact position of its synaptic region is unknown. The reaction of the
D-neuron is independent of stimulus duration, intensity, and frequency. Tt 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 mesothoracic 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. It reacts tonically to sound
stimuli in the frequency range from 0.3 keps to 14 keps (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).

Zusammenfassung. 1. Der Verlauf der Tympanalnervenfasern mit den dazu-
gehorigen Synapsenregionen im Meta- und Mesothorakalganglion wird histologisch
mit Hilfe selektiver Anfirbung degenerierender Neuronen dargestellt (Abb. 1).

* Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
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2. Die von Kalmring (1971) beschriebenen vier Neuronentypen der Horbahn
werden elektrophysiologisch, vom Unterschlundganglion ausgehend, im Thorakal-
bereich bis zu den Synapsenregionen verfolgt. Zusitzlich werden die Neuronen-
typen D und H gefunden.

3. Die Antwortmuster der Neuronentypen A, B und C werden im fronto-
medialen Neuropil des Metathorakalganglions gebildet. 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
unabhiingig von Reizdauer, -intensitit und -frequenz mit einem Spike pro Schall-
reiz. Es mift die Reizrate (Abb. 4 und 5).

5. Die Antwortmuster des G-Neurons werden im fronto-medialen Neuropil
des Mesothorakalganglions gebildet. Sie entstehen durch bilaterale Einfliisse
(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 von 0,3—14 kHz (Abb.8 und 9).
Thre Reizschwelle ist sehr hoch und steigt mit der Frequenz an.

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

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

9. Die Bedeutung der ersten Synapsen in der Horbahn von Locusta migratoria
fir eine Analyse und Verarbeitung akustischer Parameter wird erértert (Abb. 12).

A. Einleitung

Nach Gray (1960) werden die 60—80 Rezeptorzellen des Tympanal-
organs von Locusta migratoria in 4 anatomische Gruppen unterteilt:
a-, b-, ¢- und d-Zellen. Popow (1965) unterscheidet sie auf Grund von
elektrophysiologischen Untersuchungen in Tiefton- und Hochtonrezep-
toren. Neuere Arbeiten von Michelsen (1971, I, TI, ITII) tber die Fre-
quenzempfindlichkeit von Einzelzellen, die Resonanzeigenschaften des
Tympanums und die akustischen Eigenschaften des Tympanalorgans
konnten die Wirkungsweise der 4 Rezeptorzellgruppen weitgehend
aufkléren.

Die Hérbahn im Bereich des Meta- und Mesothorakalganglions von
Locusta migratoria wurde von einigen Autoren mit unterschiedlichen
Aspekten untersucht (Horridge, 1961 ; Suga, 1963; Yanagisawa u. Mit-
arb., 1967; Popow, 1967). Im Oberschlundganglion an der Grenze vom
Protocerebrum zum Deuterocerebrum hat Adam (1968) ein akustisches
Zentrum gefunden und dort von zahlreichen nervésen Einheiten kom-
plexe Antwortmuster abgeleitet. Kalmring (1971) hat durch Unter-
suchungen des Unterschlundganglions versucht, eine Verbindung
zwischen den Befunden aus dem Thoralkalbereich und denen aus dem
Oberschlundganglion herzustellen. Dabei konnten 4 unterschiedliche
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akustische Neuronen, die auf beiden Seiten des Bauchmarks vorkommen,
gefunden und klassifiziert werden. Lediglich zwei dieser Neuronen
wurden bereits von Popow (1967) im Thorakalbereich abgeleitet. Wo
die Antwortmuster der beiden anderen Neuronen entstehen und durch
welche Einfliisse sie gebildet werden, soll in dieser Arbeit geklart werden.

B. Material und Methode

Als Versuchstiere dienten Imagines der Wanderheuschrecke Locusta migratoria.
Insgesamt 135 Tiere — sowohl Ménnchen als auch Weibchen — wurden elektro-
physiologisch untersucht. Die Ableitpunkte im Bauchmark waren die frontalen
und kaudalen Bereiche des Unterschlund-, Pro- und Mesothorakalganglions. Im
Metathorakalganglion wurde lediglich aus dem frontalen Bereich abgeleitet.

Alle praparativen Mafinahmen, der meBtechnische Aufbau und die Versuchs-
durchfithrungen sind bei Kalmring (1971) beschrieben worden. Durch Ausschalt-
versuche 148t sich der Einflul der Tympanalorgane auf die Gesamtantwort der
akustischen Neuronen im Bauchmark bestimmen. Daher wurden wihrend der
Versuche Tympanalorgane ausgeschaltet bzw. Konnektive im Thorakalbereich
durchtrennt. In einigen Versuchen wurde zusétzlich ein Hochtonlautsprecher
(Audax TW 8 spz.) mit einem Frequenzbereich 1—40 kHz benutzt.

Histologisch wurden 38 adulte Tiere beiderlei Geschlechts untersucht. Ver-
schiedene Farbemethoden wurden angewandt, um den Verlauf der Tympanal-
nervenfasern und ihrer Endigungen nachzuweisen. Als besonders vorteilhaft erwies
sich die Methode von Nauta und Gygax, verbessert nach Fink und Heimer (1967),
die ein selektives Anfirben degenerierender Nervenfasern ermdglicht. Durch diese
Methode werden nach den Darstellungen von Lund und Collett (1968) auch bei
Insekten vorwiegend Produkte des Lipidabbaus (ungeséttigte Cholesterolester,
die klumpenférmig auftreten) mit metallischem Silber angefiirbt. Zur Degeneration
wurden die Somata der tympanalen Rezeptorzellen jeweils eines Tympanalorgans
durch Elektrokoagulation zerstért. Die optimale Degenerationsdauer betrug
3 Tage. Das Meta- und Mesothorakalganglion mit den sie verbindenden Konnektiven
wurden in Bouinscher Losung (Dauer 12 Std) fixiert. Anschlielend wurden die
Priparate in Paraffin eingebettet (Romeis, 1968). Die Schnittdicke betrug 10 pm.

C. Ergebnisse
1. Verlouf der Tympanalnervenfasern im Bauchmark

Der Verlauf der Tympanalnervenfasern im Meta- und Mesothorakal-
ganglion wurde durch Vergleiche von Horizontal- und Querschnitt-
serien verfolgt:

Die tympanalen Axone treten dorso-lateral an der Grenze der
Neuromeren des 3. Thorakal- und des 1. Abdominalsegments in das
Metathorakalganglion ein. Sie verlaufen von hier aus — nach ventro-
medial abtauchend — in frontaler Richtung bis zu dem das Ganglion
durchlaufenden Konnektivbiindel (Abb. 1). Hier zweigen ca. 10—20%
der Fasern ab und enden in einem medial gelegenen (im folgenden als
.kaudal® bezeichneten) Neuropil. Die Methode gestattet nicht zu ent-
scheiden, ob es sich um kollaterale Verzweigungen oder um selbsténdige
Axone handelt. Dieses und alle weiteren Neuropile, die von tympanalen
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Abb. 1. Verlauf der Tympanalnervenfasern im Meta- und Mesothorakalganglion
in schematischer Darstellung. Th, Metathorakalganglion; 7Th, Mesothorakal-
ganglion; kN kaudales Neuropil; fN frontales Neuropil

Fasern erreicht werden, liegen in umittelbarer Nahe der Medianen mit
deutlicher Abgrenzung zur Gegenseite.

Der Hauptstamm der Tympanalnervenfasern zieht von der Ab-
zweigstelle parallel zu den Konnektivhahnen 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 durch besonders dichte Strukturen ge-
kennzeichneten Neuropil ist eine Verzweigung der Fasern deutlich zu
erkennen ; es scheint sich um synaptische Endigungen zu handeln.

Nur wenige Tympanalnervenfasern (ca. 10%) gelangen iiber das
gleichseitige Meso-Metathorakalkonnektiv zum Mesothorakalganglion
und enden zu etwa gleichen Teilen in je einem kaudal und frontal
gelegenen Neuropil.

Die histologischen Préparate zeigen aufler den durch Degeneration
hervorgehobenen, nur ipsilateral endenden Tympanalnervenfasern auch
sekundédre, nicht spezifisch angefirbte Faserverbindungen. Diese ver-
laufen von dem jeweiligen kaudalen Neuropil nach rostral sowohl zum
ipsi- wie zum kontralateralen frontalen Neuropil. Im 3. Thorakalganglion
ist dies stidrker ausgeprigt als im 2. Thorakalganglion. Im Gegensatz
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Abb. 2. Antwortverhalten eines A-Neurons im Frequenz-Intensitédtsfeld (Neuron 96).
Kontralaterale Ableitungen aus dem kaudalen Bereich des Mesothorakalganglions.
Reizdauer: 20 ms; Reizrate: 2/s. Schwarze Siulen: bei intaktem Gehorsystem;
schraffierte Sdulen: nach Ausschaltung des ipsilateralen Tympanalorgans (Spike-
anzahl gemittelt aus jeweils zwei Ableitungen). Die Marke am unteren, rechten
Bildrand gibt die Sdulenhoéhe fir einen Spike pro Reiz an. Die Umrandungen
geben fiir die auf der Abszisse angegebene jeweilige Reizfrequenz an, bei welchen
Reizintensititen die meisten Tmpulse 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 feststellen.

11. Ableitungen von Neuronen der Horbahn

Die Neuronen der Hérbahn wurden in den Ganglien des Bauchmarks
systematisch gesucht. Dabei wurde jeweils ipsi- und kontralateral
(bezogen auf den Ort der Schallquelle) in den frontalen und kaudalen
Bereichen des Unterschlund-, Prothorakal- und Mesothorakalganglions
(USG, Th,, Th,) abgeleitet. Im Metathorakalganglion (Thy) wurde die
Mikroelektrode lediglich im Frontalbereich eingestochen. Die in der
vorhergehenden Arbeit im USG gefundenen Neuronentypen (A, B, C
und @) konnten vom Th, bzw. im Falle des G-Typs vom Th, an bis zu
den Schlundkonnektiven auf beiden Seiten verfolgt werden.

Zusitzlich wurden auf den einzelnen Ableitstationen des Bauchmarks
zwei neue ,,durchlaufende’ Neuronen (Typ D und H) gefunden. AuBer-
dem wurde von einigen ,Jokalen Neuronen abgeleitet, fiir die eine
Klassifizierung noch nicht méglich ist. Bei den bereits im Prinzip be-
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Abb. 3. Antwortverhalten eines B-Neurons im Frequenz-Intensitéitsfeld (Neuron
108). Ipsilaterale Ableitungen aus dem kaudalen Bereich des Mesothorakalgan-
glions. Schwarze Sdulen: bei intaktem Gehorsystem; schraffierte Ssulen: nach
Ausschaltung des kontralateralen Tympanalorgans. Reizdauer: 20 ms; Reizrate: 2/s

kannten Neuronentypen haben sich weitere Erkenntnisse iiber ihre
Verschaltungen ergeben.

1. Neuronen des Typs A

Die Neuronen des Typs A reagieren tonisch auf Schallreize mit
Frequenzen von 12--20 kHz. Unter 10 kHz wird in vielen Féallen nur
der Reizbeginn beantwortet. Die maximale Entladungsrate liegt bei
einer Schallintensitét von 60—80 dB (Abb. 2).

Die Neuronen des Typs A konnten sowohl bei ipsi- als auch bei
kontralateraler Beschallung vom USG bis zum Frontalbereich des Th,
verfolgt werden. Versuche mit Ausschaltungen eines Tympanalorgans
zeigen, dafl die Einfliisse vom gleichseitizen Gehororgan typbestin.-
mend sind.

2. Neuronen des Typs B

Die Neuronen des Typs B reagieren auf Schallreize im schwellen-
nahen Intensitdtsbereich tonisch. Hohere Intensitidten werden mit
on-Antworten wiedergegeben.

Auch die B-Neuronen lassen sich auf beiden Seiten des Bauchmarks
vom USG bis zur Frontalregion des Th, verfolgen. Wenn ein Tympanal-
organ ausgeschaltet wird, verdndert sich das Entladungsmuster auf der
anderen Seite nicht oder nur unwesentlich (Abb. 3). Dagegen wird die
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Anzah] der Entladungen auf der gleichen Seite sehr stark reduziert;
der ,,Mustertyp** geht vollstdndig verloren.

3. Neuronen des Typs C

Die Neuronen des Typs C reagieren tonisch auf Schallreize fiir den
Frequenzbereich von 3—20 kHz. Mit steigender Intensitit oder Reiz-
dauver nimmt die Anzahl der Impulse zu (Kalmring, 1971; Abb. 1, 2, 3).

Auf allen Ableitstationen des Bauchmarks (vom USG bis zum
Frontalbereich des Th,) werden Neuronen des Typs C gefunden. Aus-
schaltungsversuche ergeben, dal sich die Antwortmuster des C-Neurons
nur geringfiigig oder gar nicht verindern, wenn das Tympanalorgan der
jeweiligen Gegenseite zerstért wird. Die Zerstorung des gleichseitigen
Tympanalorgans zeigt jedoch, daB bei hoheren Intensititen im oberen
Frequenzbereich bahnende Einfliisse vom kontralateralen Tympanal-
organ vorhanden sind.

4. Neuronen des Typs D (Popow: Typ B,)

Popow (1967, 1969) beschreibt einen extrem phasischen Neuronen-
typ (By), den er im Th, an verschiedenen Stellen gefunden hat. Die
Neuronen dieses Typs sollen nur segmental auftreten. Zellen mit den
gleichen Antwortmustern wurden von uns nicht nur im Th,, sondern
auch im Th; und USG gefunden. Sie kénnen daher nicht als segmental
bezeichnet werden, sind vielmehr als besonderer Typ aufzufassen.

Die Neuronen dieses Typs D zeichnen sich durch eine hohe Reiz-
schwelle (ca. 50 dB) und durch on-Antworten auf Schallreize iiber
10 ms Dauer aus (Abb.4 und 5). Auf Schallreize unter 10 ms Dauer
reagieren sie nicht oder nur unregelmafBig. Hohe Wiederholungsraten
(10/s bis 20/s, Dauer: 20 ms) werden im Unterschied zu anderen Neu-
ronentypen gut beantwortet. Genaue Aussagen iiber Ort und Art der
Verschaltung dieses Neuronentyps kdnnen nach unseren Untersuchungen
noch nicht gemacht werden.

5. Neuronen des Typs G

Die Neuronen des Typs G reagieren auf Schallreize von &hnlicher
Dauver wie die Stridulationslaute (20 ms) bei niedriger Frequenz
(1—10 kHz) bevorzugt auf geringe Intensititen. Bei Anstieg der Fre-
quenz (10—20 kHz) erhoht sich die Vorzugsintensitat (Abb. 6). Wenn
man die Anzahl der Spikes pro Reiz in ein Koordinatensystem (Ordinate:
Intensitdt; Abszisse: Frequenz) eintragt, ergibt sich ein diagonales
Band der maximalen Entladungen. Auflerhalb dieses Bandes, in welchem
die Reaktionen tonisch sind, antworten die Elemente phasisch. Die
Antworten auf Schallreize tiefer Frequenz und hoher Intensitit werden
bei der Mehrzahl der Neuronen unterdriickt (Abb. 7).
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Abb. 4. Antwortmuster eines D-Neurons auf unterschiedliche akustische Reize
(Neuron 46). Ipsilaterale Ableitungen aus dem frontalen Bereich des Unterschlund-
ganglions bei intaktem Gehorsystem. Reizrate: 2/s
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Abb. 5. Antwortverhalten eines D-Neurons im Frequenz-Intensitatsfeld (Neuron 46).
Ipsilaterale Ableitungen aus dem frontalen Bereich des Unterschlundganglions
bei intaktem Gehorsystem. Reizdauer: 20 ms; Reizrate: 2/s



322 K. Kalmring, J. Rheinlaender und H. Rehbein:

Reizfrequenz : 10 kHz 14 kHz 16 kHz 20 kHz
93dB W T "l v
—-— -
83 dB e wdl
73 dB 1 U L
63 dB ol
53 dB

¢ — L

Reizdauer ;: 20ms

Abb. 6. Antwortmuster eines G-Neurons auf unterschiedliche akustische Reize
(Neuron 133). Kontralaterale Ableitungen aus dem frontalen Bereich des Pro-
thorakalganglions bei intaktem Gehorsystem. Reizrate: 2/s

Wird im USG abgeleitet und das zufithrende Konnektiv der Gegen-
seite (Th;—USG) durchtrennt, dann dndern sich die Antwortmuster des
G-Neurons im Frequenz-Intensitdtsfeld nicht. (leiches gilt fiir Ab-
leitungen im Th,, wenn das zufithrende Konnektiv der anderen Seite
(Thy,—Th,) durchtrennt wird. Da die Antwortmuster des G-Typs auch
schon in den meso-prothorakalen Konnektiven gefunden werden, ist
auszuschliefen, daf die Eigenschaften dieses Neuronentyps durch Ver-
schaltungen im Th, und USG zustandekommen. Im Th, und Th; konnten
keine G-Neuronen gefunden werden.

Wird ein G-Neuron im Th, registriert, dann verindert sich sein
Antwortmuster wesentlich, wenn das Th,-Thy-Konnektiv der Gegen-
seite durchtrennt wird. Das zusdtzliche Ausschalten des Tympanal-
organs auf der Gegenseite der Ableitstelle fihrt zu keiner weiteren Ver-
anderung der Reaktionen, unabhéingig von der jeweiligen Position der
Schallquelle. Nach der Durchtrennung des Konnektivs wird das Ant-
wortmuster des G-Typs so verdndert, dal nur noch on-Antworten im
Bereich der maximalen Entladungen (diagonales Band) auftreten
(Abb. 7). Dieser ,,charakteristische Rest” des G-Musters wird allein
durch Einfliisse vom Tympanalorgan der Ableitseite gebildet.
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Abb. 7. Antwortverhalten eines G-Neurons im Frequenz-Intensititsfeld (Neuron

133). Kontralaterale Ableitungen aus dem frontalen Bereich des Prothorakal-

ganglions. Schwarze Siulen: bei intaktem Gehorsystem; umrandete Siulen:

nach Durchtrennung des ipsilateralen Meta-Mesothorakalkonnektivs; schraffierte

Séulen: nach zusdtzlicher Ausschaltung des ipsilateralen Tympanalorgans.
Reizdauer: 20 ms; Reizrate: 2/s

Werden die Ausschaltungen in umgekehrter Reihenfolge vorge-
nommen, dann bleibt das Antwortmuster nach der ersten Ausschaltung
(kontralaterales Tympanalorgan) dem G-Typ noch relativ dhnlich. Der
geringe Grad der Anderung zeigt, daB iiber das Th,-Th,-Konnektiv
der Gegenseite vom ipsilateralen Tympanalorgan Einfliisse zu den
G-Typ bildenden Synapsen gelangen miissen. Wird in einem entspre-
chenden Versuch das gleichseitige Thy-Th,-Konnektiv durchtrennt,
dann treten wieder (wie bei kontralateraler Durchtrennung) nur on-
Antworten im Vorzugsbereich des G-Neurons (diagonales Band) auf.
Demnach bilden die Einflisse, die iiber die Konnektive beider Seiten
zum Th, gelangen und die getrennt lediglich die oben beschriebenen
on-Reaktionen postsynaptisch hervorrufen, gemeinsam das vollstandige
Antwortmuster des G-Neurons.

Die njedrigsten Latenzzeiten zwischen dem Schallreiz und der
Antwort des G-Neurons treten bei hohen Intensitdten und im Vorzugs-
bereich auf. Die Latenzen fir den ,,charakteristischen Resttyp —
abgeleitet an derselben Stelle — steigen um 5—10 ms an.

Im kaudalen Bereich des Th, und im frontalen Bereich des Thy
werden auf beiden Seiten Antwortmuster gefunden, die dem diagonalen
Restmuster des G-Neurons gleichen; es ist z.Zt. nicht zu entscheiden,
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 nach unseren
Untersuchungen auf jeder Seite des Bauchmarks nur einmal vor.
Unterschiede zwischen ménnlichen und weiblichen Versuchstieren
wurden nicht festgestellt.

6. Neuronen des Typs H

Die Neuronen des Typs H reagieren tonisch auf Schallreize im
Frequenzbereich von 0,3—14 kHz (Abb.8 und 9). Die Reizschwelle
steigt in der Regel mit der Frequenz an. Sie betrégt:

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

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

im kaudalen Bereich des Th, 5 ms
im kaudalen Bereich des Th, 7 ms
im kaudalen Bereich des USG 10 ms.

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

Werden beide Tympanalorgane wihrend des Versuchs ausgeschaltet,
dann verdndern sich die Antwortmuster der H-Neuronen nicht. Da
Beine und Fligel der Tiere vor Versuchsbeginn entfernt wurden, ist
anzunehmen, dafl die Erregungen zu diesen Neuronen von Haarrezep-
toren der Bauchseite stammen. Die sehr kurzen Latenzzeiten und die
auBergewohnlich hohen Reizschwellen sprechen ebenfalls fiir diese
Annahme.

7. Nicht klassifizierte Neuronen

In einem Fall wurde ein Neuron gefunden, das auBlerhalb des fur
akustische Bahnen typischen Bereichs lag. Seine Mustereigenschaften
lagsen sich nicht einem der oben beschriebenen Typen zuordnen. Die
Antwortmuster dieses Neurons dhneln bei 20 ms Reizdauer und einer
Wiederholungsrate von 2/s denen des C-Typs. Sie sind tonisch, und
ihre Entladungen nehmen mit ansteigender Intensitdt zu. Ein wesent-
licher Unterschied ist die sehr hohe Reizschwelle, die fir den relativ
einheitlich beantworteten Frequenzbereich von 7—30 kHz 60 dB be-
tragt (Abb. 10). Wird die Reizdauer auf 100 ms verliangert, dann zeigt
sich, daf nur im oberen Intensitdtsbereich (90 und 100 dB) rein tonisch
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Kontralaterale Ableitungen aus dem kaudalen Bereich des Prothorakalganglions.
Reizdauer: 20 ms; Reizrate: 2/s



326 K. Kalmring, J. Rheinlaender und H. Rehbein:

110 4
1001 "SR CHUR /N I T [ S | |
I
901 s Iz B B o1 1 v ke e
o ]
T 801 L [ [ [/ O G B S U 5-
- [ ]
Hel
= 704 n L 1] [ 1] [ ] [ | [ | [ ] [ | L}
a -
(5]
Zz 601 (1] ] ] [ ] 1 n n []
‘N
o
r 501
401
m=1Spike
L T T T T T T T T T T T T T T T T
123456782910 12 % 16 18 20 30 35

Reizfrequenz(kHz)

Abb. 10. Antwortverhalten eines unbekannten Neurons (Neuron 135). Kontra-

laterale Ableitungen aus dem frontalen Bereich des Prothorakalganglions. Schwarze

Séulen: bei intaktem Gehorsystem; schraffierte Saulen: nach Ausschaltung des

ipsilateralen Tympanalorgans (nicht alle Frequenzen durchgetestet). Reizdauer
20 ms; Reizrate: 2/s

reagiert wird. Darunter liegende Intensitétsstufen verursachen vor-
wiegend phasische Antworten. Diese Antwortmuster verhalten sich,
verglichen mit denen des B-Typs, spiegelbildlich in bezug auf die
Intensitét.

Ahnlich reagierende Neuronen — allerdings mit 10-—20 dB héherer
Reizschwelle — wurden mehrfach aus dem kaudalen Bereich des Th,
und aus dem frontalen Bereich des Thy abgeleitet.

Tonisch reagierende Neuronen mit Nachentladungen, deren Ant-
wortmuster sich weder dem A- noch dem C.-Typ zuordnen lassen,
wurden mehrmals aus dem Th, abgeleitet. Es wird vermutet, daf es
sich um Registrierungen von den wenigen direkt zum frontalen Neuropil
des Mesothorakalganglions laufenden tympanalen Neuronen handelt.

D. Diskussion

Die Rezeptorzellen der Tympanalorgane liefern den Neuronen der
Hoérbahn im Bauchmark relativ genaue Informationen tber den Fre-
quenz- und Intensitdtsgehalt von Schallreizen, wie die Untersuchungen
von Michelsen (1971) gezeigt haben. Nach seinen Angaben haben die
a-Zellen (ca. 50% aller Rezeptorzellen) ihre maximalen Empfindlich-
keiten bei 3,7 kHz und teilweise bei 8 kHz Reizfrequenz. Die b-Zellen
sind bei 3,5kHz am empfindlichsten. Maximale Entladungen der
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c-Zellen treten bei 1,5 kHz, 2—3 kHz und 8 kHz auf. Im Gegensatz
zu den ersten 3 Rezeptorgruppen reagieren die d-Zellen (Anzahl: 8—12)
bevorzugt auf hochfrequente Schallreize. Thre maximalen Empfindlich-
keiten liegen bei 12 kHz und 19 kHz Reizfrequenz.

Von besonderem Interesse ist, wie diese Informationen durch die
ersten Synapsen verarbeitet und von den Sekundéir- und Tertidrneuronen
den akustischen Zentren im Oberschlundganglion zugeleitet werden.
Dabei darf man nicht vergessen, da die Frequenzanalyse nur eine Auf-
gabe des Horsystems von Locusta sein kann. Amplitudenmodulation
und zeitliche Untergliederung der Schallsignale spielen bei der Kom-
munikation dieser Tiere eine wesentliche Rolle.

Unsere Untersuchungen lassen den Schluf zu, dal die Haupt-
synapsenregion, in der die meisten Rezeptorzellen auf Neuronen 2. Ord-
nung der Horbahn umgeschaltet werden, im fronto-medialen Neuropil
des Metathorakalganglions liegt. Hier entstehen die typischen Antwort-
muster der A-, B- und C-Neuronen zum wesentlichen Teil durch direkte
Verschaltungen mit den Rezeptorzellen der gleichen Seite. Physiolo-
gisch nachweisbare Einflilsse von der Gegenseite — vor allem bei dem
C-Neuron — konnen nur iber Axonverzweigungen des Sekundér-
neurons oderfund Interneuronen hergestellt werden. Popow (1967)
schliet dagegen aus seinen histologischen Untersuchungen (Total-
priaparate, Methylenblaufarbung), dafl auch Tympanalnervenfasern zur
jeweiligen Gegenseite kreuzen.

Das von Popow (1967) vorgeschlagene Schaltschema fiir das A-
Neuron erweist sich nach unseren Befunden als sehr brauchbar: Hoch-
ton- und Tieftonrezeptoren sind gemeinsam mit dem A-Neuron der
gleichen Seite synaptisch verbunden. Die phasischen Antwortmuster
im Frequenzbereich unter 10 kHz sollen dadurch zustande kommen,
dall ein Teil der Tieftonrezeptoren oder Kollateralen von ihnen auf
Hemminterneuronen umgeschaltet werden und diese ihrerseits auf das
A-Neuron der gleichen und der Gegenseite einwirken. Fir letztere
Annahme spricht unser histologischer Nachweis, dal ca. 10—20% der
Tympanalnervenfasern in einem kaudalen Neuropil der gleichen Seite
enden (Abb. 1). Faserblindel mit Ursprung in diesem Neuropil ver-
laufen direkt zum fronto-medialen Neuropil der gleichen Seite; andere
kreuzen zum entsprechenden Bereich der Gegenseite. Diese Nerven-
fasern koénnten den von Popow geforderten Interneuronen angehéren.

Gleiche Verschaltungen im Thy nimmt Popow auch fir das B-Neuron
an. Das typméfige Antwortmuster mit den on-Antworten im mittleren
und hohen Intensititsbereich soll jedoch erst im Th, durch hemmende
Einfliisse vom A-Neuron der Gegenseite zustande kommen. Da von uns
voll ausgebildete Antwortmuster des B-Neurons aus dem Frontalbereich
des Thy und aus den Thy-Th,-Konnektiven abgeleitet wurden, ist anzu-
nehmen, daB das B-Neuron bereits vollstindig im fronto-medialen
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Neuropil des Th, entsteht. Weil das B-Neuron in der Regel auf den
gesamten Frequenzbereich von 4-—20 kHz reagiert, sollten zumindest
die a- und d-Rezeptorzellen synaptisch mit ihm verbunden sein. Die
on-Antworten koénnten ebenfalls — wie beim A-Neuron — durch
Hemminterneuronen verursacht werden, allerdings mit dem Unter-
schied, daB hier auch d-Sinneszellen (Hochtonrezeptoren) iiber Hemm-
interneuronen einwirken. Diese Hemminterneuronen miiliten in allen
Frequenzbereichen verhiltnismaBig hochschwellig arbeiten. Alle wesent-
lichen Einfliisse zur Bildung der Antwortmuster des B-Neurons kommen
vom Tympanalorgan der gleichen Seite.

Die tonischen Antwortmuster des C-Neurons sind durch einfache
synaptische Verschaltungen von Tiefton- und Hochtonrezeptoren mit
dem Sekundérneuron erkldrbar. An der Bildung dieses iiber weite
Frequenzbereiche gleichformig reagierenden Neuronentyps (3—20 kHz)
scheinen die c-Rezeptorzellen nicht beteiligt zu sein ; denn ihre maximalen
Empfindlichkeiten liegen bei 1,5 kHz und 2—3 kHz Reizfrequenz. Da
auch von allen anderen sekundidren Neuronentypen dieser nieder-
frequente Bereich nicht beantwortet wird, vermuten wir, dafl ein vor-
wiegend tieffrequent reagierendes Neuron noch nicht gefunden wurde.
Es konnte aber auch sein, daB nicht tympanale Fasern bei tiefen Fre-
quenzen Hemmwirkungen auf die sekundéiren Neuronen der Hérbahn
ausiiben, wie Yanagisawa u. Mitarb. (1967) gezeigt haben.

Die Antwortmuster des G-Neurons werden im frontalen Neuropil
des Th, gebildet. Unsere histologischen Untersuchungen weisen nach,
dall tympanale Nervenfasern — wenn auch in geringer Anzahl — zu
den Neuropilen des Th, gelangen. Yanagisawa u. Mitarb. haben dies
1967 auf Grund von Latenzmessungen vermutet. Zumindest ipsilateral
scheinen an der Bildung des G-Neurons tympanale Nervenfasern direkt
beteiligt zu sein. Ein durch Ausschaltungsversuche gewonnenes Schalt-
bild wird in Abb. 11 dargestellt. Dieses Schaltbild soll lediglich den
Verlauf der Nervenbahnen wiedergeben, die iiber die beiden Thy-Thy-
Konnektive zur Synapsenregion eines G-Neurons gelangen. Mogliche
Umschaltungen im kaudalen Neuropil des Th, kénnen nicht angegeben
werden. Die Frage nach der Entstehung des ,,charakteristischen Rest-
musters” muf} offenbleiben. Sie kénnte -— bei der hier angewandten
Ableittechnik — durch selektives Ausschalten einzelner Rezeptorzell-
gruppen im Tympanalorgan geklirt werden. Da Popow und andere
Autoren vorwiegend im Th, und Th, und den sie verbindenden Konnek-
tiven abgeleitet haben, konnte dieses akustische Neuron von ihnen
nicht gefunden werden.

In der Tabelle 1 sind alle akustischen Neuronentypen, die im Bauch-
mark von Locusta migratoria gefunden wurden, dargestellt und charak-
terisiert. Aus ihr kann man entnehmen, welche Schallparameter durch
bestimmte Entladungsmuster der einzelnen Neuronen dem Ober-
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Abb. 11. Schematische Darstellung von Nervenbahnen, die iber beide Meta-
Mesothorakalkonnektive zur Synapsenregion des G-Neurons laufen (+-+-+ Tym-

panalnervenfasern, ipsilaterale Interneuronen, — - — iiber das kontra-
laterale Konnektiv laufende Interneuronen, beeinfluBt vom ipsilateralen Tym-
panalorgan, —-—-— kontralaterale Interneuronen). 7%, Metathorakalganglion;

Thy Mesothorakalganglion

schlundganglion zugefithrt werden: Die Information Reizdauer wird
vom A-Typ, nur im Frequenzbereich von 1020 kHz, durch tonische
Entladungen iibermittelt; dabei wird der mittlere Intensitatsbereich
besonders hervorgehoben. Der B-Typ iibertrigt die Reizdauer nur im
schwellennahen, Kurzreize jedoch im gesamten Intensitétsbereich. Der
C-Typ ist ein weitgehend frequenzunabhéngiger Informationstrager fir
die Kombination Reizdauer und -intensitdt. Gleiches gilt fir den
H-Typ beschrankt auf den tiefen Frequenz- und hohen Intensitéts-
bereich. Ein Vergleich der Reizdauer-Information aller vier Typen
(A-, B-, C- und H-Typ) im Oberschlundganglion erméglicht zusétzlich
die Intensitdtsbestimmung. Diese verbessert sich bei gleichbleibender
Reizdauer (z.B. Stridulation; 20 ms) wesentlich, da unter dieser Be-
dingung das C-Neuron ein reiner ,, Intensititsmesser ist.

Durch die frequenzspezifischen Antwortbereiche der A- und H-
Neuronen kann bereits eine grobe Frequenzanalyse vorgenommen
werden. Genauere Frequenz-Informationen von Schallreizen werden
zusitzlich tber das G-Neuron durch sein diagonales Band tonischer

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

Typ Frequenz- Art der Merkmale Information
bereich Entladung
(kHz)
A 3—9 phasisch  max. Entladungen bei Reizdauer, mittlerer
10—20 tonisch 60—80 dB; geringfiigig Intensitétsbfereich;
vom Tympanalorgan der frequenzbedingt
Gegenseite beeinfluBt
B 4—20 tonisch tonische Entladungen bei schwellennahe Laute
oder schwellennahen Reizen, Kurzreize

phasisch ~ dariiber on-Antworten;
Kurzreize (1 msec) werden
burstartig beantwortet;
nicht von der Gegenseite

beeinflufit

C 3—20 tonisch Entladungsrate steigt Reizdauer und
mit Reizdauer und/oder -intensitit;
-intensitit; unspezifisch frequenzunabhéngig

von der Gegenseite beeinflulit

D 3—20 phasisch  on-Antwort auf Schall- Reizrate
reize beliebiger Dauer,
Intensitdt, Frequenz

G 3—20 tonisch breitbandig phasische frequenz-intensitits-
oder Antworten; jedoch mit der  spezifisches
phasisch ~ Frequenz ansteigendes Signalband

diagonales Band tonischer
Entladungen; bilateral
gleichartig beeinfluBt

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

Entladungen zum OSG ibertragen. Dieses frequenz-intensitdtsspezifi-
sche Signalband wird im Gegensatz zu allen anderen bilateral gebildet.

Die Wiederholungsrate von Schallreizen wird durch den D-Typ
registriert,.

Ein Neuron (PM) mit gleichen Kigenschaften wie das D-Neuron
ist von Roeder (1966) aus dem Bauchmark von Schmetterlingen der
Familie Noctuidae abgeleitet worden. Obwohl das Horsystem dieser
Insekten ganz anders ausgerichtet ist, scheinen Parallelen zu den
Verhiltnissen bei Locusta zu bestehen: Die tympanalen Nervenfasern
kreuzen nicht zur anderen Seite; nervose Verbindungen zur Gegenseite
der Horbahn werden durch Interneuronen hergestellt. Es gibt weiterhin
Neuronen (Roeder: TM), die die Reizdauer messen und damit dem
C-Neuron bei Locusta dhneln.
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Abb. 12. Frequenz-Intensititsfeld mit den Impulszahlen pro Reiz (gemittelt aus

Ableitungen mehrerer Tiere) von 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; iiber dem Fadenkreuz: H-Neuron

AbschlieBend kann gesagt werden, dall die ersten Synapsen im
Bauchmark von Locuste migratoria eine Analyse und Verarbeitung
der wichstigsten Parameter akustischer Signale vornehmen. Die 60—80
vor Tympanalorgan kommenden Informationskanile werden etwa im
Verhéltnis 10:1 reduziert. Soll bei dieser Umschaltung keine Information
verlorengehen, dann miissen die Ubertragungsmuster der Sekundir-
neuronen komplizierter werden. Die Antwortmuster der 6 auf jeder
Seite zum Oberschlundganglion durchlaufenden Neuronen erméglichen
zusammengeschaltet eine , Identifizierung® aller fiir das Tier wichtigen
Schallreize. In Abb. 12 ist die Spike-Anzahl pro Reiz (gemittelt aus
Ableitungen mehrerer Neuronen eines Typs) von 5 der 6 Neuronen-
typen im Frequenz-Intensitétsfeld eingetragen worden. Es zeigt sich,
daB jede Frequenz-Intensititskombination durch eine bestimmte, nicht
wiederkehrende Kombination von Nervenentladungen gekennzeichnet
wird.

Herrn Prof. Dr. J. Schwartzkopff danken wir fir die eingehende Diskussion

der Ergebnisse und die kritische Durchsicht des Manuskriptes. Fiir technische
Hilfe sind wir Frau I. Klotz, Herrn H. Rémer und Herrn A. Wilmes dankbar.
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