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J. SCHWARTZKOPFF

No 10. J. Schwartzkopff, Miinchen. — Der Gehorsinn bei
Insekten und Wirbeltieren.® (Mit 17 Abbildungen.)

Unter Gehirsinn verstehen wir die Aufnahme und informations-
missice Auswertung von mechanischen Schwingungen der Luft
oder des Wassers mittels besonderer Organe. Als geschlossener
Kreis besitzen allein die Wirbeltiere einen Gehorsinn, hier gebun-
den an einen Teil des Labyrinthorgans. Unter den Wirbellosen hat
sich das Horvermogen nur bei Arthropoden entwickelt, und zwar
hauptséichlich innerhalb bestimmter Insekten-Ordnungen. Die Re-
zeptoren zeigen dort eine morphologische Mannigfaltigkeit, durch
die sich die polyphyletische Entstehung ausdriickt. Schallreize
kénnen durch leicht bewegliche Horhaare, durch das Johnstonsche
Organ im Pedicellus und durch die in verschiedenen Korperregionen
entstehenden Tympanalorgane empfangen werden.

Der Vergleich der Arbeitsweisen der Gehororgane von Insekten
mit denen von Wirbeltieren hat es mit analogen Funktionen zu
tun; das gleiche gilt weitgehend fiir die Beziehungen zwischen den
verschiedenen Insektengruppen. Dagegen sind innerhalb der Wir-
beltiere auch Aehnlichkeiten der Funktion zu erwarten, die in der
Homologie der Organe ihren Grund haben.

Gehor und Lautdusserungen.

Bei Insekten wie bei Wirbeltieren scheint sich der Gehdorsinn
in Wechselwirkung mit den arteigenen Lautiusserungen entwickelt

zu haben. In vielen Fillen sind Rezeptions- und Produktions-Organ
an den gleichen Resonanzraum angeschlossen; so bei den Singzika-
den Tymbal- und Tympanalorgan an die abdominalen Tracheen-
siicke (PRINGLE 1954 a, b; 1957; Haciwara 1956; HaciwARrA und
Ocura 1960), bei manchen Knochenfischen Trommelapparat und
Innenohr an die Schwimmblase (ScaNEIDER 1961). Auch, wo eine
mechanische Koppelung dieser Art fehlt, wie bei den stridulieren-
den Insekten, sind Laute und Gehor einander angepasst.

LML vielfaltiger Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
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Ausnahmen von dieser Regel finden sich bei Noctuiden und
einigen anderen Familien der Nachtschmetterlinge, deren Tympa-
nalorgan speziell auf die Peilsignale von Flederméusen anspricht
(ScHALLER und Timm, 1950; RoeEpEr und TrEeaT, 1957; 1961).
Eine « getroffene » Motte reagiert durch Sturz- oder Zickzackfliige,
die so wirksam das Entkommen gestatten, dass sich ein 409%iger
Selektionsvorteil gegeniiberVerwandten ohne Tympanalorgan ergibt.

Auch die enorme Vergriosserung des Gehorapparates bei den
Nachtraubvigeln stellt eine Anpassung an akustische Reize dar,
die von artfremden Lebewesen, in diesem Fall von der Beute,
ausgesendet werden (SCHWARTZKOPFF, 1957 ¢; SCHWARTZKOPFF und
WinTER, 1960; WINTER und ScHWARTZKOPFF, 1961).

Arbeitsbereich der Informationsaufnahme.

Hinsichtlich des Frequenzbereichs der fiir die Gehororgane
beider Gruppen wahrnehmbar ist, besteht allgemeine Ueberein-
stimmung (Tab. 1), wobei einzelne Vertreter von Insekten und
Wirbeltieren fiir bestimmte Tonlagen besonders empfindlich sind:
Stechmiicken und Fische ohne Weberschen Apparat fiir Tone unter
1000 Hz. Zikaden, Grillen, Feldheuschrecken, Vigel, zahlreiche
Sauger und der Mensch héren zwischen 1 und 10 kHz am emp-
findlichsten. Das Gehér von Laubheuschrecken, Nachtschmetter-
lingen, Kleinnagern, Flederméusen und Delphinen reicht bis weit
in das Ultraschallgebiet, iiber 100 kHz.

Die absolute Empfindlichkeit der Gehororgane ist
— im jeweils giinstigsten Bereich — sehr unterschiedlich. Allge-
mein stehen hierbei die Horschwellen der Insekten um mehrere
Zehnerpotenzen hinter denen der Wirbeltiere zuriick. Dafiir ist
ihre Schallproduktion im Verhiltnis zur Korpergrosse und der ge-
ringen Ausdehnung des individuellen Lebensraumes sehr intensiv.

Die physikalischen Grenzen stecken den Bereich ab, in dem
akustische Signale Nachrichten auf die Sinnesorgane iibertragen
konnen. Der Informationsgehalt beruht auf zwei Prin-
zipien: 1. Bildet das Schallereignis ein zeitlich gegliedertes Muster,
wobei Intensitat, Frequenz und Phase der Schwingungen variieren
konnen. 2. Besitzt der Schall raumliche Eigenschaften, die auf den
Ort seiner Entstehung bezogen sind. Wir besprechen im folgenden
die Auswertungsmechanismen fiir diese beiden Seiten der akus-
tischen Information getrennt.
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TaseLLE 1.

Hirumfang und -empfindlichkeit von Insekten und Wirbeltieren.
Nach zahlreichen Autoren, Literatur s. ScHWARTZKOPFF (1960, 1962).

e B - Schwelle
gren ze Be(i‘seti%ll‘l (?rtf)a%rze I\E%lﬁ Sﬂﬂ‘n
kHz kHz kHz b
Hirhaare
Feldheuschrecke . . 0,03 0,2 2 -+ 85
Grillels TN S 0,03 0,8 2 +65
Johnston-Organ
Stechmiicken . . . 0,15 0,3-0,6 0,8 0
Tympanalorgan
Feldheuschrecke . 0,6 3-12 40 -+50
Grillepse® ki il 0,1 0,8-8 10 +65
Laubheuschrecke . . 0,8 10-20 100 -+ 40
Nachtschmetterling . 2 10-20 200 130
Innenohr
Ellanfis clh e 0,1 0,4-0,6 1)) ~—+50
Knochenfisch ohne / ~ 0,05 0,3-0,6 1.9 +20
mit Weberschem
ApparatEee . ST ~ 0,05 0,2-1,6 13 0
Sehian celueE 0,03 0,1-0,5 3 +35
Vogel i - 0,05 1-4 20 0
Meerschweinchen . . 0,05 1-15 30 + 20
I Atzestnste. crpe e 0,05 5-8 50 —20
Kleinfledermaus . . 0,03 10-30 100
Ziahmiwral 58 o S e 0,15 120
Menschi ey tiades 0,02 1,5-3 20 0

Auswertung zeitlich gegliederter Muster.

Die weiteste Verbreitung finden Schallsignale, in denen rhyth-
misch die Intensitit gehoben und gesenkt wird. Ausser der [ m -
pulsfrequenz spielt die Dauer der Impulse wie der
Unterbrechung eine Rolle als Nachrichtentriger. Die verschiedenen
Gesinge der Insekten, die Laute von Fischen und Fréschen sind
in dieser Weise aufgebaut, und auch fiir die Vogelstimmen und in
der Sprache des Menschen ist der Rhythmus von grosser Bedeu-
tung. Bei den hoheren Wirbeltieren ist aber dariiber hinaus ein
wesentlicher Teil der akustischen Information in Aenderungen der
Tonhohe enthalten (Literatur b. Scawarrzkorrr, 1962).



GEHORSINN 259

Intensititsunterscherdung.

Bereits das mit nur zwei Sinnesnervenzellen ausgestattete Tym-
panalorgan der Noctuiden ldsst erkennen, durch welche physiolo-
gischen Mittel akustische Rhythmen ausgewertet werden. Die bei-
den Elemente unterscheiden sich nach Untersuchungen von RoEpER
und TrREAT (1957) und neuerdings Suca (1961) in ihrer Schwellen-
empfindlichkeit um 20 bis 30 db (Abb. 1). Dadurch kann grob
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ABg. 1.
Antwortbereiche der beiden akustischen
Sinnesnervenzellen (I, s) aus dem
Tympanalorgan einer Noctuide (Adris
tyranus). Beachte die Schwellendifferenz
von 20 bis 30 db bei Uebereinstimmung
des allgemeinen Kurvenverlaufs und
der «besten Frequenz» (ca. 18 kHz).
Ordinate: rel. Reizintensitat bezogen
auf 20 pbar (0 db). Nach Suca (1961).

zwischen dem ungereizten Zustand und zwei Intensitits-
stufen differenziert werden. Aus der Entladungshiiufigkeit der
einzelnen Nervenzellen, die mit der Intensitit zunimmt, ergibt
sich zusatzlich eine Feinunterscheidung der Reizstirke; Abb. 2 zeigt
die Entladungsrate einer Tympanalzelle (von einer Wanderheu-
schrecke) bei wechselnder Intensitit und Frequenz (Suca, 1960).



260 J. SCHWARTZKOPFF

Ausserdem wird im Tympanalorgan der Motte auch der Zeit-
verlauf des Reizes analysiert. Das weniger empfindliche der beiden
Scolopidien spricht bevorzugt auf den Beginn eines Reizes an und
adaptiert verhidltnisméssig rasch. Die andere Zelle dndert ihre Ent-
ladungsrate wihrend der Dauer des Reizes weniger; sie ist damit
besonders geeignet, die Zeit bis zum Reizende anzuzeigen (Suca,
1961). Auch im Tympanalnerven von Laubheuschrecken lassen
sich phasische und tonische Komponenten nachweisen (AuTruM,

1960).
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Abhéangigkeit der Nervenimpulse einer
Tympanalzelle von der Wanderheuschrecke
(Locusta migratoria) von Intensitit hezw.
Frequenz des Reizes; S = spontane Im-
pulshiufigkeit. Nach Svca (1960).

In vollig analoger Weise arbeiten die akustischen Sinnes- und
Nervenzellen bis zu den hochsten Wirbeltieren. Die Reihe der inne-
ren Haarzellen des Cortischen Organs ist um rund 40 db weniger
empfindlich als die drei dusseren Haarzellreihen (Davis, 1961). Die
inneren Haarzellen reagieren in Schallschidigungs-Versuchen be-
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sonders auf phasiche Reizeinsidtze (HARTZENDORF, WUSTENFELD
und NeuBERT, 1961). An sekundiren und tertiiren akustischen
Neuronen aus der Medulla der Katze konnten GALAMBOS, SCHWARTZ-
koPFF und Rupert (1959) Schwellenunterschiede von 60 db be-
obachten (Abb. 11). Ein Teil der Zellen spricht auch hier nur
phasisch, auf Reizeinsatz an, wihrend andere nur Dauerreize be-
antworten.

Frequenzunterscheidung.

Nur bei der Differenzierung von Tonhohen bestehen grund-
sitztliche Unterschiede zwischen Insekten und Wirbeltieren. In
Verhaltensversuchen an Insekten zeigt sich zwar die Bedeutung
von Aenderungen der Intensitit und des Rhythmus akustischer
Signale; aber Frequenzénderungen bleiben ohne Einfluss, wofern
der Arbeitsbereich des Sinnesorgans nicht verlassen wird. Auch
fehlen in den Lautdusserungen die fiur Viégel und Séauger charak-
teristischen Modulationen der Tonhohe. Dagegen lassen sich schon
Fische auf Tonunterscheidung dressieren, Elritzen mit einer Ge-
nauigkeit von 39, ; dhnliches leistet die Taube. Singvogel erreichen
den Menschen, dessen Trennschwelle bei 0,3%, liegt. Fiir die Katze
werden 0,5 bis 0,7%, angegeben (ausfiihrl. Literatur b. ScHwARTz-
kKoPFF, 1959; 1960 b; 1962).

Elektrophysiologische Befunde untermauern die negativen Er-
gebnisse zur Frequenzunterscheidung durch Insekten: Die ver-
schiedenen Tympanalzellen einer Laubheuschrecke (Abb. 3) ent-
laden sich bei Reizung mit variierenden To6nen prinzipiell gleichartig
(KaTsukt und Suca, 1960). Alle Zellen lassen die gleiche Lage der
grossten Empfindlichkeit erkennen, die mit dem Schwerpunkt der
Lautéusserungen zusammenfillt. Fiir Nachtschmetterlinge (Abb. 1)
und Feldheuschrecken liegen entsprechende Ergebnisse vor. Ein
ganz anderes Verhalten bieten die akustischen Nervenzellen aus
der Medulla eines Vogels dar; sie reagieren mit spezifischer Emp-
findlichkeit auf getrennte Tonbereiche (Abb. 4; SCHWARTZKOPFF,
d957b).

Der negative Ausfall der Versuche an Laubheuschrecken ist
darum besonders beweiskriftig, weil die Anatomie ihres Tympanal-
organs mit den wie Orgelpfeifen aufgereihten Rezeptoren das Vor-
handensein eines peripheren Klanganalysators nahelegt. Doch ha-
ben obendrein die neuesten Untersuchungen von Suca und
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Karsukr (1961) ergeben, dass die rund 100 Nervenfortsitze der Tym-
panalzellen auf nur zwei Ganglienzellen des Bauchmarks vereinigt
werden. Die gemeinsam weitergeleitete Erregung der Rezeptoren
kann danach nicht mehr zur nerviosen Verarbeitung getrennt
werden.

or o, e 6 ex
P \\‘o ‘-'- : f"
xo
-20-
3
%
$
£
N
[
@ -40F
-60..
1 1 .
! 10 kHz 100
Tonfrequenz
PAVRIR A

Antwortbereiche von vier Tympanalzellen einer Tettigoniide (Gampsoclets
buergeri). Beachte die allgemeine Uebereinstimmung, insbesondere des
Frequenzschwerpunktes (ca. 10 kHz). Rel. Reizintensitit bezogen auf
20 pbar (0 db). Nach Karsukr und Suca (1960).

el den Wirbeltieren werden zwar auch die akustischen Gang-
lienzellen im Gehirn von den aufsteigenden Fortzitzen zahlreicher
Hornervenzellen aktiviert. Aber hier bleibt die Zahl der getrennt
weiterleitenden Elemente nicht nur erhalten, sondern nimmt von
Station zu Station der Horbahn zu, so dass in der Grosshirnrinde
S00 mal mehr akastische Nervenzellen vorhanden sind als im Hor-
nerven Fasern (Tab. 2; Caow, 1951).
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TABELLE 2.

Harbahn von Sdugern ; Zellzahlen und Latenzzeiten (nach Reiz miltlerer
Intensitit bis zum Beginn der elektrischen Erscheinungen) fiir die ver-
schiedenen Stationen.

Nach verschiedenen Autoren aus ScHWARTZKOPFF (1960).

Gesamtzahl Zellen pro | Latenzzeit
der Zellen 0,002 mm3 (ms)
Nervus cochlearis . . . . . . . ~f 3¢ 10E
Nimeletisiicochlearisi. . =i 0 00 . ~9 x 104 30 ~ 2
Komplex d. N. oliv. sup. . . . . 3.0 3¢ 4l0E 30
Lemniscus lateralis L 4 x 104 4
Colliculus inferior ol eafh - a1 85 4
Corp. genic. med. (parvocellularis) 8,0 3¢ 0P 65 6
Corp. genic. med. (magnocellularis) G % 10E 40
Cortex, Area auditivia . s 1 10w 185 8

1 1 | 1
125 250 500 1000 2000 Hz 4000
Tonfrequenz
ABB. 4.

Antwortbereiche von 10 akustischen Nervenzellen aus der Medulla oblongata
des Wellensittichs (Melopsittacus undulatus). Die verschiedenen Bereiche
iiberstreichen das Gebiet der Tonunterscheidung; 0 db = ca. 100 w.bar
Nach ScHWARTZKOPFF (1957 b).
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Die nervenphysiologischen Argumente gegen die Miglichkeit der
Tonunterscheidung bei Insekten schliessen nicht aus, dass die Erre-
gung von getrennten Sinnesorganen mit verschiedener Frequenz-
empfindlichkeit ausgewertet wird. Horhaare und Tympanalorgane
sind oft gleichzeitig ausgebildet. Die Empfindlichkeitsschwellen des
Cercalnerven, der die Horhaare versorgt, und des Tympanalnerven
lassen bei Grillen wie bei Feldheuschrecken erkennen, dass die
Tympanalorgane jeweils durch hohere Tonlagen erregt werden
(Abb. 5; Karsuki und Svea, 1960). Auch die in den Tibien gele-
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ABg. 5.
schwellenkurven der Tympanal- und Cercal-Nerven (¢) von Grylliden und

veridiidden (unten); Hj Homoeogryllus japonicus, Lm Locusta migratoria,

O) Oxya japonica, Xm Xenogryllus marmoratus. Rel. Schallintensitat be-
zogen aul 20 pbar. Nach Karsukr und Suca (1960), verandert.
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genen Subgenualorgane kénnen durch Schall erregt werden, und
zwar durch tiefere Frequenzen als das Tympanalorgan (AuTruwMm,
1941; WEVER und VErNON, 1959). Es ist noch nicht bekannt, ob
die Insekten den Erregungszustand der verschiedenen Gehororgane
vergleichen und dadurch in grober Weise Tonhthen unterscheiden
kinnen. Versuche, die HorrinGce (1960) an Ganglienzellen des
Bauchmarks angestellt hat, deuten allerdings daraufhin, dass die
Information aus verschiedenen Mechanorezeptoren «in einen Topf
geworfen » wird.

Schliesslich ist noch der Vorschlag von PumpHREY und Rawpon-
Smita (1939; PumpHREY, 1940) zu erwihnen, die das besondere Reak-
tionsvermogen der Insekten auf die rhythmische Gliederung (Ampli-
tudenmodulation) von Schallsignalen als Frequenzunterscheidung ver-
stehen. Nach physikalischer Definition handelt es sich bei den Grund-
rhythmen der akustischen Signale zweifellos um Frequenzen. Im
normalen Sprachgebrauch werden diese aber nicht als Téne bezeichnet,
so dass man zwar von Rhythmus-, nicht aber von Tonunterscheidung
sprechen kann.

Das Erkennen von Tonhohenunterschieden ist wahrscheinlich
die einzige Sinnesleistung, welche die Wirbeltiere mit keiner an-
deren Tiergruppe gemeinsam haben. Dabel sind mindestens zwei
physiologische Mechanismen beteiligt. Der allgemein bekannte
Weg ist stammesgeschichtlich der jiingere. Er ist mit dem Namen
v. HELmHOLTZ verbunden, wenn ihn auch erst v. BEKESY in neueren
Jahren (1943; 1944) genauer vermessen hat. Die in die Linge
gestreckte Basilarmembran der Siduger und in geringerem Masse
auch die der Voigel beschreibt unter Schalleinwirkung Bewegungen,
die sich als Wanderwellen ausbreiten. Kurz vor dem Auslaufen des
Wellenvorganges bildet sich ein stark gedampftes Amplituden-
maximum, das sich abhéngig vor der Tonhohe verlagert. Bei einer
Linge der Basilarmembran des Menschen von 3 c¢m betrigt die
wirksame Hohe der Schwingungen 10710 bis 1078 ¢m, und ist damit
sehr klein im Verhdltnis zur Ausdehnung des betroffenen Ab-
schnittes der Basilarmembran.

Die Bewegungen der Basilarmembran haben die Erregung eines
bestimmten Teiles der Hirnervenfasern zur Folge. Die einzelnen
Fasern werden bevorzugt durch einen charakteristischen Frequenz-
bereich aktiviert, sie sind aber nicht sehr selektiv in ihrer Ton-
empfindlichkeit. Abb. 6 zeigt ein von Tasakr (1954) untersuchtes



266 J. SCHWARTZKOPFF

Element des Hornerven vom Meerschweinchen. Es ist besonders
empfindlich fiir Tone zwischen 6 und 7 kHz, aber schon bei einer
Erhohung der Reizintensitdt um 20 db erregen mehr als 3 Oktaven
die Faser.

Die geringe Spezialisierung der Hornervenfasern steht in einem
offenbaren Missverhéltnis zur Leistung der Tonunterscheidung bei
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Antwortbereich (und Entladungen) einer Hérnervenfaser des Meerschwein
chens (Cacia cobaya). Beachte die geringe Frequenz-Spezifitat. Ordinate:
relative Reizintensitat. Nach Tasak1 (1954).

Siaugern und Vigeln. In Untersuchungen an einzelnen Zellen auf
den verschiedenen Stationen der Horbahn hat sich aber gezeigt,
dass deren Trennschirfe von Stufe zu Stufe besser wird (KATsukr,
1961).

[In Abb. 7 sind die Ansprechbereiche verschiedener Neurone
aus dem Gebiet der oberen Olive der Katze dargestellt; die Trenn-
schiirfe ist hier deutlich besser als im Hornerven. Im Corpus genicu-
latum mediale wird die hichste Selektivitit erreicht; dieser Teil
des  Zwischenhirns vollzieht nach Ausschaltversuchen die Ton-
unterscheidung (Karsukr, 1961; GoLoseErG und NE¥F, 1961). Die

Projektion des Hornerven auf die Grosshirnrinde ist bei der Katze
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erst fiir hohere Leistungen wie akustisches Gedédchtnis und Ver-
gleich mit anderen Sinnesreizen verantwortlich.

Der nerviose Mechanismus, durch den im Verlauf der Hiorbahn
die Einengung der Ansprechbereiche von Ganglienzellen bewirkt
wird, ist schon 1944 durch GavramBos erkannt worden. Die in
Abb. 8 untersuchte akustische Nervenzelle ist ungereizt lebhaft
spontan titig. Tonreize verstirken diese Aktivitdt in einem be-
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AgB. 7.

Antwortbereiche von 17 akustischen Nervenzellen aus der Medulla oblongata
der Katze. Beachte die im Vergleich zu Abb. 6 verbesserte Trennschirfe
von Zellen, die bevorzugt auf hohere Tone ansprechen. 0 db = ca. 100
ubar. Nach GarLamMBos, ScHWARTZKOPFF und RuperT (1959), verandert.

stimmten Bereich. Etwas hohere Frequenzen unterdriicken die
Spontanaktivitat aber; d. h., dass ein bestimmter Teil der Basilar-
membran hemmend auf die Zelltatigkeit wirkt. Offensichtlich ist
die scharf abgeschnittene Grenze des Ansprechbereiches nach hihe-
ren Tonen hierauf zuriickzufithren. Von der zweiten Station der
Horbahn an wird Randhemmung auch gegeniiber tiefen Tonen
beobachtet (Literatur b. Scawartzkoprrr, 1960 b; 1962).

Die Einengung der Frequenzempfindlichkeit bedeutet, dass ein
auf der Basilarmembran unscharf angelegtes Tonmuster im Ver-
lauf der nervisen Weiterverarbeitung durch nichtlineare Prozesse
kontrastreicher gemacht wird. Hierdurch kann aber kein echter
Gewinn an Information geschaffen werden.
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Da auch das Muster der Tonverteilung auf der Basilarmembran
fiir Frequenzen um und unter 1000 Hz immer verschwommener
wird und tiefere Tone die ganze Basilarmembran erfassen, ist
bereits von den Humanphysiologen nach weiteren Mitteln der Auf-
nahme von Ton-Information gesucht worden (WevVER, 1949). Der
Zoologe sieht in dem Fehlen einer zur peripheren Klanganalyse
geeigneten Basilarmembran bei niederen Wirbeltieren ein weiteres,
zwingendes Argument. Es muss ein allen Wirbeltieren gemein -
sames, stammgeschichtlich altes Pnitniasuhe
stehen, das vor der Spezialisierung des Innenohres der hoheren
Wirbeltiere die Tonunterscheidung ermoglicht hat.

LowensTEIN und RomERTs haben (1951) an einzelnen Hor-
nervenfasern des besonders einfach gebauten Innenohres von
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Einengung des Antwortbereiches einer akustischen Nervenzelle durch Rand-

Hemmung, gemessen als Unterdriickung der Spontan-Aktivitat; 1300 Hz

beste Reizfrequenz bei rel. Schwelle von —94 db. Nach GALAMBoOS
(1944).

tochen gefunden, dass der Rhythmus der Tonschwingung durch
reizsynchrone Nervenimpulse direkt an das Gehirn gemeldet wird.
\us Verhaltensversuchen an Knochenfischen, in denen sich durch
Temperaturerhohung die Tonunterscheidung zu hoheren Lagen
verschieben  ldsst, wird auf einen entsprechenden Mechanismus
geschlossen (Dupok van Heer, 1956); Untersuchungen, die wir
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jetzt im Gehirn von Fischen durchfiihren, bestdtigen dies. Es
scheint, dass alle Wirbeltiere bis zu den Sdugern hinauf mittlere
und tiefe Tonfrequenzen in Form synchroner Nervenentladungen
aufnehmen. Abb. 9 zeigt die Aktivitat einer Gruppe von akustischen
Zellen aus der Medulla oblongata eines Vogels, wihrend das
Ohr durch einen Ton von rund 1000 Hz
gereizt wird.

In psychophysischen Versuchen kann
man auch beim Menschen die Auswertung
direkt tibertragener Tonfrequenzen nachwei-
sen: wennbeiden Ohren iiber Kopfhorer sehr
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Nach ScawarTzKoPFF (1958), verandert.

1015 Hz

Die obere Grenze, bis zu der eine einzelne Nervenfaser Ton-
frequenzen direkt iibertragen kann, liegt bei 1000 Hz; dieser Wert
gilt aber nur fir extreme Reizbedingungen. Deuertone rufen nur
100 bis 200 Nervenimpulse/s hervor, wie dies Abb. 10 fiir eine
akustische Nervenzelle aus der Medulla des Wellensittichs zeigt. Die
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Zelle ist besonders empfindlich fiir Tone um 600 Hz und beant-
wortet diese bei hichster Intensitdt mit etwa 100 Impulsen/s. Die
Aktionspotentiale setzen jedoch nicht zu beliebigen Zeitpunkten ein:
Das Einsatzbild, auf dem etwa 25 Reizschwingungen superponiert
worden sind, zeigt, dass die ausgelosten 5 Nervenimpulse an einen
bestimmten P h as e nabschnitt der Tonschwingung gebunden

Ass. 10.

Entladungsweise einer akustischen Nervenzelle aus der Medulla des Wellen-
sittichs; links Registrierbeispiele, diese in senkrechter Richtung mit kom-
primierter Zeitachse; Mitte Entladungshaufigkeit bei verschiedenen Inten-
sititen und Frequenzen; rechts Registrierung bei 25-facher Superposition.
Beachte, dass bei Dauerreiz nur bis etwa 100 Impulse/s gebildet werden,
die reizsynchron erscheinen (rechts). Nach ScHWARTZKOPFF (1957 b).

sind. So gibt die Summe der Potentiale, hier iiber die Zeit genom-
men, den Tonrhythmus wieder. Dadurch, dass zahlreiche Zellen
gleichzeitig phasengebunden téitig werden, erginzen sich die ein-
zelnen Entladungsmuster. Durch alternierendes Zusammenwirken
kinnen Tonfrequenzen bis zu einigen 1000 Hz nervos tibertragen
werden. WeEveEr (1949) hat diesen Mechanismus als Salven -
prinzip bezeichnet.

Das Salvenprinzip als Mittel der nervisen Frequenziibertragung ist
weh bei Insekten realisiert, wo schon PumMpurey und RAwWDON-SMITH
1936) am Cercalnerven von Periplaneta und PumpureY (1940) bei
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Grillen reizsynchrone Entladungen beobachtet haben. Auch die Aktivi-
tit des Johnstonschen Organs der Dipteren verldauft in dieser Weise.

~Die Insekten verwerten anscheinend die Phasen-Information der

nerviosen Nachricht; zweifellos nicht den Frequenzgehalt (Literatur b.
ScHWARTZKOPFF, 1959).

Damit die nervose Uebertragung von Tonschwingungen zur
Klanganalyse beitragen kann, miissen die auf getrennten Fasern
geleiteten Rhythmen zentral vereinigt und unterschie-
den werden. Die anatomischen Voraussetzungen sind dadurch
gegeben, dass die Ganglienzellen auf der zweiten und den folgen-
den Stationen der Horbahn mit einer grossen Zahl von afferenten
Nervenfasern synaptisch verbunden sind. Schwieriger ist es, einen
physiologischen Mechanismus zu finden, der die nervisen Rhythmen
unterscheidet. Einerseits kann das Gehirn nur solche Reize als
verschieden beurteilen, die unterschiedliche Populatio-
nen von Ganglienzellen in Erregung versetzen. Andererseits werden
zahlreiche Frequenzen durch Salvenentladungen der gleichen
Faserpopulation iibertragen. Es muss gefordert werden, dass dieses
Gemisch nerviser Rhythmen durch eine Art von Filter in Frak-
tionen zerlegt wird.

Ein nervises Modell hierfiir hat LickrLiper (1959) angegeben
(Abb. 11, linke Hélfte). Ueber ein afferentes Nervenbiindel werden
Salvenentladungen mit der Mischung von Perioden P, bis P einer
Batterie von Koinzidenz-Analysatoren zugefiihrt. Die Ausgangs-
neurone konnen nur dann einen Impuls abgeben, wenn sie gleich-
zeitig auf direktem Wege und iber das zugeordnete Zwischen-
neuron erregt werden. Die einzelnen Zwischenneurone unterscheiden
sich durch die Verzigerungszeit des Erregungsdurchganges, bedingt
beispielsweise durch verschieden lange Leitungswege. Infolgedessen
bestimmt jedes Zwischenneuron einen charakteristischen Perioden-
Bereich der nerviosen Rhythmen, der einen fortgeleiteten Impuls
des Ausgangsneurons hervorrufen kann. Das System als Ganzes
wirkt wie ein Filtersatz mit unterschiedlichen Zeitkonstanten.

Wir selbst glauben einen etwas einfacheren Mechanismus ge-
funden zu haben (ScawarTZKOPFF, 1958), bei dem auf die Zwischen-
neurone verzichtet werden kann. Die Ausgangsneurone selbst unter-
scheiden sich durch die Zeitkonstanten der Erregbarkeit (Abb. 11,
rechte Hilfte), wodurch eine Eigenfrequenz der Erregungs-
bildung entsteht. Das einzelne Neuron wird bevorzugt durch die-

ReEv. Suisse pE ZooL., T. 69, 1962. 20
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jenigen afferenten Rhythmen erregt, die der Eigenfrequenz ent-
sprechen.

Das Vorhandensein der Eigenfrequenz bei bestimmten akus-
tischen Gehirnzellen geht aus Versuchen hervor, in denen das Ohr
eines Vogels oder Sdugers mit ganz kurzen, aperiodischen Signalen
(Klick von 0,1 ms Dauer) gereizt wird. Manche Neurone antworten

! !
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AsB. 11.

Schema eines nervosen Frequenz-
Analysators; links in Anlehnung an
LickLipEr (1959) als Koinzidenz-
Analysator, rechts als
Resonanz-Analysator. Siehe Text.

ol

(
v

hierauf durch wiederholte Entladungen. Die in Abb. 12 mit eini-
gen Registrierbeispielen vorgestellte Zelle wurde von GALAMBOS,
ScHWARTZKOPFF und RUpPERT (1959) insgesamt in einem Intensi-
tatsbereich von 80 db gepriift und dabei wurden mehrere hundert
\ktionspotentiale registriert. Siamtliche Potentiale erscheinen mit
einer Genauigkeit von 4+ 0,2 ms zu einem der 6 Zeitpunkte der
Registrierung D, die je durch fast 2 ms getrennt sind. Aus der
rhythmischen Antwort auf einen aperiodischen Reiz wird
aul eine Eigenfrequenz der Zelle geschlossen, die hier 540 Hz be-
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=

tragt. Wird die gleiche Zelle durch Dauerton gereizt, dann findet
sich ein Bereich hochster Empfindlichkeit zwischen 530 und 650 Hz;
Eigenfrequenz und «beste Reizfrequenz » stimmen mit einem me-

ABB 1D

Entladungsweise einer akustischen Ganglien-
zelle aus der Medulla der Katze; beachte die
stereotypen Zeitpunkte der Entladungen.
Obere Zeile jeweils Reizsignal und Aktions-
potentiale, untere Zeile Cochlea-Potentiale
und Zeitmarkierung (1 ms); Reizintensitat
fiir A und B 50 db schwicher als fiir C und
D. Naheres s. Text. Nach GarLaMBOS,
ScHWARTZKOPFF und RUPERT (1959).

thodisch bedingten, geringen Fehler iiberein. Die Uebereinstimmung
1st Ausdruck eines ursidchlichen Zusammenhangs, der durch das
Modell der Abb. 11 (rechts) schematisch dargestellt wird.

Auswertung rdiumlicher Eigenschaften des Schalles.

Die natiirlichen Schallquellen sind anndhernd punktférmig.
Vom Entstehungsort breiten sich die Schallschwingungen in einem
freien Feld mit endlicher Geschwindigkeit geradlinig aus und ver-
lieren mit dem Quadrat des Abstandes an Intensitat. Hindernisse
beeinflussen die Ausbreitung durch Reflexion, Beugung und Ab-
sorption, wobei hhere Frequenzen in stéirkerem Masse verloren gehen.
Daher konnen Wirbeltiere aus der Klangfarbe eines Schallsignals
auf die Entfernung der Schallquelle schliessen. Im allge-
meinen wird diese aber aus der Lautstiarke ermittelt, wozu Insekten
ebenso befihigt sind wie Wirbeltiere.

BusNEL und DumorTiER (1956) liessen Weibchen einer Laub-
heuschrecke auf stridulierende Médnnchen zulaufen und bestimmten
die Laufgeschwindigkeit bei verschiedenen Abstinden vom wer-
benden Liebhaber (Abb. 13). Diese hiingt reziprok von der Ent-
fernung ab, bezw. ist dem Quadrat der Schallstirke proportional.
Ein so einfacher Mechanismus reicht aus, um ein Weibchen an
das nahere von zwei abwechselnd stridulierenden Mannchen heran-
zufithren.
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Richtungshoren.

Fiir die akustische Orientierung ist zweifellos die Richtung zu
einer Schallquelle von grosster Bedeutung. Wie die Wirbeltiere
durch das Tonunterscheidungsvermdigen charakterisiert werden, so
besitzen alle horenden Insekten leicht bewegliche Sinnesorgane,
die unmittelbar auf die gerichtete Bewegung der im
Schall schwingenden Molekiile ansprechen (Aurrum, 1936; Pum-
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ABB. 13.

« Entfernungsbestimmung » durch die Laufgeschwindigkeit von Laubheu-
schrecken-Weibchen (Ephippiger bitterensis) bei Annidherung an singende
Miannchen. Abszisse: Laufstrecke, 0 m = Auflassort, 15 m = Standort der
Méannchen. Nach BusnerL und DumorTiER (1956).

pureY, 1940). Infolgedessen konnen selbst zarte Organismen wie
Miicken die Richtung zu einer Schallquelle bestimmen, die Tone
einer Wellenlinge von rund 1 m aussendet; das ist etwa das
1000fache des Korperdurchmessers. Das Wirbeltierohr ist
dagegen nur fiir den ungerichteten Schalldruck emp-
findhch. Es kann die Schallrichtung nur indirekt, durch Ausnutzung
des vom Korper geworfenen Schallschattens oder der Laufzeit-
differenz zwischen dem Eintreffen des Signals an beiden Korper-
seiten ermitteln. Weil sich die physikalischen Voraussetzungen
hierfiir im Wasser besonders ungiinstig verhalten, sind Fische an-
chemend nicht zum Richtungshoren befihigt. Der kleine Riicken-
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schwimmer Notonecta schwimmt dagegen direkt gerichtet auf eine
Schallquelle zu (RaBEg, 1953).

Trotz der im Grundséatzlichen verschiedenen Mechanik der Sin-
nesorgane von Insekten und Wirbeltieren liefern sie ihren Trigern
die gleiche Richtungs-Information. Das Ohr jeder Kérperseite zeigt
an, dass sich die Lautheit eines Schallsignals mit der Einfallsrich-
tung dndert. Beil unsymmetrischem Einfall entsteht eine Laut -
heitsdifferenz (und eine Zeitdifferenz) zwischen beiden Ohren.
Diese Uebereinstimmung ist ein Musterbeispiel fiir Konvergenz-
erscheinungen.

Abb. 14 veranschaulicht ein Experiment an der Wanderheu-
schrecke; Versuche mit entsprechendem Ausfall sind an Laubheu-

¢ ~ o '"‘ o w
¥ | ‘d r rechles
r-t P aldugll i linkes
physiologische Differenz .Ah Tympanalpotential

2Zeif nach Reizbeginn

ABB. 14.

Abhangigkeit der Tympanal-Nerven-Potentiale der Wanderheuschrecke
( Locusta migratoria) von der Einfallsrichtung des Schalles (7000 Hz, 20 db
iber der Schwelle); jeweils 10 Reizablaufe superponiert. Nach Auvtruw,
SCHWARTZKOPFF und SwoBobA (1961).
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schrecken, Nachtschmetterlingen, Singvigeln und Eulen vorge-
nommen worden (Literatur b. ScawaARrRTzZKOPFF, 1960 a,b; 1962). In
einem echofreien Raum wurden Tonsignale konstanter Stirke er-
zeugt und das Versuchstier im Schallfeld gedreht. Die elektrische
Aktivitit der beiden Tympanalnerven wurde gleichzeitig und un-
abhingig abgeleitet; sie steigt bei Zuwendung des Gehororgans zur
Schallquelle und sinkt bei Abwendung. Der Potential h 6 h e ent-
spricht eine bestimmte Lautheit, die aus besonderen Ver-
suchen hervorgeht, in denen die Schallintensitdat bei konstanter
Richtung verindert wird (Abb. 16). Diese Aenderung der Lautheit,
aus der Potentialhohe umgerechnet, ist in Abb. 15 fiir die beiden
Ohren der Waldohreule aufgetragen (—A— rechtes, — @— linkes
Ohr). Man erkennt, dass bei Schalleinfall zwischen 45 und 90° ein
Maximum der Empfindlichkeit besteht; das zugewandte Ohr zeigt
eine um rund 10 db (etwa dreifachen Schalldruck), grissere Laut-
heit als das abgewandte Ohr an. Der Unterschied kann auf etwa
30 db anwachsen, wenn die in diesem Versuch gedffneten Ohr-
klappen zu einem schmalen Schlitz verengt werden. Die Wander-
heuschrecke, die iiber einen solchen Hilfsmechanismus nicht ver-
fiigt, ecrreicht auch ohne diesen einen Lautheitsunterschied von
20 db (Aurrum, ScCHWARTZKOPFF und Swosopa, 1961).

In Abb. 15 ist noch das Richtungsdiagramm fiir einen weiteren
Versuch enthalten, bei dem die Waldohreule derartig gedreht wurde,
dass die Schallquelle nicht horizontal sondern iiber den Scheitel wan-
derte. Jetzt liegt die grosste Empfindlichkeit etwas jenseits von 900
bezw. vor 2700, Das bedeutet, dass beide Ohren besonders empfindlich
fiir Schall sind, der von schrig unten eintrifft. In den Versuchen mit
wechselnder Drehebene ist aber noch ein interessantes negatives Ergebnis
enthalten. Die &dusseren Gehorginge der Waldohreule lassen eine be-
trichtliche rechts-links Asymmetrie erkennen (Freve, 1953). Es wird
vermutet, dass hieraus eine Asymmetrie der Richtungsempfindlichkeit
resultieren konnte, die fiir die dreidimensionale akustische Orientierung

niitzlich wire (Pumpnrey, 1948). Diese Annahme wird nicht bestétigt;
wir konnen allerdings nicht ausschliessen, dass bei einer Betitigung der
sehr beweglichen Ohrklappen doch noch der erwartete Effekt sichtbar

wird.

Der zwischen beiden Gehororganen bei unsymmetrischem Schall-
cinfall auftretende Intensititsunterschied wird durch Suchbewe-

gungen zum Verschwinden gebracht, als deren Folge das Tier sich
e die Schallrichtung dreht. Die Genauigkeit des Richtungserken-




GEHORSINN AT

nens hingt bei gegebener Richtungsempfindlichkeit des einzelnen
Ohres von der zentralen Unterschiedsschwelle ab. Wir haben friither
be1r Singvigeln in Versuchen, die eine Auswertung der Zeitdifferenz
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AgB. 135.

Richtungsdiagramm der beiden Ohren der Waldohreule (Asio otus) fiir Schall-
einfall (3000 ITz) horizontal (= Stirnebene) bezw. vertikal (= Scheitel-
ebene). Das Schnittbild entspricht der Stirnebene. Beachte, dass trotz

asymmetrischer ausserer Ohrdffnung die Diagramme rechts/links spiegel-
bildlich symmetrisch erscheinen.

ausschlossen, eine Schwelle von 1 db oder weniger gefunden; fiir
den Menschen gibt MiLrs (1960) 0,5 db an. Es ist anzunehmen,
dass die Eule diesen Wert erreicht oder tibertrifft.

Neben der Intensititsdifferenz entsteht unter natiirlichen Be-
dingungen auch eine Zeitdifferenz zwischen beiden Ohren.
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Diese ist zum Teill physikalisch bedingt. Unter giinstigsten
Umstéinden kann die Laufzeitdifferenz des Schalles bei der Heu-
schrecke mit einem Abstand der Tympanalorgane von knapp
0,5 em rund 1073 s betragen. Es ist ausgeschlossen, dass ihr Zentral-
nervensystem diesen Betrag auswertet. Zwischen den Ohren der
Eule mit ithrem besonders breiten Kopf treten Laufzeitunterschiede
bis zu 2 X 1077 s an¥

Ausser der physikalischen entsteht aber eine bedeutsame
physiologische Zeitdifferenz, weil die Erregungsprozesse im
Sinnesorgane bei steigender Reizintensitat beschleunigt ablaufen.
Abb. 16 lisst erkennen, dass die Latenzzeit der Hornervenerregung
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Ags. 16.

Latenzzeit und Hohe der Cochlea-Potentiale der Waldohreule in Abhingig-
keit von der Reizstarke (0 db = ca. 1 pbar). « Eichkurve » zur Riickbe-
rechnung der Reizintensitat aus Potentialinderungen bei Wechsel der
Schallrichtung.

der Waldohreule um mehr als 0,5 ms abnimmt, wenn der Reiz
(im physiologischen Bereich) um 20 db verstirkt wird. Bei der
Heuschrecke ergibt sich sogar eine Verkiirzung der Latenz um

rel. Potentialhohe(A )
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1 ms. Infolge der Schallrichtung verschieden stark gereizte Ohren
geben also ihre Erregung auch mit unterschiedlicher Verzigerung
weiter.

Physikalische und physiologische Zeitdifferenzen addieren sich
zu Betrigen von grossenordnungsméssig 1 ms, wenn der Schall
genau von der Seite eintrifft. Es erscheint physiologisch moglich,
dass auch ein Insekt einen solchen Zeitunterschied auswertet; Suca
und Karsukr (1961) haben qualitativ gezeigt, dass die Weiter-
leitung der akustischen Erregung im Bauchmark auf der einen Seite
durch die vorangehende Aktivitidt des Tympanalnerven der gegen-
iiberliegenden Seite gehemmt wird. Aus eigenen Verhaltensversuche
an Waldohreulen geht hervor, dass eine Zeitdifferenz von 1 ms
noch sicher erkannt wird, ohne dass damit die Unterschiedsschwelle
erreicht worden wiére.

Bei der Katze wurde der physiologische Mechanismus der Zeit-
differenz-Verrechnung durch GaLamBos, ScHWARTzZKOPFF und Ru-
PERT (1959) direkt untersucht. Hierbei wurden einzelne akustische
Nervenzellen der akzessorischen oberen Olive gepriift, an denen
sich zum ersten Male im Verlauf der Hiérbahn Fasern von beiden
Ohren synaptisch vereinigen. Diese — tertiiren — Neurone lassen
verschiedenartige Einflisse von beiden Ohren erkennen. In dem
der Abb. 17 zugrunde liegendem Versuch bringt ein kurzes Signal
zum gleichseitigen (rechten) Ohr die Zelle regelmissig zur Ent-
ladung. Ein Reiz gleicher Starke zum Gegenohr zeigt keine Wir-
kung, solange er isoliert gegeben wird. Kombination der Reize zu
beiden Ohren hat eine Hemmung zur Folge, wenn das kontralerale
Signal 0,5 bis 1,1 ms spater wirkt. Davor findet sich ein kurzer
Zeitabschnitt von 0,4 ms Dauer, in dem nur ein Teil der Ent-
ladungen ausfallt. Dieser Zeitraum relativer Hemmung
zeigt eine Variabilitat oder Messungenauigkeit der einzelnen Ner-
venzelle an.

Nun wird aber der Zeitunterschied im vielzelligen Gehirn der
Wirbeltiere gleichzeitig durch eine grosse Anzahl von Nervenzellen
aufgenommen; bei der Katze diirften es mehrere 1000 Elemente
sein, die dhnlich wie die hier untersuchte Zelle erregt werden. Der
Aktivitatszustand der gesamten Population wird in hoheren Zen-
tren integriert. Das bedeutet, dass auch der Bereich relativer
Hemmung statistisch ausgewertet werden kann. Machen wir die
konservative Annahme, dass das Zentralnervensystem Unterschiede
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im Erregungsniveau von 109, erkennt, dann wiirde es im Bereich
relativer Hemmung der Einzelzelle (Abb. 17) noch Zeitunterschiede
von 4 x 107%s trennen. Das kommt der in psychophysischen Ver-

Ioolllll'[ll Tl]llfl?'l]'TTTTIIIr_l'IIII
] L O i
= <
S = & o
e ©
3 (V)
L
;50;. .% —
= %
g N
<
's 25 O =
LA @
g:‘ o
O—AIIIIIIIllll_l.lllllllLlIIlllllllll_-
-05 0 05 10 15 20 23 msec.

Zeitdifferenz (AT) zwischen Klick-Signalen

AsB. 17.

« Verrechnung » der binauralen Zeitdifferenz an einer akustischen Nervenzelle
des Nucl. olivarius sup. access. der Katze. Das (rechts gelegene) Element
wird durch Klick-Signale zum gleichen Ohr aktiviert; Reiz zur Gegenseite
hat isoliert keine Wirkung. Kombination beider Reize fithrt zu relativer
Hemmung, wenn das linke Ohr 0,1 bis 0,5 ms nach dem rechten aktiviert
wird; absolute Hemmung 0,5 bis 1,1 ms. Nach GALAMBOS, SCHWARTZ-
KorFF und RuperTt (1959).

suchen ermittelten Zeitdifferenzschwelle (3 X 107%s) des Menschen so
nahe, wie bei der Verschiedenheit der Methoden nur erwartet
werden kann.

Bedeutung der Zahl von Nervenelementen.

o dass bei der akustischen Lokalisation — und

Die Ueberlegung,
anderen Leistungen der Verarbeitung von Sinnesinformation — die

\nzahl der verfiijgharen Nervenelemente bedeutsam ist, wird durch
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eine anatomisch-histologische Untersuchung meines Mitarbeiters
P. WinTER bestétigt. Dieser hat bei zahlreichen Vigeln aus ver-
schiedenen Ordnungen die Zahl der akustischen Nervenzellen in
den gleicher Zentren der Medulla oblongata bestimmt. Bei doppelt
logarithmischer Auftragung von Zellzahl gegen Korpergewicht lasst
sich eine einfache allometrische Beziehung fiir das Gros der Vogel
feststellen: von knapp 10 g schweren Singvigeln wie Fitis und
Weidenmeise bis zum Uhu gilt, dass die Zellzahl proportional zum
Gewicht ®!° zunimmt. Ausser den Singvigeln fallen auch andere
gut horende Arten wie Steinkauz oder der durch seine Echopeilung
bekannte Fettschwalm (Steatornis caripensis) unter das Gesetz.
Der domestizierte Truthahn verliasst die Reihe. Offenbar ist er
«auf Fleisch » selektioniert worden und daher vergleichsweise « zu
schwer ». Am auffilligsten ist aber die Sondersteliung von einigen
Eulen mit der Schleiereule an der Spitze, die sich durch rein nicht-
liche Lebensweise auszeichnen. Die Schleiereule kann in absoluter
Dunkelheit allein nach dem Gehor eine laufende Maus aus dem
Fluge fangen (Pay~e und Drury, 1958). Diese Art besitzt drei-
mal so viel akustische Nervenzellen in der Medulla wie der 10fach
schwerere Uhu (WINTER und ScHWARTZKOPFF, 1961).

Schluss.

Die Beurteilung der Sinnesleistungen allein nach der Zahl der
Nervenelemente stellt ohne jeden Zweifel eine sehr grobe Verein-
fachung dar. Wir werden hierdurch aber doch auf den entschei-
denden Unterschied zwischen den Gehorsleistungen von Insekten
und Wirbeltieren hingefiihrt: er ist quantitativer Natur.
Ein Insekt muss aus Griinden, die 1im Bauplan liegen, schitzungs-
weise mit dem 100 000sten Teil an Nervenzellen auskommen, die
einem hoheren Wirbeltier zur Verfiigung stehen. Als unausweich-
liche Folge ist eine geringere Leistung des Gehérs und anderer Sinne
zu erwarten. Diese wird sichtbar in dem Fehlen der Tonunterschei-
dung und in der weniger guten absoluten Empfindlichkeit. Wie es
sich mit den Unterschiedsschwellen fir Intensitit und Zeit bei
Insekten verhilt, ist noch nicht bekannt.

Die physiologischen Mechanismen, nach denen die einzelnen
Elemente arbeiten, stimmen dagegen bei Insekten und Wirbel-
tieren in erstaunlichem Masse iiberein.
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