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Gesang des M/innchens und Lautschema des Weibchens 
bei der Feldheuschrecke Chorthippus biguttulus 

(Orthoptera, Acrididae) 
D a g m a r  y o n  t I e l v e r s e n  

Zoologisehes Ins t i tu t  der Universit~it Miinehen 
und Biologisches Ins t i tu t  I (Zoologic) der Universit~it Freiburg 

Eingegangen am 10. August  1972 

S o n g  P a t t e r n  of t h e  Male  a n d  C o r r e s p o n d i n g  R e l e a s i n g  M e c h a n i s m  

of t h e  F e m a l e  in  t h e  G r a s s h o p p e r  Chorthippus biguttulu8 
( O r t h o p t e r a ,  A e r i d i d a e )  

Summary. 1. The grasshopper Ch. biguttulus has a distinct song pa t te rn  (Fig. 2) : 
As Faber  (1929) has shown, the normal song consists of 1- -5  (mostly 3) notes 
(Versen); a note is made up of 20--60 main pulses (Silben). The main pulses, 
except for rare exceptions, consist of an  even number  of pulses (4, 6 or 8, sometimes 
more), as can be seen in oscillograms of the song of males which have lost one of the 
sound producing legs. According to the number  of pulses, one can discriminate 
between three types of main pulses. At  a given temperature,  the fine s tructure of the 
note (i. e. the main pulses and intervals between the main pulses) is very constant  
(Figs. 3, 4, 5). The pa t te rn  of main pulses and intervals in the "a l te rna t ing  a t t rac t ion 
song"  (Werbeweehselgesang) does not  differ from the normal song pat tern.  

2. With  increase in temperature  the durat ion of main pulses and intervals 
shortens exponentially thereby keeping the relationship between the durat ion of 
main pulse and interval constant  (Figs. 6, 7, 8). 

3. The " L a u t s e h e m a "  of the female (the innate releasing mechanism for an 
answer to the  song of the  male) remains constant  throughout  life. The females 
answer to artificial stimuli consisting of rectangularly modulated white noise 
(3---40 kHz), if the durations of the  artificial " m a i n  pulses" and intervals have 
certain values. If the interval is increased while the durat ion of the main pulse is 
held constant  the reaction curve of the female shows a peak for one interval. As the 
durat ion of the main pulse is increased the durat ion of the most effective interval 
also increases. If  one treats the most  effective interval as a function of the duration 
of the main pulse one obtains a nearly straight  line (Fig. 15). The durat ion of notes 
and intervals and the number  of notes are of minor importance for the  recognition 
of species song; however the durat ion of the notes must  be a t  least 1.2 s (Fig. 18). 
If the main pulses are interrupted by  short  intervals (as in the song of males with 
only one sound producing leg), these intervals must  not. exceed 1--2 ms, otherwise 
the stimulus pa t te rn  loses efficiency completely (Fig. 19). 

4. The innate  releasing mechanism of the female depends upon temperature.  As 
the temperature  is lowered the maximum of the reaction curve for a given length of 
main pulse is shifted toward longer intervals, and in addit ion main pulses of greater 
durat ion are preferred (Figs. 15, 20). 

5. At  35~ ~he female responds not  only to song pat terns  of males at  the same 
temperature,  bu t  also to song pat terns  for a wide range of temperatures (Figs. 17, 21). 
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Zusammen/assung. 1. Der Gesang der Feldheuschreeke Chorthippus biguttulus 
ist ein charakteristisch amplitudenmoduliertes Lautmuster (Abb. 2) : Der Spontan- 
gesang besteht aus 1--5 (meist 3) Versen und jeder Vers aus 20--60 Silben (u.a. 
Faber, 1929). Die Silben sind ihrerseits aus Pulsen aufgebaut, was besonders im 
Gesang einseitig amputierter M~nnchen deutlich zu erkennen ist, und zwar bis auf 
seltene Ausnahmen stets aus einer geraden Anzahl. Nach der Zahl der Pulse (4, 6 oder 
8, selten auch mehr) kann man verschiedene Silbentypen unterscheiden. Die Silben- 
und Pausendauern sind bei einer vorgegebenen Temperatur wenig variabel (Abb. 3, 
4, 5). Der ,,Werbewechselgesang" unterscheidet sich im zeitlichen Muster der 
Silben- und Pausendauern nicht yore Spontangesang. 

2. Mit steigender Temperatur verkfirzen sich sowohl die Dauern der ver- 
schiedenen Silbentypen als auch die Pausendauern nach einer Exponentialfunktion. 
Das Verh~ltnis zwischen Silben- und Pausendauer bleibt dabei konstant (Abb. 6, 7, 
8). 

3. ])as Lautschema (angeborener auslSsender Mechanismus des Weibchens ffir 
die Antwort auf den Gesang eines M~nnehens) bleibt w~hrend der Lebensdauer 
eines Weibchens konstant. Eine Lautattrappe aus getastetem Rauschen 15st nur 
dann eine Antwort aus, wenn die Parameter Silben- und Pausendauer bestimmte, 
voneinander abhi~ngige Werte annehmen: Mit steigender Silbendauer wird auch 
die am besten beantwortete Pause l~nger (Abb. 14). Tr~gt man die optimal be- 
antwortete Pausendauer als Funktion der Silbendauer auf, so erhi~lt man ann~hernd 
eine Gerade (Abb. 15). Versdauer, Versabstand und Verszahl spielen beim Erkennen 
des Artgesanges nur eine untergeordnete Rolle, jedoch mu] eine Mindestversdauer 
yon etwa 1,2 s eingehalten werden (Abb. 18). Die Abst~nde zwischen den Pulsen 
diirfen (unter den gegebenen Versuchsbedingungen) 1--2 ms nicht fiberschreiten, 
soll das Muster seine Wirksamkeit nicht verlieren. Bei li~ngeren Pulsen ist auch die 
tolerierte Pulspause grSl]er (Abb. 19). 

4. Das Lautschema ist temperaturabh~ngig. Bei niedrigerer Temperatur werden 
bei einer gegebenen Silbendauer l~ngere Pausen maximal beantwortet und insgesamt 
l~ngere Silben bevorzugt (Abb. 15, 20). 

5. Das Lautschema eines Weibchens umfal~t bei einer Temperatur von 35~ 
nicht nur die Gesangsmuster von Mgnnchen derselben TeInperatur, sondern die 
Silben-Pausen-Muster eines weiten Temperaturbereiches (Abb. 17, 21). 

A. Einleitung 
Die Ges/inge der Feldheuschrecken dienen der akust ischen K o m m u n i -  

kation.  Diese ha t  gegenfiber der visuellen Orient ierung im un/ibersieht-  
l ichen Lebensraum der Heuschrecken den Vorzug einer grSfieren Reich- 
weite. Bedienen sieh mehrere Ar ten  im gleichen Biotop der akust ischen 
Verst/~ndigung, besteht  die Notwendigkei t  der ar t l ichen Differenzierung : 
Der Gesang wurde im Funkt ionskre is  des For tpf lanzungsverhal tens  zu 
einem praenupt ia len  Isola t ionsmeehanismus (Alexander, 1960). So haben  
beispielsweise die drei morphologisch sehr n~hestehenden Ar ten  Chort- 
hippus brunneus, Ch. biguttulus und  Ch. mollis sehr un/~hnliche Ges/~nge 
(Abb. 1). Perdeck (1957) ha t  naehgewiesen, dab der Gesang der beiden 
e rs tgenannten  Ar ten  tats/iehlich die wesentliehe artisolierende Barriere 
ist : Weibchen yon  Ch. biguttulus wehren ar tfremde M/~nnchen gewShnlieh 
heftig ab, lassen abet  eine Paa rung  mit  M/~nnehen der Nachbara r t  
Ch. brunneus zu, wenn ihnen  gleiehzeitig arteigener Gesang geboten wird. 
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Voraussetzungen fiir die isolierende Funktion des Heuschrecken- 
gesanges sind: 1. Der Gesang mug artspezifische Merkmale enthalten. 
2. Er  muB als arteigen erkannt  werden. Notwendig sind also ein Sender 
mit  einem lauterzeugenden Appara t  und einer spezifisehen Bewegungs- 
koordination und ein Empfgnger mit  einem geeigneten Sinnesorgan und 
einem dem Gesang angepagten AuslSseschema (AAM). Dieses Korrelat  
des Gesanges auf der Seite des Empf~ngers nenne ieh , ,Lautschema". 
Es ist zu erwarten, dal3 nicht die Gesamtheit  der Merkmale des Gesanges 
notwendig ist, um die zu dem AAM geh6rige Reaktion auszulSsen, sondern 
dag nut  best immte Parameter  - -  die ,,Sehlfisselreize" des Gesanges - -  
ausgewertet werden. 

In  vorliegender Arbeit soll untersucht werden, welche Komponenten 
des Gesanges als Schlfisselreize wirksam sind. Welehe Parameter  des 
tIeusehreckengesanges enthalten die Information, die dem Empf~nger 
einen artgleichen Partner  anzeigt ? Welche Merkmale muB eine akustische 
Att rappe notwendig enthalten, damit  sie als Ausl6ser wirksam werden 
kann ? 

Diese Arbeit ist die Fortffihrung einer Promotionsarbeit unter der Leitung yon 
Herrn Prof. Dr. Dr. h.e.H. Autrum, dem ieh f/Jr sein Interesse und seine Unter- 
stiitzung sehr herzlieh danke. Fiir wiehtige Diskussionsbeitr/ige danke ich vor allem 
aueh Ilerrn Dr. N. Elsner. Herrn Prof. Dr. B. l-Iassenstein bin ieh f/Jr einen Arbeits- 
platz im ~Biologisehen Institut I der Universit~t Freiburg sehr dankbar. Die I)eutsehe 
Forsehungsgemeinschaft hat meine Arbeit mit einem Stipendium unterstiitzt. 
Die l~'ortfiihrung der Untersuchungen in Freiburg erfolgte in Zusammenarbeit mit 
meinem Mann. 

A uswahl des Versuchstieres 

Ffir die Versuche w~hlte ieh die Art  Chorthippus biguttulus (L.), 
die mit  Ch. brunneus (Thunberg) und Ch. mollis (Charpentier) eine 
Gruppe yon drei ,,sibling species" bildet. Da alle drei Arten in Mittel- 
europa sympatrisch vorkommen und ihr Gesang die Kreuzungsbarriere 
bildet, war zu erwarten, dab das Lautschema dieser drei Arten durch 
Selektionsdruck stabilisiert und daher scharf definiert ist. 

Ch. biguttulus erwies sich als das gfinstigste Versuchstier unter den 
drei Arten: 1. Sein Gesang ist im Gegensatz zu dem yon Ch. mollis 
kfinstlich leieht herzustellen. 2. Ein Wechselsingen yon Att rappe und 
Versuchstier 1/~l~t sich einfacher durchffihren als mit  Ch. brunneus. 
Wi~hrend bei Ch. brunneu8 ein exakt  eingehaltener Rhythmus  der sehr 
kurzen Verse yon ca. 130 ms Dauer eine wichtige Rolle zu spielen scheint 
(Weih, 1951), ist dies bei den fiber eine Sekunde dauerndenVersenvon 
Ch. biguttulus nicht der Fall. 

Bisher wurden Versuche zum Lautschema yon Feldheuschrecken vor 
allem an M~nnehen durchgeffihrt (Weih, 1951; Loher, 1957). Mit tIilfe 
vorgespielter Lauta t t rappen  wurde der AAM ffir einen Antwortvers des 
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M~nnchens abgegrenzt. Loher kam dabei zu dem Ergebnis, dab Ch. 
brunneus - -  da er auf vielerlei Gers wie Filmkameras, Galton- 
pfiffe, Mundlaute und sogar auf den Gesang anderer Arten reagiert - -  
ein weites, Ch. biguttulus ein relativ enges Lautsehema besitzt. 

Der Antwortvers eines biguttulus-M~nnehens ist nun aber eine relativ 
unspezifJsche Reaktion: Ein MKnnchen antwortet mit Normalgesang 
sowohl auf den Gesang anderer M/~nnchen als aueh einem singenden 
Weibehen. Dieses kann es aber sehr wohl yon eillem Gesehleehtsgenossen 
unterscheiden, denn es hiipft sofort in Richtung auf alas Weibehen bin, 
ws es auf M/~nnehengesang keine entspreehende lokomotorische 
Reaktion zeigt. Zudem treten ab einer bestimmten Entfernung der M/~nn- 
then untereinander Rivalengesang und St6rungslaute auf, die einem 
Weibchen gegeniiber nicht ges werden (Weih, 1951). Der AAM 
fiir das Aufsuchen des Weibehens ist enger als der fiir einen Antwortvers, 
doeh sind beide sehwer gegeneinander abzugrenzen. Da die M/~nnehen 
auBerdem h/~ufig spontan singen, ist oft nicht zu entscheiden, ob sic 
tats~ehlieh auf eine gebotene Attrappe reagiert haben. 

Dagegen singen die Weibehen sehr selten spontan; ihr Gesang erfolgt 
als Antwort auf den Spontangesang eines M/innchens und ist Ausdruek 
erh6hter Paarungsbereitsehaft (Jaeobs, 1944, 1948, 1949; Weih, 1951; 
Haskell, 1958). Man kann also erwarten, dab er ausschlieBlich auf den 
Gesang arteigener M/~nnehen erfolgt. Damit ist der Antwortgesang der 
Weibehen ein Mal3 fiir die Wirksamkeit einer Lautattrappe. Aus diesem 
Grund habe ieh das Lautschema der Weibchen untersueht. 

Die Frage naeh den Informationstr/~gern ffir das Erkennen des art- 
eigenen Partners kann mit zwei voneinander unabh/~ngigen Methoden 
angegangen werden 1. Dureh Vergleich der M/s nahe 
verwandter, sympatrisch lebender Arten lassen sieh die artspezifisehen 
Charakteristika eines Gesanges auffinden. Die fiir das Erkennen wiehtigen 
Merkmale diirfen inter- und intraindividuell nieht sehr stark variieren, 
sondern sollten in den Ges/~ngen aller Individuen ann/s konstant 
sein. 2. Erst  mit Experimenten kann man priifen, welche Parameter die 
h6ehste Wirksamkeit haben, und die,,Weite des Lautschemas" absteeken, 
indem man die Parameterwerte so lange variiert, bis das Tier auf die 
Attrappe nieht mehr antwortet. 

Dementsprechend gliedert sieh die folgende Untersuehung in zwei 
Teile: 1. Analyst der Ms163 und 2. Experimente zum Ant- 
wortverhalten der Weibehen gegeniiber Lautattrappen. 

B. Gesang der Mi~nnehen 

Von den verschiedenen Laut/~uBerungen der M~nnchen yon Ch. 
biguttulus, wie Spontangesang (=gew6hnlicher Gesang, Normalgesang), 



Gesang und Lautschema yon Chorthippus biguttulus 385 

Rivalengesang,  Werbegesang  mi t  ,,Schfittelvers", St5rungs-  und  An- 
spr ing lau ten  (u. a. Fabe r ,  1929, 1932; Jacobs ,  1953), h a t  der  Spontan-  
gesang die Funk t ion ,  e inem Weibchen  die Anwesenhei t  des M~nnchens 
bemerkba r  zu machen.  E in  a k t i v  paarungsbere i t es  Weibchen  a n t w o r t e t  
auf  den Spon tangesang  mi t  e inem eigenen, e twas  kfirzeren Gesangsvers ;  
gewShnlich reagier t  das  M~nnchen sofort  mi t  e inem erneuten  Vers, und  
da raus  en twicke l t  sich ein ,,Werbewechselgesang" zwischen den  beiden 
Geschlechtspar tnern .  Desha lb  wurde  im hier in teress ierenden Zusammen-  
hang nur  der  Spon tangesang  (und der  , ,Werbewechselgesang")  unter-  
sucht .  

I. Methode 
Die LautS~ul3erungen wurden mit einem TonbandgerS~t (UHEt~ 4200, AKG- 

Mikrophon 202 Ds) registriert; der Frequenzbereich reichte his ca. 20 kHz. Alle 
Aufnahmen wurden in einem schalltoten Raum durchgeffihrt. Die Temperatur war 
w~ihrend der Aufnahmen konstant. Um zu vermeiden, dab Strahlungsw~rme die 
Innentemloeratur der Tiere unkontrollierbar erh6hte, wurde der Schallraum mit 
einem Warmlufterhitzer auf die gewfinschte Temperatur gebracht. Erst wenn die 
Tiere fiber 20 rain lang einer bestimmten Umgebungstemloeratur ausgesetzt waren, 
begann ich mit den Tonaufnahmen. 

Die Aufnahmen wurden fiber einen aktiven IIochl0aB , der ab 1 kttz durchl~issig 
war, gefiltert, um das Grundrauschen zu d~mpfen. Das ist zuliissig, da in den Ge- 
sgngen der relative Intensitgtsanteil yon Frequenzen unter 3 kHz verschwindend 
gering ist (vgl. Dumortier, 1963a). 

Die Auswertung wurde elektronisch vorgenommen. Die gefilterten Tonauf- 
nahmen wurden vom Tonbandgeriit fiber einen Schmitt-Trigger und ein Interface in 
eine Rechenanlage eingegeben (IBM 1130 des Max-Planck-Institutes ffir Verhaltens- 
physiologie in Seewiesen). Nit  tIilfe eines Quarzz~hlers wurden die Silben- und 
Pausendauern der GesS~nge auf 1 ms genau ausgemessen und auf Lochkarten aus- 
gegeben. Die Originaldaten wurden durchgesehen, und gelegentliche Fehler, die auf 
falsches Ansprechen des Triggers zurfickzuffihren waren, berichtigt. Die anschlie- 
Bende Weiterverarbeitung der Daten wurde an der TI~ 4 des Leibniz-Rechen- 
zentrums in Mfinchen durchgeffihrt. 

Zur Kontrolle filmte ich einen Teil der Verse vom Oszillographen (Filmge- 
schwindigkeit 200 und 500 ram/s). Die auf den Oszillogrammen ausgemessenen 
Silben- und Pausendauern stimmten gut mit den elektronisch berechneten fiberein. 

11. Zum Spontangesang 
Die spelctrale Zusammensetzung des Spontangesanges  h a t  Loher  (in 

Dumor~ier,  1963a) mi t  ftir den Ul t rascha l l  geeigneten Ger/ i ten unter-  
sucht.  Seinen Ergebnissen  zufolge enth/~lt der  Gesang ein brei tes  Fre-  
quenzspek t rum yon  3 bis e twa 40 k H z  mi t  e inem ers ten  M a x i m u m  bei  
6 - - 9  k I t z  und  e inem zwei ten zwischen 20 und  30 kI Iz .  Die spek t ra le  Ver- 
te i lung ist ,  wie aus den Un~ersuchungen Lohers  (1957) hervorgeht ,  die 
al lerdings nu t  den Bereich bis 15 k I Iz  umfassen,  sowohl inter-  wie auch 
in t ra ind iv idue l l  va r iabe l  und  bei  den verschiedenen Ar t en  sehr/~hnlich.  
Das d e u t e t  da rau f  hin, dab  die sloektrale F requenzver te i lung  keinen ar t -  
spezifischen In fo rma t ionswer t  besi tz t .  
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Sonagramme des biguttulus-Gesanges (ira Bereich bis zu 16 kHz 
untersucht) zeigen ein Maximum zwischen 6 und 9 ktIz,  das innerhalb 
des ganzen Gesanges seine Frequenzlage beibeh~lt. Die einzelnen Laut- 
gruppen haben also etwa gleiche spektrale Verteilung, was schlieBlich 
der gleichfBrmigen Bewegung der Singbeine wegen yon vornherein zu 
vermuten ist. Die spektrale Verteilung bleibt also (vermutlich auch im 
Ultraschall-Bereieh) fiber den Verlauf des Gesanges bin ann/ihernd 
konstant.  

Die zeitliche Intensitiitsverteilung hingegen ist sehr charakteristisch 
und artspezifisch. Abb. 1 zeigt Oszillogramme der Spontanges~nge von 
Ch. brunneus (a), Ch. biguttulus (b) und Ch. mollis (c). Das zeitliche 
Intensit/s aller drei Ges/~nge ist in zahlreichen Parametern der- 
ar t  verschieden, dab die Heusehrecke jeden yon ihnen als Erkennungs- 
merkmal  benutzen kSnnte. 

Das zeitliche Intensit/~tsmuster des Gesanges yon Ch. biguttulus ist 
bereits mehrfach beschrieben worden (Faber, 1929, 1932, 1953, 1957; 
Jacobs, 1953, 1963 ; Loher und Broughton, 1955 ; Perdeck, 1957). In  der 
Bezeichnung der verschiedenen Einheiten des Gesanges, die sehr un- 
einheitlich gehandhabt  wird, folge ich Jacobs 1. 

Ein Gesang (Strophe, Lied, phrase, compound sequence) besteht aus 
1--5 Versen. Ein Vers (Einzellaut, note, sequence) ist 1,2~--4,6 sec lang, 
die Abst/~nde zwischen den Versen betragen im Mittel 1,5 see (Perdeck, 
1957). Jeder Vers besteht aus etwa 20--60 Silben. Eine Silbe (Lautsto$, 
Lautgruppe, main pulse, chirp) ist ihrerseits aus 4- -8  - -  selten auch 
mehr - -  Pulsen (LautblScken) zusammengesetzt (Abb. 2). Bei vielen 
Versen ist besonders bei hSheren Temperaturen der erste Puls jeder Silbe 
stark betont;  die Amplitude eines solehen Pulses kann fast die doppelte 
HShe der fibrigen Pulse erreichen. 

Die klare Gliederung eines Verses in Silben und Pulse ist anhand yon 
Aufnahmen intakter  M/~nnchen sehwerer zu erkennen, wird aber sofort 
deutlich auf den Oszillogrammen des Gesanges von Tieren, denen eins der 
lauterzeugenden Beine fehlt (Abb. 2). W~hrend die Einteilung des Verses 
in Silben und Silbenpausen bei unversehrten M~nnchen noch erkennbar 
bleibt, wird die Pulsstruktur der Silben stark verwischt, da die Bewegung 
der beiden lauterzeugenden Beine nicht vSllig synchron ist. 

Elsner (in Vorbereitung) hat  simultan mit  dem Gesang yon Ch. bigut- 
tulus die Stridulationsbewegungen mit  Hilfe eines ttallgenerators regi- 
striert und die Muskelaktivit~t abgeleitet. Dabei zeigte sich: 1. Die Be- 

1 Eine einheitliche Bezeichnung der verschiedenen Untereinheiten der 0rthopteren- 
Ges~nge, wie sie Broughton (1963) vorschlug, is~ meiner Meinung nach beim der- 
zeitigen Stande des Wissens noch nicht mSglich, da/~ber die Homologien zwischen 
Gesangselementen selbst nah verwandter Arten fast nichts bekannt ist. Vielleicht 
w/ire es vorteilhaft, ffir die sicher nicht homologen Ges/s der Ensifera und Caeli- 
fera verschiedene Nomenklaturen zu benutzeno 



388 D.v. Helversen: 

Abb. 2a--c. Gesang yon Chorthippus biguttulus, a Schematische Darstellung der 
Verse eines typischen Gesanges. b undc Ausschnitt aus einem Vers eines intakten 
M/s (b) und eines Mis das nur ein lauterzeugendes Bein besa$ (e). 

Beide Ges~nge wurden bei derselben Temperatur (35 ~ C) aufgenommen 

wegungen der beiden lauterzeugenden Beine verlanfen tatsi~ehlich 
phasenverschoben. 2. Die Bewegungsmuster der beiden Beine sind er- 
staunlicherweise etwas verschieden. W~hrend das eine Bein ein klares 
Silben-Pausen-Muster (Abb. 2c) erzeugt, dehnt das andere Bein den 
letzten Puls jeder Silbe und fiillt damit  die Silbenpause mit (allerdings 
lautschwaehem) Stridulationsger/~usch. Die beiden Beine kSnnen ihre 
Rollen tauschen, sehr selten aueh wiihrend eines Verses. Bei einseitig 
amputierten Mi~nnehen erh/ilt man bis auf ganz se]tene Ausnahmen 
immer das klare Gesangsmuster. 

Da der Gesang einseitig amputierter  M/~nnchen (die aueh im Freiland 
relativ h~ufig vorkommen, da die Tiere leieht ein Sprungbein auto- 
tomieren) seine Wirksamkeit  auf Weibchen nicht verliert, mui3 das klare 
Muster die fiir das Erkennen wesentliehen Parameter  enthalten. 

Ich habe daher im folgenden nur das klare Muster (yon M/~nnehen, 
denen ein Singbein fehlte) untersucht. 

Versparameter. Der Aufbau des Gesanges ist hinsichtlieh der Vers- 
dauer, der Verszahl und der Absti~nde zwischen den Versen bereits yon 
Faber (1929) und besonders yon Jaeobs (1963) eingehend untersueht 
worden. Diese Parameter  sind individuell und von Population zu Popu- 
lation sehr variabel. So fand Jaeobs, dal~ sich Tiere aus Schleswig-Hol- 
stein und Jfitland yon siidlieheren Populationen dureh einen kiirzeren 
ersten Vers unterseheiden, w/~hrend ostalpine Populationen besonders 
lunge erste Verse singen. 
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Abb. 3. Histogramme der Pausendauern in den Versen yon M~nnchen N 5 bei 
verschiedenen Temperaturen 

Das deu~et bereits darauf hin, dab Versdauer, Versabstand und Vers- 
zahl ffir das Erkennen durch das Weibchen yon un~ergeordneter Be- 
deutung sind, wenn fiberhaupt nur ein hinreichend langer Vers geboten 
wird [vgl. dazu Experimente (Abb. 18) und Diskussion]. 

Innere Versstruktur (Silben und Pul,~e). Bei &lien untersuehten Tieren 
waren (bei einer festgehaltenen Temperatur) die Histogramme der 
Dauern der Pausen zwisehen den Silben eingipfelig. Abb. 3 zeig~ solche 
Histogramme fiir ~ N 5 bei verschiedenen Temperaturen. Die Itisto- 
gramme der Silbendauern hingegen kSnnen ein- oder mehrgipfelig sein. 
Bei ~ N 5 beispielsweise waren die tt istogramme der Silbendauern bei 
allen Temperaturen eingipfelig (Abb. 4). Oszillogramme der Ges~nge 
dieses Mi~nnchens zeigten, dab alle Sflben aus 6 Pulsen bestanden. 

Mehrgipfelige Histogramme entstehen, welm im Gesang auch Silben 
mit 4, 6 und 8 (selten aueh 10 und mehr) Pulsen vorkommen (Abb. 5). - -  
Nur auBerordentlich selten ist die Anzahl der Pulse ungerade (und dies 
dann meist in der letzten Silbe eines Verses). Das Au~treten nur gerader 
Pulszahlen is$ dutch das Bewegungsmuster der Singbeine w~hrend des 
Gesanges bestimmt. Ein Puls entsprieht einer winzigen Auf- oder Ab- 

27 J. comp. Physiol., Vol. 81 
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Abb. 4. Histogramme der Silbendauern in den Versen von M~nnchen 1~ 5 bei ver- 
schiedenen Temperaturen. Dieser Abbildung liegen die gleiehen Verse wie der vorigen 
zugrunde. Die Maxima der eingipfeligen Verteilungen sind zur besseren ~bersieht 
jeweils auf 100 % normiert. Zu jedem Histogramm ist die zugeh6rige Normal- 

verteilung eingezeiehnet 
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Abb. 5. Histogramme der Silbendauern in den Versen yon l~Ennchen N 4 bei ver- 
schiedenen Temperaturen. Der prozentuale Anteil an 4- und 6-pulsigen Silben 

Endert sich in Abh~ingigkeit yon der Temperatur 
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Bewegung des Hinterbeins, so dab inmitten eines Verses nur jeweils zwei 
Pulse, die einer Auf-Ab-Bewegung entsprechen, gekoppelt auftreten 
kSnnen. Die Aufzeichnung der Beinbewegung bei der Lauterzeugung mit 
Itilfe yon Hall-Generatoren (Eisner, 1970, und in Vorbereitung) zeigen 
diese Bewegungsweise mi$ aller Deutlichkeit. 

Die Silbendauern und die Abstiinde zwischen den Silben sind sehr 
konstante Einheiten des Gesanges. Ihre mittlere Dauer/ indert  sich inner- 
halb eines Verses nicht (wie das zum Beispiel bei den Abst/inden zwischen 
den Zieklauten, den Silbenabstiinden und den Silbendauern im Gesang 
yon Grillen der Fall ist; Kutseh, 1969 ; Otto, 1971). Lediglich die Zahl der 
Pulse - -  und damit die Silbendauer - -  karm in Stufen variieren. Ver- 
schiedene M/innchen unterscheiden sich in der H/~ufigkeit, mit der sie 4-, 
6- und 8pulsige Silben singen. Die Dauern der verschiedenen Silbentypen 
und der Silbenpausen sind aber - -  bei einer bestimmten Temperatur - -  
sogar fiber versehiedene Populationen konstant. 

I I I .  Temperaturabh~ingigkeit des Gesanges 
Vor allem die innere Versstruktur des Gesanges (Silben und Pulse) ist 

stark temperaturabh/~ngig. Mit steigender Temperatur verkfirzen sich die 
Silbenpausen (Abb. 6) und ebenso die Pulse und Pulsloausen und damit 
die Silben, wie bereits aus den Abb. 3, 4 und 5 ersichtlich. Abb. 7 zeigt 
die Dauern der drei Sflben-Typen (aus 4, 6 und 8 Pulsen) in Abh~ngigkeit 
yon der Temperatur. Da die Dauern der drei Silben-Typen ann/ihernd 
normal verteilt sind, wurden jeweils Mittelwert und Streuung Iiir jeden 
Silben-Typ getrennt berechnet. Die Mittelwerte gruppieren sich zu drei 
gleichsinnig verlaufenden Kurven. Die oberste Kurve (der 8-pulsigen 
Sflben) in Abb. 7 1/~Bt sich gut durch die Exponentialfunktion s---- 

t 
500. e 1~i-.~ besehreiben, wobei s die Silbendauer (in ms) und t die 

Temperatur (in ~ bedeuten. Diese Abh/~ngigkeit besagt, dab sieh bei 
gleichen Temperaturschritten der Weft  der Silbendauer um einen kon- 
stanten Faktor  gndert, und zwar/ indert  sich die Silbendauer bei einer 
Temperaturdifferenz yon 10 ~ C etwa um den Faktor  1,7. 

Dieselbe Gesetzm~Bigkeit gilt auch ffir die Dauern der fibrigen Silben- 
typen und ffir die Pausendauern: Multipliziert man die ffir die 8-pulsigen 
Silben bestimmte Funktion mit 0,75 bzw. 0,5, so ergeben sich die in 
Abb. 7 eingezeiehneten Kurven ftir die 6- und 4-pulsigen Silben. Ebenso 
ergibt Multiplikation mit dem Faktor  0,19 die Temperaturkurve fiir die 
Pausendauern (Abb. 6). Das bedeutet, dab das Verh/iltnis yon Silben- zu 
Pausendauer in einem weiten Temperaturbereich konstant bleibt (Mes- 
sungen yon 24--38 ~ C). - -  Bei Grillen Iand Kutseh (1969) im Gegensatz 
dazu, dab sieh nur die Pausendauer mit der Temperatur / indert ,  nicht 
aber die Dauer der einzelnen ,,Silben". 

27* 
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Abb. 6. Die Abh~ngigkeit der Pausendauer yon der Temperatur. In den Ges~ngen 
dreier versehiedener M~nnehen (B 1 aus Bayern, N 4 und N 5 aus Sfidbaden) 
wurden bei versehiedenen Temperaturen die Dauern tier Silbenpausen gemessen 
und Mittelwerte und Streuungen bereehnet. Zu der durchgezogenen Kurve vgl. 

Abb. 7 und Text 
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Abb. 7. Die Abh+ingigkeit der Silbendauer yon der Temperatur. Die drei Punkte- 
scharen entsprechen den drei Silben-Typen aus 4, 6 und 8 Pulsen. Die Punkte 
geben die Mittelwerte, die vertikalen Balken die Streuungen der MeBwerte an 
(Normalverteilungen s. Abb. 4). Dieser Abbildung liegen die gleichen Tonaufnahmen 
wie der vorigen zugrunde. Bei der Temperatur 35 ~ C wurde ein MeJ3wert eingetragen, 
den Loher und Broughton (1955) angegeben haben. Die durehgezogenen Kurven 
sind Exponentialfunktionen, die sich nur dureh die Faktoren 4, 6 und 8 unter- 

seheiden (vgl. Text) 
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Abb. 8. Beziehung zwischen Pausendauer und Silbendauer. Die bei verschiedenen 
Temperaturen gemessenen mittleren Pausendauern sind jeweils fiber den zugehSrigen 
mittleren Silbendauern eingetragen. Die horizontalen und vertikalen Balken geben 
die Streuung an. Zur gleichen Temperatur gehSrige Punkte liegen ann~hernd auf 
Abszissenparallelen. Die Steigungen der drei Ursprungsgeraden wurden aus den 
Steigerungen der zu jedem einzelnen Punkt gehSrigen Geraden gemittelt. Man kann 
aus der Abbildung entnehmen, da] das Verh~ltnis yon Silben- zu Pausendauer bei 
den drei verschiedenen Silbentypen innerhalb des Temperaturbereiches 24--38~ C 

jeweils konstant ist 

In  Abb. 8 sind zu den mi~tleren Dauern der drei m6glichen Silben- 
typen (aus 4, 6 und 8 Pulsen) die zugehSrigen mit~leren Pausendauern 
eingezeichnet. Durch jede Punkteschar ]ie] sich eine Nullpunktsgerade 
legen, deren Steigung aus den Steigungen der Ursprungsgeraden zu 
jedem einge~ragenen MeBpunk~ gemi~tel~ wurde. Die drei Geraden ent- 
halten also die mi~tleren Silben- und Pausendauern eines weiten Tempe- 
raturbereiches. 

AuBerdem wriierte der Anteil yon 4-, 6- und 8-pulsigen Silben mi~ 
der Temperatur. In  Abb. 5 sind die Itistogramme der Silbendauern yon 
Mi~rmchen N 4 wiedergegeben. Bei diesem M~nnchen bestanden bei 24 ~ C 
66% der Sflben aus 4 Pulsen und 34% aus 6 Pulsen. Mit s~eigender 
Temperatur wuchs der Anteil an 6-pulsigen Silben, und einige 8-Pulser 
traten ~uf: Bei 28 ~ C waren nur noch 22,6% der Silben 4-pulsig, 76% 
waren 6-pulsig und die restlichen 1,4% entfielen auf Silben mit 8 Pulsen. 
Bei 32 ~ C gab es keine 4-pulsigen Sflben mehr. MSglicherweise wird auf 
diese Weise im Gesang ein bes~immter Bereich der Silbendauer ein 
gehal~en: Eine Mindestdauer yon ca. 45 ms wurde nicht unterschritten. 
Die (tempera~ur~bh~ngige) H~ufigkeit der Silbentypen ist aber, wie be- 
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reits erwi~hnt, von  M~nnchen zu M~nnchen verschieden. Eine  genaue 
Unte r suchung  der Variabi l i t~t  s teht  noch aus. 

I V. Vergleich yon Spontangesang und ,, Werbewechselgesang" 
Da ieh den Weibchen in meinem Testprogramm (s. S. 400) mit den Reizversen 

,,antwortete", wie es sonst im Werbewechselgesang zwischen M~nnchen und Weib- 
chen geschieht, seien hier kurz eventuelle Unterschiede zwischen dem Normal- 
gesang und dem Werbewechselgesang diskutiert. 

Das paarungsbereite Weibchen yon Ch. biguttulus antwortet auf den Spontan- 
gesang eines M~nnehens mit einem eigenen, etwas leiseren Vers. Fast stets reagiert 
das M/innehen sofort mit einem erneuten Vers und bewegt sich in Richtung auf das 
singende Weibchen zu. Der entstehende Wechselgesang zwisehen M~nnchen und 
Weibehen wurde als ,,eigene spezifische Gesangsform" gedeutet (Weih, 1951), denn 
das M~nnehen singe nur noch einen Vers, ferner alternieren beide Tiere mit einer 
Ausdauer, die beim Rivalengesang nicht zu beobachten ist, die Verse des l ~nn -  
chens sind etwas kfirzer als im Normalgesang und haben yon Beginn an etwa gleiche 
Lautst~rke. 

In der inneren Struktur unterseheiden sieh die Verse des Werbewechselgesanges 
jedoch nicht yon denen des I~ormalgesanges. In der Tabelle 1 sind die Mittel- 
werte und Streuungen yon einigen zuf~llig ausgesuehten, n~her gepriiften Versen 
beider Gesangsformen zusammengestellt: 

Tabelle 1 

Tempe- 
ratur 
(~ 

Spontangesang Werbewechselgesang 
(nur Verse des Mi~nnehens) 

Silbendauer Pausendauer Silbendauer Pausendauer 
(ms) (ms) (ms) (ms) 

28 74,8 (-4- 2,3) 19,5 (•  2,5) 73,3 (•  2,4) 18,2 (•  2,9) 
36 58,6 (•  2,5) 11,8 (•  1,7) 57,1 (•  3,4) 12,1 (~  2,2) 

Das Silben-Pausen-Muster im Werbeweehselgesang gleicht also dem des 
Spontangesanges. Die geringen Untersehiede in Dauer und Zahl der Verse, in der 
Lautst~rke und in der Ausdauer des Antwortens spiegeln eher einen etwas ver- 
sehiedenen Grad der Erregung des singenden M~nnehens wider. 

Ein strenger Rhythmus der gegenseitigen Antworten wird beim Werbewechsel- 
gesang yon Ch. biguttulus nicht eingehalten, sondern M~nnchen und Weibchen 
antworten in ziemlieh unregelm~l~igen Abst~nden. 

C. Experimente zum Lautschema 

I.  Auswahl der Reize, die als Lautattrappen dienen sollen 

U m  alle gewfinschten Paramete r  unabh/ ingig yon  anderen  vari ieren 
zu kSnnen  u n d  die Eins te l lung aller GrSBen in  der H a n d  zu haben,  
arbei tete  ich n u r  mi t  elektronisch hergestellten, vSllig , , synthet ischen" 
Lau ta t t r appen .  
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Die physikalischen Parameter,  die eine Schallattrappe charakteri- 
sieren, lassen sich nach ihrer Bedeutung ffir die Reaktion des Weibchens 
einteilen in solche, die notwendig in einem bestimmten, mehr oder 
weniger breiten Wergebereich geboten werden mfissen, damit  fiberhaupt 
ein ad/iquater akustischer Reiz zustande kommt,  die aber ffir die Unter- 
scheidung der arteigenen yon fremden Ges/ingen nicht relevant sind, und 
in die hier gesuchten Parameter,  an denen die Heuschrecke den Art- 
genossen erkennt. 

Die auszuw/ihlenden Lauta t t rappen  miissen demnach wirksame 
Werte aller Parameter  des ersten Typs enthalgen - -  und zwar ftir alle 
Reize k o n s t a n t - - ,  w/ihrend die Parameter  tier zweiten Gruppe variierg 
werden sollen, um die optimal wirksamen Werte zu bestimmen. 

Zu den notwendigen Merkmalen geh6ren die Frequenzparameter.  Es 
wurde schon gesagt, dab sie fiir das Erkennen des Artgesanges keine 
wesentliche Rolle spielen k6nnen, da das Frequenzspektrum individuell 
variabel und augerdem nicht artspezifisch ist. [Neuere elektrophysio- 
logische Untersuchungen an Orthopteren ergaben zwar die F/ihigkeit 
einer groben Frequenzunterseheidung (Popov, 1965; Michelsen, 1966, 
1971; Yanagisawa, Hashimoto und Katsuki,  1967; Adam und Schwartz- 
kopff, 1967; Adam, 1969), doch diirfte diese beim Erkennen des Art- 
gesanges kaum best immend sein, da die Ges/inge der verschiedenen Arten 
im gleichen Frequenzbereich liegen. ] Notwendigerweise mug der Gesang 
ein oder mehrere Frequenzb/inder - -  vielleicht einer Mindestbreite und 
wohl auch einer best immten Lage - -  enthalten. Um sicher zu sein, dab 
alle notwendigen Frequenzanteile in den Reizen enthalten sind, babe ich 
clie At t rappen aus ,,weiflem" Rauschen aufgebaut. 

Ein weiteres Kennzeichen, das in wirksamen Att rappen enthalten 
sein muB, sind schnelle Wechsel der Intensit/it  (Busnel, 1956; Busnel, 
Dumortier  und Busnel, 1956). Busnel und Loher (1961) haben gezeigt, 
dab Ch. brunneus akustische Reize yon 10 kHz umso besser beantwortet ,  
je steiler die Anstiegsflanken des Reizes sind. Wurde die maximale Inten- 
sit/it des  Reizes innerhalb yon 0,1 ms erreicht, reagierten die M/innchen 
zu 86%, wurde das Maximum der Intensit/it  erst nach 2 ms erreicht, 
antworteten die Tiere nut  noch in 40% aller F/ille ~. Auch die elektro- 
physiologischen Befunde yon Autrum (1960) an Tettlgonia viridissima 
sprechen ffir die Notwendigkeit schneller Intensit/itswechsel: Je  steiler 
die Anstiegsflanken eines akustischen Reizes sind, desto st/irker ist die 
am Tympanalnerven festgestellte Erregung. Schnelle Intensit/itswechsel 

2 Leider geht aus den Ergebnissen die Gesamtdauer der ~eize nich~ hervor. Sie 
variierte zwischen 0,1 und 2 sec. Der unterschiedliche Prozentsatz an Antworten 
k6nnte daher auch yon der un~erschiedlichen Wirksamkeit verschieden 1anger 
Reize mitbestimmt sein, zumal Ch. brunneus nach Weih (1951) bevorzugt auf 
Attrappen zwischen 110 und 130 ms Dauer ansprieht. 
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allein k6nnen  aber n icht  ausreichen, den  Gesang als Artgesang zu kenn-  
zeiehnen, da sie in  al len Heuschreekenges~ngen en tha l ten  sind. 

U m  diesen Paramete r  im opt imal  wirksamen Bereich zu bieten,  habe 
ieh das Rausehen  mi t  Rechteckpulsen moduliert .  

W e n n  m a n  den Gesang yon  Ch. biguttulus mit  A t t r appen  aus reeht- 
eekig modulier tem, wei~em Rauschen  nachahmt ,  u m  die unspezifisehen 
Paramete r  (Frequenzband  u n d  Anstiegssteflheit) im opt imal  wirksamen 
Bereich zu bieten,  d a n n  bleibt  fiir die zweite Gruppe - -  die zu vari- 
ierenden Paramete r  - -  das Muster der Intensit~tswechsel .  Dieses zeit- 
fiche Muster ist  (ffir den Gesang yon  Ch. biguttulus) dutch  Angabe  der 
Pa ramete r  Pulsdauer ,  Pu lsabs tand ,  Sflbendauer, Sf lbenabstand,  Vers- 
dauer,  Versabs tand u n d  Verszahl beschrieben. Alle diese Paramete r  
nehmen  im Gesang yon  Ch. biguttulus artspezifische Werte  an.  I n  den 
folgenden Exper imen ten  sollen diese Gr6Ben einzein u n d  unabh~ngig  
vone inander  vari ier t  werden, wobei den Pa rame te rn  Si lbendauer  und  
S i lbenabs tand  die gr6Bte Anfmerksamkei t  zu widmen ist. 

H.  Methode 
Versuchtstiere und Haltung. In den Experimenten verwendete ich nur virginelle 

Weibehen yon Chorthiplous biguttulus, die ira letzten Larvenstadium (oder naeh der 
Adulth~uttmg noeh weich) im Freiland gefangen worden waren. Sgmtliehe Tiere 
stammten aus Sfidbaden. Jedes Weibehen wurde mit einem Farbtupfen markiert. 

Die Tiere hielt ich bei Zimmertemperatur in Zuehtkgsten yon etwa 60 • 60 • 
30 cm und versorgte sie etwa alle zwei bis drei Tage mit frisehem Gras. Im Zueht- 
kasten befand sieh ein flacher Behglter mit feuehtem Sand, in den die Weibehen 
ihre Eipakete ablegten. Unter diesen Bedingungen lebten die Weibehen naeh der 
Adulthgutung noeh ca. zwei l~onate. 

Beschreibung des Versuchsau/baus. SEmtliche Experimente wurden in einem 
Thermostaten durchgeffihrt. Die Lufttemperatur wurde auf • 1~ konstant ge- 
halten. Der Innenraum des Thermostaten war - -  bis auf die Beobachtungsglas- 
seheibe - -  mit Glaswolleprismen ausgekleidet, um Sehallreflektionen weitgehend 
zu unterdrficken. Das Versuchstier befand sich in einem kleinen (5 • 5 • 5 cm), mit 
grobmasehiger Gaze bespannten Gestell, das in einem Abstand yon 20 cmvor dem 
Lautsprecher aufgestellt war, der die kiinstlieh hergestellten Lautmuster in die 
Thermostatenkammer abstrahlte. 

Die Lautattrappen bestanden aus reehteckig getastetem Rauschen und wurden 
wie folgt hergestellt (Abb. 9) : Die Pulse eines Pulsgenerators triggerten ein Monoflop 
mit einstellbarer Totzeit (2--300 ms). Am Ausgang des Monoflop entstanden somit 
Reehteekpulse variierbarer Dauer; die AbsN~nde zwisehen den Rechteekpulsen 
warden dureh die Pulsffequenz des Pulsgenerators festgelegt. Das Monoflop war auf 
den einen Eingang eines UND-Gatters geschaltet; in den anderen wurde das ver- 
st~rkte Rausehen einer Diode (Rausehpegel zwischen 3 und 40 kHz innerhalb ~= 3 dB 
konstant) eingegeben, Am Ausgang des lIND-Garters konnte man also getastetes 
Rauschen abgreifen. Bei den Versuchen mit gepulsten Silben lieferte der Puls- 
generator anstatt eines Pulses Salven yon Pulsen, deren Anzahl und Abstand variiert 
werden konnten. 

Das getastete Rauschen warde verstgrkt und fiber einen Kondensatorlaut- 
sprecher (LStt-75, Vorspannung 200 V ~ ,  10--40 k I t z ~  2,5 dB und 6--40 kHz•  
5 dB) in die Thermostatenkammer abgestrahlt. Die Lautst~rke konnte zwar nicht 
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Abb. 9. Schematisehe ~bersieht der Versuehsanordnung. Das Versuehstier (9) 
sa6 in einem kleinen Gazek~fig in einer Schallkammer, deren Temperatur konstant 
gehalten wurde. Der Lautspreeher strahlte, wenn der Handsehalter bet~tigt wurde, 
getastetes Rauschen ab, dessen Muster auf dem Oszillographenschirm beobachtet 

werden konnte 

absolu~ gemessen werden, sie wurde aber mit einem vor den Lautsprecher geschalte- 
ten R6hrenvoltmeter (Grundig I~V 55, 10 ttz bis 1 MHz) stets auf einen konstanten 
Weft eingestellt. 

Die genaue zeitliehe Einstellung der Puls-, Silben- und Pausenwerte wurde am 
Oszillographenschirm (Philips PM 3231) fiberprfift. Die Dauer der vorgespielten 
Verse bestimmte ich gew6hnlich yon Hand mit Hiife einer Stoppuhr. Bei den Ex- 
perimenten zur Wirksamkeit der Versdauer wurden die gewiinschten Zei~en teil- 
weise an einer Zeituhr eingestell~. 

l iT .  Antwortbereitscha/t der Weibchen 

Die Antwor t -Reak t ion  eines Weibchens wird nich~ nur  yon  der Wirk- 
samkeit  einer Lauta t t rappe ,  sondern auch yon  der Antwortberei tschaf t  
des Versuchstieres best immt.  Soll die Antworth~nfigkei t  ein MaB fiir die 
Wirksamkei t  des Reizes darstellen, dann  muI3 die Bereitschaft  entweder 
bei allen Messungen au~ einem kons tan ten  Niveau gehalten werden oder 
der Stimmungsein~luB dureh eine grol3e Anzahl  yon  Messungen aus- 
geglichen werden. Deshalb ist ein geeignetes Tes tprogramm yon be- 
sonderer Wiehtigkeit .  

I m  folgenden wird zuniichst das Verhalten der Heuschrecke w~hrend 
der Versuehe besehrieben, ansehliel3end werden die meBmethodisehen 
Konsequenzen besprochen. 

Adul t  im Freiland gefangene Weibehen antwor ten  meist nieht  auf  den 
Gesang der M~nnehen. Solche Weibehen sind n~mlich gew5hnlieh bereRs 
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Abb. 10. Antwortbereitschaft im Zeitraum vor und nach der Eiablage bei virginellen 
Weibchen yon Ch. biguttulus. Die Megwerte vor und nach je einer Eiablage sind 
tmtereinander verbunden. A, . Antwort yon Weibchen N 6(~ und N 8 (*) auf 
den Gesang eines M~nnchens, das sich im Testkasten befand; ~ Antwor~ yon 
Weibchen N 8 ate die Lautattrappe sa~/pls; o Antwort yon Weibehen N 6 atE eine 

Tonbandschleife mit Gesang yon Ch. bigu#ulus 

begattet ;  aus diesem Grund wehren sie weitere Paarungsversuche ab mid 
antworten auch nicht auf Gesang yon M~nnchen (u.a. tgenner, 1952). 
Um die lange Abwehrphase nach einer Paarung auszuschalten, habe ich 
nur mit  virginellen Weibchen gearbeitet. 

Aber selbst ein virginelles Weibchen beantwortet  gleiche Laut- 
at trappen,  die ihm zu verschiedenen Zeiten geboten werden, keineswegs 
immer zu gleichem Prozentsatz ; dieser schwankt sogar beim wirksamsten 
lgeiz, dem Gesang eines leibhaftigen M~nnchens der eigenen Art, zwischen 
0 trod 100% Antwort. Diese unterschiedliche lgeaktion auf die gleiche 
Attrappe ist eine Folge (a) endogener Vorg/~nge und (b) der Wirkung 
vorher gebotener Tests. 

a) Die Antwortbereitschaft ist streng mit  dem Eiablagezyklus korre- 
liert (Igenner, 1952; ttaskell, 1958; Loher, 1962; Loher und Huber,  1964; 
Loher, 1966). Bei Zimmertemperatur  gehalten, legen die Weibchen yon 
Ch. biguttulus etwa alle 2 - -3  Tage eine Oothek in feuchten Sand ab. In  
Abb. 10 ist der Prozentsatz positiver Antworten yon virginellen Weib- 
chen auf drei verschiedene Igeize (eine kiinstliche Attrappe, eine Ton- 
bandschleife mit  biguttulws-Gesang und Gesang eines M/~nnchens, das 
sich im gleichen Testkasten befand) an verschiedenen Zeitpunkten vor 
und nach der Eiablage eingetragen. Die durchgezogenen Linien ver- 
binden zusammengehSrige, nacheinander gewonnene MeBwerte an je- 
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weils einem Tag. 1--3 Std vor der Eiablage sinkt die An~wortbereitsehaft 
gewShnlieh auf 0 % Reaktion. M~nnehen, die w~hrend dieser Zeit eine 
Paarung versuehen, werden heftig abgewehrt. Einige Zeit nach der Ei- 
ablage (20--60 min) antworten die Weibehen wieder auf M~nnehen- 
gesang. 

Die aktive Paarungsbereitsehaft der Weibchen wird demnaeh yon 
(mindestens) zwei unabh~ngigen, sieh fiberlagernden Meehanismen be- 
stimmt: 1. Vom 0varialzyklus und allen damit verbundenen hormonalen 
Veriinderungen. Im Zeitraum der Eiablage wehren die Weibchen ab. 
2. Vom Vorhandensein einer Spermatophore im Duetus reeeptaeuli 
seminis. 

Die Kenntnis der mit dem Eiablagezyklus und den Paarungen korre- 
lierten Stimmungssehwankungen genfigt aber nicht, die HShe der Ant- 
wortbereitsehaft ffir jeden Zeitpunkt vorauszusagen, denn diese lang- 
samen periodischen Schwankungen sind zus~tzlich yon kurzfristigen 
Stimmungs~nderungen fiberlagert. Diese sind kaum voraussagbar. 

b) Wi~hrend einer Versuehsreihe lassen sieh zwei einander entgegen- 
gesetzte Verhaltensweisen beobachten, als deren Ursache man GewSh- 
nnng bzw. Erregung annehmen kann. 

GewShnung. Tester man ein Weibchen ununterbroehen fiber einen 
li~ngeren Zeitraum, so ist die Antwortaktivit~t zu Beginn der Testreihe 
hSher als gegen Ende. Es is~ also im Laufe des Versnches eine GewShnung 
festzustellen, die individuell versehieden schnell eintritt. Manche Weib- 
chen reagieren ausdauernd fiber mehrere Stunden, andere antworten 
zwar zu Beginn der Testserie ebenso heftig, erlahmen dann aber bereits 
nach 30--45 rain und antworten gar nich$ mehr oder nur noeh unregel- 
m/~ig. Biologisch gesehen ist diese schnelle Habituation wohl ohne Be- 
lang: Im Normalfall setzt sich ein Mi~nnchen sofort in Richtung auf ein 
singendes Weibchen in Bewegung und hat  es naeh wenigen Minuten ge- 
funden. Um so erstaunlicher ist die Ausdauer vieler Weibehen im Ant- 
worten fiber mehr als 3--4 Std pausenlosen Testens. 

Erregung. Eine einmalig gegebene wirksame Silben-Pausen-Kombi- 
nation kann ein Weibehen so stark anregen, d a ] e s  nicht nur einmal auf 
die Schallattrappe antwortet, sondern noch mehrere Male in unregel- 
ms Abst~nden singt. Die Wahrseheinliehkeit einer Antwort auf den 
n/~ehsten Reiz kann dadureh erhSht sein. Gibt man aber auf jede Ant- 
wort einen neuen Vers der Reizapparatur, so entsteht ein ,,Werbe- 
wechselgesang" zwischen Versuchstier und Reizapparatur. Dieser wird 
naeh einigen Weehseln vom Weibehen abgebrochen. Die Anzahl der 
Weehsel ist ein Mal~ ffir die Erregung des Weibchens und damit ffir die 
Wirksamkeit der Attrappe. Auch in der Anzahl der Wechsel finder man 
grol~e individuelle Untersehiede. 
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IV. Test und Testprogramm 
Wie muB ein Testprogramm beschaffen sein, das die besehriebenen 

Effekte, die w~hrend der Versuehsreihen auftreten, mSgliehst ausgleicht, 
andererseits abet auch viele Daten pro Zeiteinheit erbringt ? 

In  Vorversuchen wurde festgestellt, in welcher Weise die Antwort- 
h~ufigkeit yon der Anzahl der vorausgegangenen Verse abh~ngt. Dazu 
wurden einem Weibchen verschiedene Sflben-Pausen-Muster jeweils 5real 
mit Abst~nden yon je 3 see hintereinander vorgespielt und notiert, nach 
dem wievielten Vers die erste Antwort erfolgte. Die Lautmuster wurden 
nach der Gesamtreaktion des Weibchens in wirksame und weniger wirk- 
same Reize (Antwort in mehr bzw. weniger als 40% aller Tests) ein- 
geteilt. Auf ein wirksames Muster reagierte das Weibchen in ca. 52% 
aller F~lle, in denen es fiberhaupt antwortete, bereits nach dem ersten 
vorgespielten Vers. Der Zuwaehs an Antworten auf solehe Muster wird 
mit steigender Verszahl geringer: in 26 % erfolgte die erste Antwort naeh 
dem zweiten Vers, in 9% naeh dem dritten (sehwarze S~ulen in Abb. 11). 
Dagegen ist bei den weniger wirksamen Attrappen die Antworth~ufigkeit 
yon der Anzahl der bereRs vorgespielten Verse kaum abh~ngig. Die 
Wahrseheinliehkeit, dal3 naeh einem vierten Vers erstmalig geantwortet 
wird, ist also ffir eine wirksame Attrappe relativ geringer als ffir eine 
weniger wirksame. Daher sollte die Zahl der vorgespielten Verse, nach 
denen eine positive oder negative Reaktion protokolliert wird, nicht zu 
hoeh gew~hlt werden, andererseits aber aueh nicht zu gering sein, da 
bei ermiideten Weibehen oft 2--3 Verse notwendig sind, um eine Ant- 
wort auszul6sen. Deshalb habe ieh fiir die Versuchsreihen 3 Verse als 
Einheit ffir einen Test gew~hlt. Damit li~Bt sich ein Test folgendermagen 
definieren: 

Ein Tesr besteht - -  in Anpassung an den natfirliehen Gesang - -  aus 
drei kiinstliehen Versen von je 2 see (bei einigen Serien auch 3 sec) Dauer. 
Der Abstand zwisehen den Versen betriigt 3 see. Reagierte das Weibehen 
auf keinen dieser 3 Verse, so wurde der Test als negativ bewertet. Ant- 
wortete es, so gab ich einen neuen Vers; auf jede Antwort spielte ich 
einen weiteren Vers, his es seinerseits das Wechselsingen unterbrach. 
Stets war also der erste (naeh dem dritten) nieht mehr beantwortete 
Vers der letzte des Tests. Auf diese Weise war nicht zu beffirch~en, dab 
der nachwirkende Erregungseffekt den folgenden Test beeinfluBte. 

Die Anzahl der Antworten eines Weibehens auf eine Attrappe ist 
gleiehzeitig ein MaB ffir die Wirksamkeit dieses Reizmusters: Eine wirk- 
same Attrappe wird im Schnitt mit mehr Versen beantwortet  als eine 
weniger wirksame. Deshalb babe ich als Mal3 ffir die Wirksamkeit eines 
Reizes h~ufig nieht nur den Prozenr der positiv beantworteten Tests 
gebfldet, sondern diesen noeh bewertet, indem ieh den Antwortprozent- 
satz auf ein Muster mit der durehschnittlichen Anzahl an Antworten pro 
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Abb. 11. Wahrscheinlichkeit des Beginns einer Antwortreaktion nach dem 1.--5. 
Vers einer Ges~ngsattrappe. Weibehen Z 2 wurden verschieden wirksame Laut- 
muster je 5mal (mit Abst~nden yon 3 sec) vorgespielt und notiert, nach dem wie- 
vielten Vers die erste Antwort erfolgte. Die Attrappen wurden naeh der Gesamt- 
reaktion des Weibehens in wirksame (insgesamt mehr als 40 % aller Tests beant- 
wortet, schwarze S~ulen) und weniger wirksame Reize (weniger als 40 % beant- 
wortet, weil]e S~ulen) eingeteilt. Die S~iulenh6he gibt an, in wieviel Prozent (be- 
zogen jeweils auf die Gesamtzahl aller positiv beantworteten Tests beider Gruppen) 

die erste Antwort des Weibchens nach dem ersten, zweiten .. . .  Testvers. erfolgte 

positiv beantwortetem Test multiplizierte - -  dieses Produkt entsprieht 
der durehschnittlichen Anzahl yon Antworten pro Test. Bei dieser Be- 
wertung ergeben sieh sehmalere Antwortkurven, da ein ,,versehentlieh" 
beantworteter wenig wirksamer Reiz im allgemeinen aueh mit nur einem 
Vers beantwortet wird und daher nicht so stark ins Gewicht f/~llt. 

Der zeitliche Abstand des Tests sollte im Interesse der Datengewin- 
hung m6glichst klein sein. Er  daft aber nieht zu kurz gew~hlt werden, um 
die erw/~hnten Nachwirkungen eines Reizes erst abklingen zu lassen. Ieh 
habe als Abstand zwischen zwei Tests 60 sec (nach negativen Reaktionen 
gelegentlich auch 45 see) gew&hlt. Dieser Abstand ist in einem bestimmten 
Rahmen willkfirlich w&hlbar, wichtig ist nur, dab er m6gliehst genau 
eingehalten wird, damit die Ausgangsbedingungen fiir alle Attrappen 
m6gliehst gleich bleiben. Der Abstand yon 45--60 sec entsprieht etwa 
der Gesangsfolge, die ein spontan singendes M/innchen einhiflt. 

Die Reihenfolge der versehiedenen Sflben-Pausen-Muster, aus denen 
die Verse atffgebaut waren, wurde vor Versuehsbeginn festgelegt. Sie 
war m6glichst so gew/~hlt, dab die Gesamtaktivit~t des Versuehstieres 
fiber einen 1/~ngeren Zeitabschnitt etwa konstant bteiben konnte. So 
wurden lange Folgen unwirksamer Tests und damit Erregungsstaus ver- 
mieden, ebenso lange Folgen wirksamer Attrappen und damit Er- 
mfidungserseheinungen vermindert. Die dennoch unvermeidbare Gew6h- 
hung wi~hrend langer Testreihen sollte mSglichst gleichm/~i]ig in die 
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Reaktion auf die verschiedenen Reize eingehen. Daher weehselte ich 
h~ufig die Silben-Pausen-Kombination: jede wurde meist 2-, gelegentlich 
auch 3- oder 4mal hintereinander gegeben, dann folgte ein neues Muster. 
Diese Programme wurden - -  abgesehen von kurzen Pausen, in denen 
das Weibchen sich putzte oder zu ffessen begann - -  ohne Unterbrechung 
durehgefiihrt und dauerten bis zu 4 Std. Jedes Weibehen wurde einzeln 
getestet, um eine gegenseitige Beeinflussung mehrerer Tiere zu ver- 
hindern. 

V. Ergebnisse 
1. Variation des Silben-Pausen-Musters 

Als einfiihrendes Beispiel soll eine MeBreihe besproehen werden, in 
der bei vorgegebener Silbendauer (80 ms) die Pause zwisehen den Silben 
variiert wurde. Die Reizmuster dieser MeBreihe ,,Sso/Pwr"3 wurden den 
3 Weibchen K 11, K 16 und K 26, die subadult im August 1971 am 
Kandel bei Freiburg i.Br. gefangen worden waren, jeweils an mehreren 
Tagen vorgespielt und die Antworth~ufigkeit gemessen. Diese ist in 
Abb. 12 an der Ordinate (als durehschnittliche Zahl der Antworten pro 
Test, s. methodischer Teil) angetragen. Insgesamt liegen allen 3 Kurven 
747 Tests zugrunde. Auf die einzelnen MeBpunkte entfallen zwisehen 12 
(Kurve 3) und 35 (Kurve 2) Tests. Bei einer teflweise so geringen Anzahl 
yon Tests pro MeBpunkt muB man mit  einer gro•en Streuung der ge- 
messenen Werte reehnen. Dennoeh ergaben sieh deutlich drei im wesent- 
lichen eingipfelige Kurven,  deren Maxima bei 17,5 (Kurve 1), 15 (Kurve 
2) und 15--17,5 ms Pausendauer (Kurve 3) liegen. Ffir die folgenden Dar- 
stellungen wurden mSglichst nur MeBkurven verwendet, die mit  mira 
destens 20 Tests pro Me~punkt abgesichert sind (n-Werte jeweils in den 
Legenden). Wie im methodisehen Teil bereits begriindet, lieB sieh bei 
der Lebensdauer der Versuehstiere die Anzahl der einer Kurve  zugrunde 
gelegten Tests leider nieht wesentlieh erhShen. 

Es geniigte, die Pausendauer bis 40 ms (bei l~ngeren Silben bis 50 ms) 
zu variieren; fiir l~ngere Pausen ergab sieh bei keiner der verwendeten 
Silbenpausen eine nennenswerte Reaktion. Ebenso waren alle Laut- 
a t t rappen mit  der Pausendauer ,,Null", also lediglieh Rausehen yon der 
Dauer eines Verses, vSllig wirkungslos. Fiir die Silben war der Bereieh, 
in dem noeh Antworten erfolgten, mit  20 his etwa 200 ms wesentlieh 
grSBer. 

Nicht nur am Beispiel yon Abb. 12, sondern aueh allgemein zeigte 
sich, dab die Orte der Reaktionsmaxima yon Tier zu Tier nut  wenig 
variierten, gewShnlieh nieht mehr als =~2,5 ms. Demgegeniiber waren 

3 Im folgenden sei ein bestimmtes Tastverh~ltnis, welches durch eine Silbendauer s 
yon a ms und durch eine Pausendauer p yon b ms charakterisiert wird, abgekiirzt 
durch den Ausdruck Sa/Pb. 
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Abb. 12. Reaktionen dreier verschiedener Weibchen auf Sehallattrappen der Mel3- 
reihe ,,sso/Pvar" (Silbendauer konstant 80 ms, Pausendauer [Abszisse] variiert). Als 
Ma{~ ftir die Reaktion wurde an der Ordinate die durchschnittliche Anzahl yon Ant- 
worten pro Test eingetragen. Die unterschiedlich hohen Reaktionswerte erkl~ren 
sich dureh verschiedene Stimmungsniveaus der 3 Weibchen. Kurve 1: n--~ 16, 

Kurve 2: n ~ 35, Kurve 3: n ~ 12 Tests pro MeBpunkt 

die beobaehteten Reaktionswerte, also die HShen der Kurven sehr 
untersehiedlieh. Die HShe der Antwort h~ngt von der Antwortbereit- 
sehaft des Weibehens zum Zeitpunkt des Experimentes ab (s. S. 397). 
Aul3erdem spielen aueh indiv~duelle Unterschiede im Verhalten der 
Weibchen eine Rolle: Manehe Weibchen lie~en sieh fast nie in ein 
l~ngeres Wechselsingen mit der das M~nnehen ersetzenden Apparatur 
ein. Andere Weibehen konnten oft 8--10real (in Extremf~llen bis zu 
30real) mit dem ,,kiinstliehen M~n~ehen" respondieren. (Da~ sieh im 
Mittel dann meist doch nur maximale Reaktionswerte yon 2 bis hSchstens 
4 ergeben, liegt daran, dab die Weibehen w~hrend der stundenlangen 
Testserlen in ihrer Antwortaktivit~t nachlie~en und auch auf sehr wirk- 
same Reize gelegentlich gar nieht anspraehen.) 

Abb. 12 zeigt, da[3 versehiedene Silben-Pausen-Muster untersehied- 
lich gut beantwortet wurden. Aus einer solehen Einzelkurve ]~13t sieh 
bereits entnehmen, da ]  das lauterkennende System der tteusehreeke 
nieht alIein auf einen bestimmten festen Wert der Silbendauer anspricht: 
Die Antwortkurve miil3te in diesem Fall abszissenparallel verlaufen. Ob 
aber beim Mustererkennen etwa eine bestimmte Pausendauer, eine 
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Abb. 13. Konstanz des Lautschemas. In einem Abstand yon etwa 2 Wochen wurde 
eine l~eBreihe mit demselben Versuchstier wiederholt. 11.10. und 24.10. : Antwort 
yon Weibchen N 6 auf die MeBreihe s82/~%ar; 25.--28.5. und 11.6.: Antwort yon 
Weibchen Z 2 auf die MeBreihe s42/pva r. (Die Mel~reihe sss/]~va r wurde bei relativ 
niedriger Temperatur durchgefiihrt.) Als Reaktion wurde der Prozentsatz beant- 

worteter Tests eingetragen 

Silbenrate oder ein bestimmtes Silben-Pausen-Verh~ltnis bewertet wer. 
den, l~Bt sieh anhand einer Me$reihe nieht entseheiden. Man mul~ dazu 
die Reaktion auf alle Kombinationen yon Silben und Pausen des wirk- 
samen Bereiehes ungef~hr abseh~tzen kSnnen. 

Konstanz des Lautschemas. Voraussetzung ffir den Vergleieh yon Melt. 
reihen, dig an versehiedenen Tagen (oftmals fiber einige Woehen aus- 
eiuander liegend) gewonnen wurden, ist die Konstanz des Lautsehemas 
eines Tieres. Insbesondere darf sigh der Gipfel der Antwortkurve mit zu- 
nehmendem Alter des Tieres nieht versehieben, sondern es muJ~ stets die 
gleiehe Silben-Pausen-Kombina$ion einer Mel~reihe maximal beant- 
wortet werden. Abb. 13 zeigt zwei Beispiele: die beiden Antwortkurven 
SsJPvar und sa~/pva r wurden an jeweils zwei versehiedenen Tagen ge- 
messen, die etwa 2 Woehen auseinander lagen. Wenn aueh der prozen- 
tuale Antefl an positiven Antworten nieht ffir alle Punkte gleiehviel zu- 
oder abnimmt, so liegen doeh die Maxima ungef~hr bei der gleiehen 
Pausendauer. Auch in allen anderen F~llen wurde nie eine Versehiebung 
der Reaktionsmaxima bei einem Tier beobaehtet. Man daft also an- 
nehmen, dab das Lautsehema w~hrend der Lebensdauer eines Tieres zu- 
mindest ngherungsweise konstant bleibt. 

Vergleich der Antwortkurven bezi~glich der Lage ihres Maximums. Da 
also die Lage des Reaktionsmaximums yon der Antwortbereitsehaft des 
Versuehstieres unabh~ngig ist, lassen sieh die Antwortmaxima ver- 
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Abb. 14. Antwortkurven bei drei verschiedenen, lest vorgegebenen Silbendauern 
(40, 80 und 120 ms) und variierter Pausenduuer. Die eingezeichneten Kurven sind 
aus jeweils 3 Antwortkurven versehiedener Weibehen gemittelt, die sieh in ihrem 
Reaktionsmaximum nieht untersehieden. (n [insgesamt] = 1469 fiir Kurve S~o, 
747 fiir Kurve Sso, 1029 fiir Kurve S12o. ) Als Reaktion wurde die durehsclmittliehe 

Anzahl yon Antworten pro Test eingetragen 

scMedener MeSreihen tines Tieres bezfiglieh ihrer Lage ohne Einsehr&n- 
kung miteinander verglelchen. Wie anhand yon Abb. 12 er6rtert, lagen 
die Reaktionsmaxima verschiedener Weibchen rneistens an der gleichen 
Stelle. DeshMb konnten ffir die Darstellung der drei Antwortkurven 
(s4o/Pwr, Sso/Pv~,r und S12o/p,~ar) in Abb. 14 Mittelwertkurven aus den 
Daten mehrerer Weibchen gebfldet werden. Aus dieser Abbfldung ist er- 
sichtlich, dai] sieh das Reaktionsmaximum urn so welter zu I/~ngeren 
Pausen hin versehiebL je 1/~nger die Silben werden. 

Damit ist gezeigL dal~ das Lautrnuster auswertende System der 
Heusehreeke aueh nicht auf einen bestirnmten festen Pausenwert an- 
sprieht. Ebenso ist eine bestimrnte Rate nicht entscheidend, denn die 
Gesarntperiodendauer tier maximal beantworteten Kombinationen ist 
keine Konstante. Das Weibehen berfieksiehtigt beim Erkennen des Laut- 
musters beide Pararneter: Zu jeder Silbendauer gibt es sine optirnal 
wirksame Pausendauer. Diese wirksarnste Pause steht zur zugehSrigen 
Silbe in einer festen ]~eziehung: Tr/~gt man in einem Koordinatenkreuz 
an der Abszisse die Silbendauer und an der Ordinate die zugehSrige 
wirksamste Pausendauer an, so liegen diese Silben-Pausen-Kornbina- 
tionen etwa auf einer Geraden. Um dies genauer untersuchen zu kSnnen, 
ist es giinstiger, Antwortkurven nur eines einzelnen Weibchens zu ver- 
gleiehen, urn interindividuelle SehwarNungen in der Lage der Reaktions- 

28 a 5. comp. Physiol . ,  VoI. 81 
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Abb. 15. Optimal wirksame Silben-Pausen-Kombinationen bei Weibehen K 11. 
Aus Reaktionskurven, wie sie in Abb. 14 dargestellt sind, wnrde fiir verschiedene 
Silbendauern (Abszisse) die wirksamste Pausendauer ermittel~ und ihr Wert an der 
Ordinate abgetragen. Bei einer Erniedrigung der Temperatur versehiebt sieh die 
Verbindungsgerade zu li~ngeren Pausendauern. Dermit  ~ gekennzeichnete Mel~- 

punkt stammt yon Weibehen K 32 (s. Text) 

maxima auszuschalten. In  Abb. 15 sind in einem Silben-Pausen-Feld die 
Reakt ionsmaxima yon 5 Antwortkurven des Weibchens K 11 einge- 
zeiehnet. I m  Bereieh 40 _< s <  175 ms liegen diese maximal beantworteten 
Silben-Pausen-Kombinationen ann/ihernd auf einer Geraden. Anf Silben 
unter 40 ms spraeh Weibchen K 11 nut  sehr sehleeht an, so da$ sich 
fiber den Verlauf der Kurve  unterhalb 40 ms niehts aussagen li~6t. Ver- 
1/~ngert man die dureh die 5 Punkte gelegte Gerade naeh links fiber 40 ms 
hinaus, so schneider sie die y-Aehse etwa im Ursprung. Das wiirde be- 
deuten, da6 die Heusehreeke auf ein bestimmtes Verh/iltnis von Rausehen 
mad Pause reagiert; gleiehzeitig mfissen aber die Absolu~werte yon 
Sflben bzw. Pausen in einem bes~immten Wer~ebereieh liegen. 

Dieses Ergebnis grit allerdings nut  ffir eine Umgebungstemperatur  
yon 35 ~ C. Bei einer anderen Umgebungstemperatur  ergibt sich nach 
den bisherigen Experimenten eine parallele, abet  nieht dureh den 
Koordinatenursprung verlaufende Gerade (Abb. 15). 

Vergleieh der Antwortkurven beziiglieh der Reaktionsh6he. W~hrend sieh 
die Lagen der Reaktionsmaxima ohne wesenr Einsehr/~nkungen ver- 
gleiehen lassen, ist dies bei den Reaktionswer~en, die in versehiedenen 
Me6reihen erreieht warden, nieht ohne weiteres mSglieh. Denn einerseits 
reagierten - -  wie sehon erw/~hnt - -  die Weibehen individuell untersehied- 
lich stark auf gleiehe Reizmuster. Es sollten daher also nur Kurven,  die 
vom selben Versuehstier stammen, vergliehen werden. Eine weitere 
Sehwierigkeit ist das weehselnde Niveau der Antwortbereitsehaft.  Streng- 
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genommen  s ind n u t  K u r v e n  vergle iehbar ,  deren  P u n k t e  in  derselben 
Versuehsserie  abwechse lnd  gemessen wurden,  denn  d a n n  wi rk ten  sieh 
~l~nderungen der  A n t w o r t b e r e i t s c h a f t  auf  alle MeBwerte gleich aus. Es  
lieBen sich abe r  nur  zwei, hSehs tens  dre i  MeBreihen gleiehzeit ig dureh-  
ffihren, da  sonst  die Anzah l  de r  Me~punk te  zu grog wurde  (siehe z .B .  
Abb .  20a,  b, jewefls die be iden  K u r v e n  derse lben Tempera tu r ) .  U m  
dennoch  einen l~berbl ick  fiber das  gesamte  L a u t s c h e m a  zu gewinnen,  
wurde  der  Versueh un t e rnommen ,  5 An~wor tkurven  yon  W e i b c h e n  K l l ,  
die an  verseh iedenen  Tagen  (und sicher  bei  verseh iedener  An twor tbe re i t -  
sehaf~) gemessen worden  waren,  auf  ein gleiehes S~immungsniveau zu 
normieren.  

Die  Trans fo rmat ions f tmkt ion ,  die die  Mel3werte einer  Versuehsreihe 
bei  e iner  b e s t i m m t e n  S t i m m u n g  in die  einer ande ren  S t i m m u n g  fiber- 
ffihrt ,  is~ sieher n i eh t  l inear .  Das  vor l iegende D a t e n m a t e r i a l  is~ le ider  zu 
gering,  u m  eine solehe Transforma~ionsfunkt ion  aus  den  MeBdaten zu 
bes t immen.  Desha lb  war  ieh auf  eine s t a rk  vere infaehte  Normie rung  an- 
gewiesen. Von den  sieh anb ie t enden  mul~iplika~iven oder  add i t i ven  
Transforma~ionen erseheint  die  add i t i ve  a m  ehesten angebraeh t .  

Heiligenberg (1966, 1969) hat festgestellt, daft ein kiiustlieher ehirp-Laut die 
chirp-Rate eines territerialen Heimchens unabh~ngig yon dessen Wert ann~hernd 
additiv um einen bestimmten Betrag erhShte. Verschieden wirksame Reize (chirp- 
Serien versehiedener Rate) erhShten die dem Reiz vorausgehende chirp-Rate des 
Heimehens um untersehiedliehe Betr~ge. Ist  die chirp-Rate des Heimehens vor dem 
Reiz Ausdruek ffir seine Stimmung, so hatten gleiche Reize bei allen Stimmungen 
gleiehe, additive Wirkung. ~bertr~gt man diese Vorstellung probeweise auf Ch. 
biguttulus, so fiihrt das zur Hypothese, dal] sich bei verschiedenen Antwortbereit- 
sehaften aufgenommene Kurven jeweils ann~hernd um einen additiven Betrag 
unterseheiden miiBten. Die beiden YleBreihen yore i1. und 24.10. (Abb. 13) kSnnten 
einen Hinweis geben, dab - -  zumindest im Bereieh fiber 20 % Reaktion - -  eine addi- 
tive Versehiebung vorliegt. Deshalb wurde - -  in einer groben Vereinfaehung - -  
eine additive Normierung versucht. 

Um die an versehiedenen Tagen gewonnenen Antwortkurven yon Weibehen 
K 11 miteinander vergleiehen zu kSnnen, wurde eine weitere MeBreihe durehgeffihrt, 
deren ~eBpunkte auf der in Abb. 15 eingezeichneten Geraden, die die Reaktions- 
maxima der ffinf Autwortkurven enth~lt, lagen. Der Verlauf dieser Antwortkurve 
(Abb. 16) zeigt n~mlieh, wie die Reaktionsmaxima der ffinf zu vergleiehenden, 
jeweils bei konstanter Silbendauer gemessenen Antwortkurven untereinander zu 
bewerten sind. Die Reaktionswerte der Kurve in Abb. 16 liegen allerdings alle unter 
den jeweiligen Maximalwerten der ffinf Einzelkurven; das ist verst~ndlieh, da sieh 
eine GewShnung des Versuchstieres viel sehneller bemerkbar maeht, wenn aus- 
sehlieBlich und ununterbrochen sehr wirksame Attrappen geboten werden. 

Bei der Konstruktion des Lautschemas wurde nun folgendermaBen veffahren: 
1. Die Kurve der Abb. 16 wurde zun~ehst auf das Stimmungsniveau der (will- 
kiirlich gew~ihlten) NIel]reihe 8s0/~Ova r additiv angehoben, indem die Differenz 
zwisehen den Reaktionswerten beim gemeinsamen Mel3punkt Sso/pls zu jedem 
anderen Reaktionswert der Kurve in Abb. 16 addiert wurde. 2. ~qun wurde jede 
der 5 MeBreihen 8konst/~0va r punktweise um den Betrag angehoben oder gesenkt, um 
den ihr Reaktionswert bei dem mit der Kurve der Abb. 16 gemeinsamen MeBpunkt 
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Abb. 16. Abh~ngigkeit der Reakt ion von Silben- und  Pausendauer  bei kons tantem 
Silben-Pausen-Verh~ltnis. Die MeBpunkte liegen auf der in Abb. 15 eingezeiehneten 
Geraden fiir 35 ~ C. Als Reaktion wurde die durehschnRtliche Anzahl yon Antworten 

pro Test eingetragen (n = 36 Tests pro Meflpunkt) 

Abb. 17. R~umliche Darstellung von 5 Antwor tkurven  des Weibchens K 11, die 
jeweils bei vorgegebener Silbendauer (40, 80, 120, 140 und  175 ms) und  vuriierter 

Pausendauer  gemessen wurden. Zur :Normierung s. Text  
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yon dem unter 1. normierten Wert abwich. In Abb. 17 ist das nach diesem Ver- 
fahren gewonnene Lautschema rgumlich dargestellt. 

Ohne Zweifel ist eine solehe additive ordinatenparallele Versehiebung 
der Antwortkurven nur eine grobe Ann~herung. Sie kann aber einen 
Uberblick fiber alas gesamte Lautsehema der Heusehrecke geben. 

Nur Silben-Pausen-Kombinationen eines ganz bestimmten, relativ 
kleinen Bereiehes sind wirksam. Da keine Paarungen zngelassen wurden, 
daft  man annehmen, dab die Schwelle des Versuehstieres, auf M/~nnehen- 
gesang zu antworten, extrem niedrig war. Dennoeh ist das Lautsehema 
erstaunlich eng umgrenzt. Optimal wirksam sind Silben-Pausen-Muster, 
die um die Werte Sso/Pl~ bis S12o/p2 o liegen (s. auch Abb. 16). Das ,,Wirk- 
samkeitsgebirge" bfldet einen ziemlich seharfen Grat  fiber der die Reak- 
t ionsmaxima enthaltenden Geraden der Abb. 15 (in Abb. 17 als FuB- 
punkte eingezeiehnet). 

In  Abb. 21 wurde versucht, den Bereich abzuschi~tzen, innerhalb 
dessen Weibchen K 11 etwa halb so stark reagierte wie auf die wirk- 
samsten Silben-Pausen-Muster. 

2. Variation der Versdauer 

Bereits aus Abb. 12 ist zu ersehen, dab auf Attrappen, die nur aus 
Rausehen bestanden, niemals eine Antwort  erfolgte: drei Verse in Dauer 
und Abstand dem Gesang der M/~rmehen entspreehend, genfigen also 
nicht, eine Reaktion auszul6sen. Dennoeh hat  die Versdauer insofern 
einen EinfluB auf die Wirksamkeit  einer Attrappe,  als es eine Mindest- 
dauer geben muB, unterhalb derer selbst ein optimal wirksames Silben- 
Pausen-Muster keine Antwort  mehr ausl6st. 

Abb. 18 zeigt die Ergebnisse einer Versuchsreihe, die die Wirksam- 
keit der Versdauer prfifen sollte. Alle Verse bestanden aus einem 
sehr wirksamen Silben-Pausen-Muster (ss0/p15). Der Kurvenverlauf  
zeigt die l~eaktionsh/iufigkeit der Weibehen (in %)4 als Funktion der 
Versdauer. Da sich die Versdauern vor allem bei mittleren Reizen nieht 
genau reproduzieren lieBen, wurden Tonbandkontrollen aufgenommen, 
diese ansehlieBend gefilmt und die Reizdauer ausgemessen. 

Aus Abb. 18 geht hervor, dab bei allen 3 Weibehen - -  wie zu er- 
warren - -  zum Ausl6sen einer Antwort  eine Mindestdauer der Verse not- 
wendig war. Bei einer Versdauer yon etwa 1,2 see wurde aber ein Plateau 
erreieht: langere (selbst fiberlange) Verse erh6hten die Antworth~ufig- 
keit kaum. Dieser Weft  yon 1,2 see s t immt erstaunlieh gut mi~ den 
kfirzesten Versdauern, die Perdeek (1957) in Spontanges~ngen yon 
M/~rmehen gemessen hat, fiberein. Es gibt keine optimal wirksame Vers- 

4 In dieser Versuchsreihe wurde ein Vers h6chstens dreimal geboten, im Falle 
einer Antwort des Weibchens erfolgte aber kein weiterer Reizvers. Daher wurde 
bei der Auswertung die Anzahl der Antworten in Prozent berechnet. 
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Abb. 18. Reaktionen dreier Weibehen auf verschiedene Versdauern. Alle Attrappen- 
verse enthielten das sehr wirksame Silben-Pausen-Muster sso/Pzs. In einem Test 
wurde jeder Vers hSchstens 3real geboten, naeh einer Antwort des Weibehens 
folgte kein weiterer Vers; an der Ordinate ist als Reaktion der Prozentsatz der 
beantworteten Tests eingetragen. De die Versdauern nicht genau reproduzierbar 
waren, wurden die Mittelwerte und Streuungen bereehnet. Die 3 Kurven spiegeln 
versehiedene Antwortbereitschaften der 3 Weibchen wider. Der Bereich der 
Versdauem im M~nnehengesang (1,2---4,6 see, naeh Perdeck, 1957) ist mit Pfeilen 

markiert 

dauer, denn bei iiberlangen Reizen war kein Absinken der Antwort- 
h~ufigkeit zu beobachten. Anscheinend beaehteten die Weibehen die 
Versdauer gar nieht, solange sie nur einen zum Erkennen notwendigen 
Mindestwert besaB. Das wird yon der Beobaehtung best~tigt, dab die 
Weibehen h~ufig das Ende sehr langer Verse nieht abwarteten, sondern 
mi t  der Antwort  noeh in den Reiz einfielen (in 80% der F~lle bei 10 see 
Versdauer). Die von mir in den Versuehen mit  variiertem Silben-Pausen- 
Muster vorgegebenen Versdauern yon 2 see (und 3 see) lagen, wie man 
aus Abb. 18 ersieht, bereits im S~ttigungsbereieh. 

Ich habe noch nieht gepriift, ob eine Mindestversdauer als solehe fiir 
die Wirksamkeit  einer Attrappe notwendig ist, oder ob diese dureh eine 
fiir die Reaktion erforderliche Mindestanzahl an Sflben-Pausen-Wechseln 
zustande kommt.  

Es sei noeh angemerkt,  dal~ aueh die Verszahl insofern einen Einflul~ 
auf die Wirksamkeit  einer Sehallattrappe hat,  als (wie in Abb. 11 ge- 
zeigt) die Wahrscheinliehkeit, dab eine aus 2 oder 3 Versen bestehende 
At t rappe beantwortet  wurde, um 51% bzw. 68% wuehs (bezogen auf 
die Antworth~ufigkeit bei einer aus einem Vers bestehenden Attrappe).  
Da abet  in den meisten l~illen bereits nach dem ersten Vers geantwortet  
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Abb. 19. Reaktionen yon Weibehen K 24 auf Attrappen mit gepuls~en Silben in 
Abh~ngigkei~ vom Pulsabstand. Allen Attrappen lag das sehr wirksame Silben- 
Pausen-Muster s~o/~l~ zugrunde, dessert Silben nun aber aus Pulsen yon 3 bzw. 10 ms 
Dauer zusammengesetzt waren. Der Abs~and zwischen den Pulsen wurde variiert. 

(n = 42 bzw. 36 pro MeBpunkt) 

wurde, karm die Verszahl (mad der Versabstand) fiir das Erkennen keine 
entseheidende Rolle spielen. 

3. Variation des Pu]smusters 

Dem Gesangsmuster einseitig amputier~er M~nnchen en~sprechend 
habe ich auch Lauta t t rappen  hergestellt, deren Silben nicht mehr aus 
kontinuierlichem Rauschen bestanden, sondern in Pulse unterteil t  waren. 
Bei einer vorgegebenen (wirksamen) Silben-Pausen-Kombination yon 
ca. 8~0/p12 wurde das Pulsmuster innerhalb der Sflbe ver~ndert. Die Puls- 
dauer war fes~ vorgegeben, der Abstand zwisehen den Pulsen wurde 
variiert. Bei einer Pulsdauer yon 3 ms bes~and eine Silbe so re r  je nach 
der eingestellten Pulspause aus 12--18 Pulsen; dieser Unterschied in der 
Anzahl diirfte jedoch keinen Einflul~ auf die Wirksamkeit  gehabt  haben. 
(Bei 10 ms Pulsdauer bestanden die Sflben aus 5 oder 6 Pulsen.) 

Ein solches Lautmus~er mi~ gepulsten Silben ist bei hinreichend 
kurzen Pulspausen ebenso wirksam wie ein Muster, dessen Silben aus 
kontinuierlichem Rauschen besf~hen. Uberschrei~e~ die Pulspause jedoch 
eine best immte Dauer, so wird die At t rappe fiir die Heuschrecke vSllig 
unkenntlich: Bei einer Pulsdauer yon 3 ms sank die Antworth~ufigkeit 
bei ~mderung des Pulsabstandes yon 1 auf 1,4 ms yon 93 auf 17% ab 
(Abb. 19). Der tolerierte Pulsabstand, der gerade noch die gleiche Reak- 
tion auslSst wie ein Silbenmuster aus nicht unterbrochenem Rauschen, 
ist keine absolute GrSl3e, sondern von der Pulsdauer abh~ngig. Bei 
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Abb. 20a u. b. TemperaturabhEngigkeit der Antwortkurven. Sowohl bei der Silben- 
dauer s = 80 ms (a) als auch bei s ~ 120 ms (b) verschiebt sieh bei Abkfihlung die 
maximal beantwortete Pausendauer um etwa 10 ms zu grSBeren Werten. Die 
Antwortbereitschaft des Weibehens war jeweils bei den Kurven derselben Tempera- 
fur gleieh hoeh, da die Tests beider MeBreihen abweehselnd geboten wurden. Bei der 
kfihleren Temperatur wurde die Silbendauer 120 ms besser beantwortet, bei der 
h6heren beide Silbendauern etwa gleich gut. Als Reaktion wurde die durchsehnitt- 
liche Zahl der Antworten pro Test eingetragen (24 ~ C, sso: n = 21 ; 24 ~ C, s120: n = 16; 

35~ sso: n = 18; 35~ s120: n =24 Tests pro MeBpunkt) 

Pulsen  von  10 ms Dauer  war die ,,gerade noch fiberh6rte" Pause l~nger 
u n d  der Abfall  der Antworthi~ufigkeit n icht  ganz so steil (Abb. 19). Da 
die Weibchen aueh den Gesang einseitig amput ie r te r  M&nnehen beant-  
worten,  mfissen die Pulspausen  im Gesang die eben noch tolerierte 

Pausendauer  einhalten.  

4. Der EinfluB der Tempera tu r  auf das Lautschema 

Der Gesang der MKnnchen ist - -  wie vorn  besprochen - -  s tark yon  
der Tempera tu r  abh~ngig. Das legt die Frage nahe, ob auch das weibliehe 
Lautsehema v o n d e r  Tempera tu r  beeinfluBt wird, ob sieh also die am 
besten bean twor te ten  Sflben-Pausen-Muster  mi t  der Tempera tu r  &ndern. 

U m  diese Frage zu bean~wor~en, wurden Weibehen K 11 die beiden 

MeBreihen Sso/Pva rund  sl2o/Pvar bei zwei verschiedenen Umgebungs tempe-  
r a tu ren  vorgespielt. I n  Abb.  20a sind die A n t w or t ku r ve n  auf SS0/Pva r bei 
24 u n d  35~ dargestell~. Bei 11 ~ Temperaturdifferenz ha t te  sich die am 
besten beantwor te te  Pausendauer  u m  ca. 10 ms versehoben:  Bei 35 ~ C lag 

das Reak t ionsmax imum bei Sso/P15, bei 24 ~ C bei Sso/P25. Ein  entsprechen- 
des Ergebnis  zeigte sieh auch bei der MeBreihe sl2o/Pvar : Die tempera tur -  
bediagte  Verschiebung ist  r ichtungs- u n d  betragsm~Big etwa gleich groB 

wie bei Sso/Pva r (Abb. 20b). 
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Das bedeutet, da$ die Gerade, die die Reaktionsmaxima der einzelnen 
MeSreihen in einer Silben-Pausen-F1/~che verbindet, bei sinkenden Tem- 
peraturen etwa parallel zu 1/~ngeren Pausen hin verschoben wird (obere 
Gerade in Abb. 15). Ffir sine solche Parallelvsrsehiebung spricht auch 
das bei s4o/Pr.,5 eingezeichnete Reaktionsmaximum eines anderen Weib- 
cherts (K 14), welches bei 24 ~ C noch auf die Muster der MeSreihe S4o/Pwr 
antwortete. Weibchen K 11 antwortete bei der niedrigen Temperatur 
yon 24 ~ C nieht mehr anf 40 ms-Silben (w/~hrend es bei 35 ~ C durehaus 
auf Silben dieser Dauer anspraeh; s. Abb. 17). 

Uberhaupt versehob sich bei kfihler Temperatur das Maximum der 
Antworten yon kurzen Silben zu 1/~ngeren Silben: W/~hrend bei 35~ 
der Gipfel der Sso/Pvar-Kurve hSher lag als derjenige der s120/Pwr-Kurve 
(die Muster beider Megreiheu wurdea gleiehzeitig abwechseind getestet 
und sind daher ohne Normierung der Antwortbereitschaft vergleiehbar), 
fiberragte bei 24 ~ C der Gipfel der s12o/Pvar-Kurve den der Ss0/Pvar-Kurve 
bei weitem. 

Beide Beobachtungen zeigen, da$ auch das Lautsehema yon der 
Temperatur abhgngig ist. Ein Absinken tier Temperatur hat  zwei 
Wirkungen: Versehiebung tier Reaktionsmaxima zu 1/~ngeren Pausen 
hin und Verschiebung des Gesamtbereiches beantworteter Muster zu 
1/~ngeren Silben. 

D. Diskussion 

1. Welches sind die ffir das Erkennen des arteigenen Gesanges 
wesentliehen Parameter ? 

Meine Experimente zeigen, da$ bei Ch. biguttulu8 yon alien zeitlichen 
GrSBen des relativ komplizierten Gesangsmusters die beiden Parameter 
Sflben- und Pausendauer die wesentliehe Rolle beim Erkennen spielen: 
die Weibehen beantworteten Attrappen nur dann, wenn Silben- und 
Pausendauer bestimmte, voneinander abh/ingige Werte annahmen. 

Rhythmus, Abstand und Anzahl der Verse des Gesanges dfirften 
kaum eine wesentliche Information fiber den Artgesang enthalten, denn 
in den meisten F/~llen antwortete das Weibehen bercits nach dem ersten 
Vers. Dieser Vers mu$ zwar eine gewisse Mindestdauer besitzen, darfiber 
hinaus ist die Versdauer abet ohne Belang (Abb. 18). Auch die Fein- 
struktur der Silben, die im natfirliehen Gesang einseitig amputierter 
M/~nnehen zu beobashten ist (Abb. 2), kann ffir das Erkennen keine Be- 
deutung haben. Das Pulsmuster allein kann keine Antwort ausl6sen, 
denn sine Silbe in der GrSl3enordnung eines Pulses wird nieht beant- 
wortet. Die Abst/~ude zwischen den Pulsen diiffen einen Maximalwert 
nicht fiberschreiten, welm die ffir das Erkennen wiehtige Silbe noch als 
zusammenh/~ngend wahrgenommen werden soil (Abb. 19). 
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Die wesentliche Information tragen also die Parameter Sflben- und 
Pausendauer. Attrappen aus getastetem weiBem Rausehen (mit dem 
optimal wirksamen Sflben-Pausen-Muster) erreiehten etwa die Wirk- 
samkeit des natfirliehen M~nnchengesanges. (Ein quantitativer Vergleieh 
war allerdings noeh nieht mSglieh, da ieh die Lautst/~rke nieht absolut 
messen konnte.) Uberoptimale Attrappen seheinen, soweit sieh das bis- 
her sagen l~Bt, nieht mSglieh zu sein, wenn man yon einer denkbaren 
ErhShung der Wirksamkeit doreh grSBere Lautst/~rke absieht. L/~ngere 
Versdauer und Wiederholung der Verse h/~ufiger als dreimal haben nor 
geringfiigige Wirkung (Abb. 18, 11). 

Aller Wahrseheinliehkeit naeh warden sowohl Silben- als auch Pausen- 
dauer unabh/~ngig voneinander auf irgendeine Weise zentralnervSs re- 
pr/~sentiert und yon dem neuronalen Ffltermeehanismus, der das ,,Laut- 
schema" verwirklieht, verrechnet. Das Verh/fltnis yon Silben- zu Pausen- 
dauer ist ohne Zweifel dabei yon besonderer Wiehtigkeit. Zwei Ergebnisse 
spreehen aber dagegen, dab n u t  das Verh~Rnis beriieksiehtigt wird: 
1. ErhShung oder Erniedrigung der Temperator /~ndert das gesamte 
Lautsehema in komplizierter Weise. 2. Attrappen mit gleichem Ver- 
h~ltnis yon Sflben- zu Pausendauer werden abh~ngig yon den Absolut- 
werten untersehiedlich gut beantwortet (Abb. 16). 

2. Vergleich yon Lautschema und Gesang 

Viele Arten der Acrididae sind mit einem im Prinzip gleiehar~igen 
lauterzeugenden Apparat ausgestattet. Dis Versehiedenheit ihrer Ge- 
s~nge beruht auf einem zentralnervSs programmierten Erregungsmuster 
(Huber, 1964, 1967; Elsner, 1968; Elsner und Huber, 1969). Dieses 
neuromuskul~re Erregungsmuster wird doreh die Bewegung der Sing- 
beine entlang der Sehrfllader in ein Lautmuster iibersetzt. Entsprieht 
das veto M~nnehen erzeugte Gesangsmuster dem Lautsehema des 
Weibehens ? 

Aueh im M~nnehengesang ist das wesentliehe Charakteristikum das 
mit hoher Konstanz eingehaltene Silben-Muster. Die Pulsstruktor ist 
wahrsoheinlieh notwendig, um mit dem neuromuskul~ren Apparat einer 
Chorthil~lOus-Art derart lange Silben aufbauen zu k6nnen. Die geringe 
Phasenversehiebung der beiden lauterzeugenden Beine ist ein einfaeher 
Weg, die doreh die Bewegungsweise bedingten Pausen zwisehen den 
Pulsen zu verwisehen. Die Pulspausen sind aber gerade noeh kurz genug, 
um die Wirksamkeit des Gesanges einbeiniger M~nnehen zu erhalten. 
DaB andererseits die Versparameter (Versdauer, Versabstand, Verszahl) 
fiir das Erkennen keine besondere Wiehtigkeit haben, zeigt sich sehon 
in ihrer geographischen und individuellen Variabilit~t. Eine Mindest- 
dauer des Verses kSrmte freilieh bei der Abgrenzung gegeniiber Ch. brun- 
neus eine Rolle spielen. 
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Zwei Besonderheiten des Gesanges sind in ihrer Bedeutung noch lm- 
klar. 1. Es ist nieht ganz einzusehen, warum die Silben nieht alle die 
gleiche Dauer haben, sondern aus 4, 6 und 8 (selten auch mehr} Pulsen 
aufgebaut sind. - -  Es w~re denkbar, dab es vorteilhaft f~r ein M~nnehen 
ist, mit  seinem Gesaug die etwas variablen Lautsehemata versehiedener 
Weibehen zu ,,durchfahren". 2. Noeh merkwfirdiger ist der Befund 
Elsners. Wie bereits bei der Besprechung des Gesanges erw~hnt, fand 
Elsner (in Vorbereitung), dab beim intakteu M~nnehen nur ein Bein das 
klare Silben-Pausen-Muster erzeugt, w~hrend das andere Bein den 
letzten Puls jeder Sflbe ger~usehhaft fiber die gesamte Silbenpause aus- 
dehnt. Damit bleibt das Silben-Pausen-Muster zwar erhalten (und ist 
auf den Oszfllogrammen und Sonagrammen deutlieh erkennbar), aber 
der Lautst~rkenuntersehied (in dB) zwischen Silbe und Pause ist auf 
h5chstens die tI~lfte herabgesetzt. Offensiehtlleh reicht diese geringere 
Pegeldifferenz zum Erkennen des Musters aus. Man k5nnte sich vor. 
steUen, dal3 das Muster auf neuronaler Ebene wieder versch~rft wird. 
Dennoeh bleibt bisher unverst~ndlich, wieso das klare - -  und, wie man 
meinen sollte, besonders wirksame - -  Muster wieder etwas verwiseht 
wird. 

Wie gut  st immt nun das Lautsehema mit dem Silben.Pausen.Muster 
im M~rmehen-Gesang iiberein ? 

Abb. 21 soll eine •bersieht bieten, um diese Frage zu diskutieren. Die 
durehbroehene Linie umgrenzt etwa den Bereieh yon Sflben-Pausen- 
Kombinationen, die Weibehen K 11 mindestens halb so stark wie das 
maximal wirksame Muster beantwortete. (Diese Lirde wurde aus den 
Daten der Abb. 17 grob interpoliert.) Innerhalb dieser Fl~ehe liegen die 
Lautmuster,  die ein M~Imehen bei derselben Temperatur yon 35 ~ C singt, 
bei der aueh das Lautschema gewolmen wurde. (Bei dieser Temperatur 
sind bei den meisten M~Imehen 4.pulsige Sflben selten; die mittleren 
Dauern von 6- uad 8-pulsigen Sflben mid die dazugehSrigen Pausen sind 
in Abb. 21 eingetragen.) Insofern besteht zwisohen Gesang mid Laut-  
schema also eine gute ]3bereinstimmung. Das Lautsehema ist abet 
weiter: Es umfal3t auch Gesangsmuster, die yon M~miehen bei anderen 
Temperaturen gesungen wfirdea. Die Gerade der Abb. 15, die die maxi- 
mal beantwor~eten Sflben-Pausen-Kombinationen enth~It, f~llt n~mlieh 
ann~hernd mit der Geraden zusammen, die die Mittelwerte aller 8-pul- 
sigen Silben bei versehiedenen Temperaturen verbindet. [Genauer liegt 
diese Gerade zwisehen den Geraden fiir 6- und 8-pulsige Silben. Einige 
hier sonst nieht erw~hnte Me~daten spreehen daftir, dal3 manche Weib- 
ehen bevorzugt auf 4- und 6-pulsige Silben ansprechen, die Reaktions- 
maxima also bei etwas kfirzeren Sflben (bzw. l~ngeren Pausen) liegen.] 
Betraehtet  man den Temperaturbereieh, ffir den die 6- und 8-pulsigen 
Sflben in den gebroehen umgrenzten Bereieh fallen, so zeigt sich, dal3 
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Abb. 21. Lautschem~ des Weibchens und Gesangsmuster des MEnnchens von 
Ch. biguttulus. �9 Reaktionsmaxima yon Antwortkurven, bei denen die Silbendauer 
vorgegeben war und die Pausendauer variiert wurde (s. Abb. 15). Die unterbrochene 
Linie umgrenzt den Bereich yon Silben-Pausen-Kombinationen, die mindestens 
halb so stark beantwortet wurden wie das maximal beantwortete Muster. Sie wurde 
aus Abb. 17 grob interpoliert. Rechtecke: Variationsbreite des Gesangsmusters der 
M~nnchen bei der gleichen Temperatur yon 35 ~ C, bei der auch das Lautschema ge- 
wonnen wurde (s. Abb. 6 und 7); Breite und HShe der Rechtecke geben die Streu- 
ungen an. Die 3 Geraden durch den Ursprung kennzeiehnen die mittleren Silben- 
Pausen-VerhEltnisse der M~nnohengesEnge (Temperaturbereich yon 24---38~ 
durchgezogener Teil der Ger~den). Entsprechend den drei mSglichen Silbentypen 
aus 4, 6 oder 8 Pulsen ergeben sioh 3 Geraden mit unterschiedlichen Steigungen 

(s. Abb. 8) 

dieser mi t  ann~hernd  20- -40  ~ C alle normalerweise  v o r k o m m e n d e n  Ge- 
s/~nge enth/flt .  

E in  Weibchen  , ,vers teh t"  bei  einer b e s t i m m t e n  T e m p e r a t u r  also auch 
Ges~nge bei  anderen  Tempera tu ren .  Das  zeigt  auch  folgende Beob- 
aeh tung  : Gelegentl ich gab  ich, u m  die Reak t ionsbe re i t seha f t  eines Weib-  
ehens zu priifen,  eines der  Mannohen,  die bei  e twa  20 ~ C gehal~en wurden,  
in den  ws  Tes tkas ten .  Das  M/innchen begann  meist ,  nooh bevor  
es sieh aufgew/~rm~ haben  konnte ,  sofort  zu singen, und  in  v ie len  F/~llen 
an twor t e t e  das  We ibehen  darauf .  (Allerdings habe  ich n ieh t  geprfift ,  ob 
der  Gesang g le ieh temper ie r te r  M/~nnchen wi rksamer  gewesen w~re.) 

An  sich w~re es also ffir das  Erke rmen  des ar te igenen Gesanges n ieh t  
notwendig,  dab  das  Lau t s ehema  des Weibchens  yon  Ch. biguttulus sich 
temperaturabh/~ngig ~ndert .  Bei  anderen  A r t e n  i s t  dies unumg/~nglieh, 
da  andernfa l l s  Feh le r  bei  der  Ar t e rkennung  au f t r e t en  w/ i rden:  Bei  den 
yon  W a l k e r  (1957) un te r sueh ten  nordamer ikan i schen  Oecanthus-Arten 
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/~ndert sich das Lautschema ebenso in Abhitngigkeit von der Temperatur  
wie der Gesang der M/~nnchen: Weibchen yon Oecanthus nigricornis bei 
21 ~ C hie]ten Miinnchen yon O. argentinus, die bei 26,7 ~ C sangen, und 
M~nnchen von O. quadripunctatus, die bei 32 ~ C sangen, ffir artgleiehe 
Partner,  w&hrend die Weibchen von 0. quadripunctatus den Gesang der 
eigenen M~nnchen nicht mehr erkannten, wenn die Temperatur  der 
Mitnnchen nm 5 ~ C yon der eigenen abwich. - -  Dennoch stellte ieh aber 
einen deutlichen Einfluf~ der Temperatur  auf das Lautsehema aueh yon 
Ch. biguttulus lest. Ein Absinken der Luft temperatur  um 11 ~ C bewirkte 
eine Verschiebung der Reakt ionsmaxima um etwa 10 ms naeh liingeren 
Pausen hin (Abb. 15). Diese temperaturabh/~ngige Korrektur  des Laut- 
schemas kommt  den temperaturbedingten ~4nderungen des Gesanges 
noch weiter entgegen und verschiebt das Reakt ionsmaximum bei Ab- 
kiihlung dem Gesang entsprechend zu l~ngeren Silben-Pausen-Wertcn. 
Zwar wird auf diese Weise der Bereieh maximaler Antworthi~ufigkeit 
dem Gesangsmuster noeh besser angepaBt, doch deekt das Lautschema 
bei niedrigen Temperaturen nicht mehr so gut die in Ges~ngen hSherer 
Temperatur  vorkommenden Muster. Der Bereieh der 8-pulsigen Silben 
ger~t - -  zumindest bei dem genau untersuchten Weibchen K 11 - -  an 
den (in der Abbfldung unteren) Rand des Lautsehemas. 

Wenn man bedenkt, dal~ sieh die zentralnervSsen Meohanismen, die 
fiir die Erzeugung und Ifir das Verstehen der Laur notwendig 
sind, aller Wahrseheinlichkeit naeh unabh~ngig in einer Koevolution 
einander anpassen, so ist die Ubereinstimmung yon Lautschema und 
Gesang ers~aunlich gut. Zumindest ffir die Temperaturen um 35 ~ C (wie 
sic etwa in einer besonnten Wiese herrschen, siehe die l~berlegungen bei 
Weih, 1951) gilt, dab das Lautschema des Weibchens aueh die Silben- 
Pausen-Muster der Gesi~nge yon Mi~nnchen, die sich bei abweichenden 
Temperaturen befinden, enth~lt. Dies kann sich die Art  Ch. biguttulus 
,,leisten", denn trotz des so erweiterten Lautschemas bleib~ der arteigene 
Gesang unverwechselbar - -  anders als bei den yon Walker untersuchten 
Oecanthus-Arten. 

3. Znr zentralnervSsen Verarbeitung akustischer Information 

Verhaltensuntersuchungen zum Lau$schema yon Orthopteren wurden 
sei~ Regen (1914) an Feldheuschrecken yon Weih (1951), t laskell  (1956, 
1958, 1961) und Busnel mit  seinen Mitarbeitern (zusammengefai]t in 
Dumortier,  1963b) durchgeffihrt, vor allem abet  auch an Laubheu- 
schreeken, wiederum yon Busnel - -  siehe Dumortier  (1963) - -  und yon 
Bailey und Robinson (1971), ferner an Grillen (Walker, 1957). 

Soweit als spezifischer, die Antwort  bzw. Phonotaxie ausl6sender 
Parameter  nicht die Anstiegssteilheit einer At t rappe (,,transient") an- 
gesehen ~q_rd wie z.B. yon Busnel und Loher (1961) bei Ch. brunneus und 
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bei Busnel (1956) bei Ephippiger - -  ein zur Arterkennung yon yore- 
herein ungeeigneter Parameter, da, wie bereits erw~hnt, sehnelle Intensi- 
tgtsweehsel in allen Heusehreekengesgngen enthalten sind - -  wird in 
allen diesen Untersuehungen eine bestimmte Rate yon Pulsen, Silben 
oder chirps als Informationstrgger angesehen, an dem der Artgenosse 
erkannt wird. 

So reagierten die Weibehen versehiedener Oecanthus-Arten (Walker, 
1957) nur dann auf eine kfinstlieh hergestelRe Attrappe des Mgnnchen- 
gesanges, wenn die Pulsrate dem Gesang gleichtemperierter Mgnnehen 
der eigenen Art entspraeh. Dabei spielte die Tonfrequenz (~Trgger- 
frequenz) der Lautattrappe keine Rolle. Damit zeigte Walker, dal~ bei 
Grillen die Tonfrequenz nieht als artspezifisches Erkennungsmerkmal 
ausgenutzt wird, sondern aUein eine bestimmte Rate der Pulse (bzw. 
chirps bei 0. niveus) ausgewertet wird. Zum gleiehen Ergebnis kamen 
Bailey und Robinson (1971) in einer Untersuchung der artisolierenden 
Funktion des Gesanges versehiedener Homorocoryphus-Ar~en. 

An sich lassen diese Arbeiten noeh nieht den sieheren Sehlul~ zu, da~ 
allein die Rate vom Empfgngersystem ausgewertet wird; denn gleieh- 
zeitig mit der Rate variierte in den Experimenten notwendigerweise aueh 
der Abstand der Pulse (bzw. chirps oder syllables) untereinancler und 
entweder die Pulsdauer oder das Verh/~ltnis yon Puls zu Pause. - -  Ob- 
wohl sieh also das MitvSrken aueh anderer Parameter nieht ganz aus- 
schliel~en l~Bt, sprieht viel dafiir, dab bei Oecanthu8 und Homorocoryphus 
tatsgchlieh eine Rate ausgewer~et wird. Interessanterweise fanden Barley 
und Robinson z.B. ein zweites Maximum der Antworth~ufigkeit bei der 
doppelten Reizrate. 

Vor allem abet legen aueh die Befunde yon Stout und Huber (1972) 
an Weibehen yon Gryllus campestris die Bedeutung einer bestimmten 
Reizrate nahe. Stout und Huber konnten yon akustisehen l~euronen der 
HMskonnektive nur claim eine nervSse Aktivit~t auf ein kfinstliches 
Reizmuster bin feststellen, wenn die vorgespielten chirps mit den Aktivi- 
tiitsperioden eines gleiehzeitig registrierten, zykliseh in der Atemfrequenz 
des Tieres aktiven Neurons zusammenfielen. 

Bei Feldheuschrecken ist der lauterkennende Meehanismus sicherlich 
komplizierter. Bereits Weih (1951) hat gefunden, dab es ffir Chorthippus 
brunneus nieht nur eine optimal wirksame Versrate, sondern aueh eine 
optimal wirksame Versdauer gibt. Aus dem relativ geringen Daten- 
material l~l~t sieh leider nicht entnehmen, ob diese beiden Parameter 
absolute oder voneinander abh~ngige Optimalwerte haben. 

Aus meinen Experimenten an Gh. biguttu~us ist mit grol]er Wahr- 
seheinliehkeit zu schtiel~en, dab sowohl Silben. wie Pausendauer un- 
abhgngig voneinander gemessen und zentralnervSs repri~sentiert werden. 
Ansehliel~end muB eine relativ komplizierte Verreehnung dieser beiden 



Gesang und Lautschema yon Chorth@pus biguttulus 419 

Werte stattfinden. Sdbstverstgndlieh k6nnte start  einer der Dauern aueh 
die Sflben-Rate gemessen werden, doch ist dann ebenfalls eine ansehlie- 
Bende Verreehnung mit  einem zweiten Parameter in sieher nieht ein- 
facher Weise notwendig. Einiges sprieht dafiir, dab insbesondere das 
Verhgltnis eines die Silbendauer und eines die Pausendauer reprgsen- 
tierenden Wertes (der m6glicherweise in Abhgngigkeit v o n d e r  Tempe- 
ra tur  verkfirzt oder verlgngert werden kann) yon Bedeutung ist. 

Elektrophysiologisehe Befunde haben siehergestellt, dab das zeitliche 
Intensitgtsmuster eines Schallreizes in den zeiflichen Abmessungen der 
nattirlichen LautguBerungen in ein nerv6ses Erregungsmuster fibersetzt 
wird, das teils fiber mehrere Neuronentypen die gesamte Information 
fiber die zeitliehen Parameter ins Zentralnervensystem leitet (Popov, 
1965, 1967; Kalmring, 1971 ; Zaretsky, 1971 ; Kalmring, Rheinlgnder und 
Rehbein, 1972; Stout und Huber, 1972). Berei~s auf thorakaler Ebene 
gibt es Neurone, die spezifisch auf einen Parameter des Musters ansprechen 
kSnnen, z.B. die yon Popov und Kalmring, Rheinlgnder und Rehbein 
gefundenen D-Neurone bei Locusta, die lediglieh den Einsatz eines Sehall- 
reizes unabhgngig yon dessen Dauer, Tonfrequenz und Intensitgt signali- 
sieren und damit also Information fiber die Rate  allein tragen. 

In  seiner grfindliehen Analyse hat  Adam (1969) im Obersehlund- 
ganglion yon Locusta migratoria zahlreiche Neuronentypen anf ihre 
Filtereigensehaften bezfiglieh Intensitgts-, Frequenz- und Zeitpara- 
metern untersueht. Unter anderem land er dabei auch Neurone, die auf 
eine bestimmte Kombination yon Reizdauer, Reizrate und Intensitgt 
maximal ansprachen, insbesondere z.B. Reprgsentanten fiir eine Ton- 
dauer yon ca. 20 ms und andere ffir eine Reizrate yon etwa 16--25 Reizen 
pro Sekunde. Die maximale Erregung dieser Neurone wurde bei den 
zeitliehen Werten erreicht, die in den natfirliehen LautguBerungen yon 
Locusta enthalten sind. Leider spielt die akustisehe Kommunikation bei 
Locusta migratoria, wenn fiberhaupt, eine untergeordnete Rolle bei der 
Partnerwahl. Deshalb ist zu erwarten, dab sieh im ZNS der Chorthippus- 
Arten in Hinblick anf ihre biologisehe Bedeutung vielleieht leiehter inter- 
pretierbare Neuronentypen anffinden lassen werden. 
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