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Die keulenformigen Sensillen auf den Cerci
der Grille Gryllus bimaculatus als Schwererezeptoren
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Club-shaped Hairs in the Cerci
of the Cricket Gryllus bimaculatus Acting as Gravity Receptors

Summary. 1. The club-shaped hairs are innervated by one sensory cell with phasic-tonic
properties. The largest changes of spike frequency are produced by deflection of the hairs
along their preferential plane. The smallest deflection that will induce changes of the spike
frequency is 0.1°. The height of the phasic response is correlated to the rising time of the
stimulus. Sinusoidal stimuli up to 300 Hz cause stimulus-synchronized spike trains.

2. Spikes of the campaniform sensilla lying at the base of the club-shaped hairs were
recorded simultaneously with the spikes of the hairs. The excitation pattern of the campani-
form sensilla is phasic. They are excitated only by moving the cup of the club-shaped hairs,
not by deflecting the hairs alone.

3. The cricket may determine its position in relation to the gravity field by means of the
club-shaped hairs. This can be demonstrated indirectly by measuring the deflexion of the
hairs in the gravity field and registration of the electro-physiological characteristics of the
receptor. Direct evidence is obtained by recording the nerve spikes while turning the cricket
in the gravity field.

Zusammenfassung. 1. Die Sinneskeulen sind durch eine Sinneszelle innerviert, die phasisch-
tonische Reizantworten zeigt. Die groBten Anderungen der Impulsfrequenzen entsteben bei
Ablenkung der Keulen in ihrer mechanischen Vorzugsebene. Die kleinste Auslenkung, die
noch Impulsfrequenzinderungen hervorruft, betrigt 0,1°. Die Anstiegssteilheit des Reizes
verdndert die Héhe der phasischen Antwort. Auf Sinusreize antwortet der Rezeptor bis 300 Hz
mit reizsynchronen Impulssalven.

2. Gemeinsam mit Impulsen des ableitenden Nerven konnten Impulse der an der Basis
der Keulenbecher liegenden campaniformen Sensillen abgeleitet werden. Thre Erregungsmuster
sind phasisch, sie sprechen auf Bewegung des Bechers, nicht aber der Keulen allein an.

3. Keulenférmige Sensillen kénnen prinzipiell die Lage der Grille im Schwerefeld messen.
Dies wird indirekt durch die Messung der Ablenkung der Keule im Schwerefeld und die Regi-
strierung der Amplitudenkennlinie, und direkt durch die Ableitung der Nervenimpulse
wahrend der Drebung des Tieres im Schwerefeld bewiesen.

A. Einleitung

An der Basis der Cerci der Grillen liegen cuticulire Sensillen, deren Insertions-
apparat dem der Fadenhaare dhnlich, deren Schaft aber keulen- oder flaschen-
férmig ausgebildet ist. v. Rath (1888) beschrieh diese Sensillen zuerst bei
Gryllus campestris, ebenso Berlese (1909) und Sihler (1924). Dieser fand die Keulen
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auBerdem bei Achaeta domesticus und Gryllotalpa vulgaris. Hsii (1938) beschrieb
sie ebenfalls bei Gryllotalpa.

Eine ausfiihrliche Beschreibung des Insertionsapparates der Fadenhaare auf
den Cerci der Grille und besonders der zum Rezeptor gehorenden Zellen gaben
Gnatzy und Schmidt (1971). Roth und Slifer (1973) berichteten von keulen-
formigen Sensillen (spheroid sense organs) bei verschiedenen amerikanischen
Schabenarten. Nicklaus (1969) vermutete, die Keulen kénnten als Schwere-
rezeptoren arbeiten. Gestiitzt wurde diese Vermutung durch Versuche, bei denen
die Ablenkung der Keulen durch das Schwerefeld beobachtet wurde.

Bischof (1974) untersuchte die mechanischen Eigenschaften der Rezeptoren
und fand, daB die Keulen sich bevorzugt in einer Ebene bewegen und in jeder
Raumlage definiert durch die Schwerkraft ausgelenkt werden.

In der folgenden Untersuchung soll neben der Registrierung der Rezeptor-
eigenschaften geklirt werden, ob der Ubertragungsapparat der Keule Ablenkungen
durch die Schwerkraft in vom Organismus verwertbare Anderungen der Impuls-
raten umsetzen kann. Dazu wurde einmal durch Vergleich der Rezeptorkenn-
linien mit den gemessenen Werten der Auslenkung der Keule im Schwerefeld
festgestellt, ob der reiziibertragende Apparat bei mechanischer Auslenkung der
Keule um entsprechende Betrige vom Organismus verwertbare Informationen
hergibt, und zum anderen die Impulsfrequenzinderungen direkt bei Drehung des
Tieres im Schwerefeld registriert.

B. Methodik

Fiir die elektrophysiologischen Versuche fanden Larven des letzten Larvenstadiums oder
frisch gehiutete adulte Tiere Verwendung. Die Grillen wurden aus den Zuchten ein bis zwei
Tage vor dem Versuch herausgefangen und bis zum Versuchstag isoliert ohne Futter und
Wasser gehalten, da auf diese Weise bessere Arbeitsbedingungen erzielt werden (Guillet und
Bernard, 1973).

Die Tiere wurden dekapitiert und nach Entfernung der Fliigel und Extremitéiten so auf
einen Plexiglasblock gobettet, daff das Keulenfeld des rechten Cerus nach oben zeigte. Da
alle Keulen sich im Ubertragungsverhalten gleichen, wurden alle quantitativen Messungen an
der am weitesten distal liegenden Keule des Feldes gemacht. Diese Keule steht auf dem Cercus
nahezu senkrecht, ihre Bewegungsebene liegt in Richtung seiner Lingsachse (Bischof, 1974).

Die Ableitungen erfolgten mit Wolframelektroden auf zwei Apparaturen: einer elektro-
physiologischen Standardapparatur mit schwingungsisoliertem Tisch sowie einem Drehtisch,
der es erlaubte, das Priparat mit eingestochenen Elektroden um 2 senkrecht aufeinander
stehende Achsen zu drehen (Beschreibung des Drehtisches: Nicklaus, 1969). Auf der Standard-
apparatur wurden die Keulen durch einen Kleinlautsprecher mit aufgesetzter Nadel, bei
Drehung im Schwerefeld durch die in verschiedenen Winkeln zur Keulenachse einfallende
Schwerkraft in ihrer Vorzugsebene verschieden weit ausgelenks.

Die weiche Cuticula und die bewegliche Lagerung der Keulenbecher machen einen Einstich
ohne Schidigung des Sensillums sehr schwierig, Antworten des Rezeptors konnten nur bei
sehr genauver Placierung der Elektrode abgeleitet werden. Die Impulse erschienen positiv, je
nach Lage der Elektrode mono- oder diphasisch. Das bei den meisten Ableitungen nur sehr
niedrige Generatorpotential war negativ.

C. Ergebnisse
a) Campaniforme Sensillen

Beim Vortreiben der Elektrode erhielt ich vor den Impulsen der Keulen fast
immer Registrierungen von einer der am Rand liegenden campaniformen Sen-
sillen (Gnatzy und Schmidt, 1971; Edwards und Palka, 1974).
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Bei einigen Versuchen gelang es, von Keulen und campaniformen Sensillen
gleichzeitig abzuleiten. Dabei konnte folgendes festgestellt werden: Die campani-
formen Sensillen am Full der Keulenbecher sind Rezeptoren vom phasischen
Typ. Auf Luftstrémungen, die die Keule stark ablenken und zu einer starken
Erregung des ableitenden Nerven fithren, sprechen sie nicht an. Erst bei Be-
wegung des Insertionsapparates selbst werden Impulse erzeugt. Diese Bewegung
des Keulenbechers ist durch Ablenkung der Keulen mit Luftstromung oder
Schwereauslenkung jedoch nicht zu erreichen. Eine Erklarung der Funktion der
campaniformen Sensillen mul} also davon ausgehen, daf die Keulen, um ein
Ansprechen der Kuppeln zu erreichen, mechanisch so stark ausgelenkt werden
miissen, dafl der Kuppelbecher bewegt wird.

b) Trapezreize mit kurzer Anstiegszeit und verschiedenen Amplituden

Das verwendete Reizsystem erlaubte wegen der entstehenden Uberschwin-
gungen keine exakten Rechteckreize. Bei Anstiegszeiten von 2 msec waren diese
Uberschwingungen aber schon so gering, daf sie vernachlissigt werden konnten.
Die folgenden Versuche zur Amplitudenabhéngigkeit wurden mit Reizen dieser
kurzen Anstiegszeit durchgefiihrt.

Quantitativ nicht ausgewertete Versuche zeigen, daf} die Stirke der Erregung
der Sinneskeulen (wie die der Fadenhaare auf dem Cercus der Schaben) von der
Richtung der Auslenkung abhingt. Maximale Verdnderungen der Impulsfrequen-
zen treten bei Ablenkung der Keulen in ihrer mechanischen Vorzugsebene auf
{(Nicklaus, 1965, 1967 a, b). Die hier beschriebenen Versuche beschrinken sich auf
die Auslenkung des Rezeptors in dieser Ebene.

Die keulenférmigen Sensillen gehéren zur Gruppe der phasisch-tonischen
Rezeptoren (Abb. 1). Bei Abbiegung in eine Richtung der Vorzugsebene steigt
die Impulsfrequenz zuerst stark an, erreicht nach dem 3. oder 4. Impuls in weniger
als 10 msec bis 1250 Imp/sec und fallt danach in ca. 0,5 sec auf ein Plateau ab,
das jeweils vom Grad der Auslenkung der Keule bestimmt wird. Nach Beendigung
des Reizes ist eine postexcitatorische Pause zu beobachten, die ebenfalls abhangig
von Lénge und Amplitude des Reizes variiert; danach steigt die Impulsfrequenz
in ebenfalls vom Reiz abhingigen Zeiten wieder auf die vor dem Reiz registrierte
Frequenz an.

Beim Einstich an freistehenden Keulen trat ohne Auslenkung mit dem Reiz-
geber eine Grundfrequenz von mindestens 30 Imp/sec auf. Auch bei den Versuchen
zur Verinderung der Impulsfrequenz im Schwerefeld ging die Frequenz niemals
auf Null herunter. Die hochste abgeleitete Grundfrequenz betrug 80 Imp/sec.
Wird die Keule in die Richtung der Vorzugsebene, in der die Frequenz bei Ab-
lenkung ansteigt, zunehmend stéarker abgebogen, so steigt die Frequenz der phasi-
schen Spitze bis 4° schnell an (Abb. 2, { max), bei groBeren Ablenkwinkeln ist
keine klare Beziehung zwischen der GroBe der Ablenkung und der phasischen
Frequenzspitze herzustellen.

Im tonischen Bereich sind die Reiz-Erregungsbeziehungen klarer. Die tonische
Frequenz steigt bis 4° Ablenkung stark, bis 10° langsamer, danach kaum mehr an.
Ein konstantes Niveau wird innerhalb des untersuchten Zeitranmes nach Reiz-
beginn nicht erreicht. Der kleinste Ablenkwinkel, der noch eine Anderung der
Grundfrequenz hervorruft, betrigt 0,1°,
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Abb. 1. Originalregistrierung der Rezeptorantwort auf einen Rechteckreiz. Reizamplitude:
2°. Reizanfang (RA4) und Reizende durch Pfeile gekennzeichnet. Zahlen vor den einzelnen
Zeilen: sec nach Beginn des ersten Streifens. Amplitude der Impulse: ca. 1 mV

Bei Auslenkung der Keule in Gegenrichtung entsteht durch Aussetzen der
Impulse eine Pause, die bei zunehmendem Auslenkwinkel langer wird. Ebenfalls
abhingig von der Gréfie des Reizes steigt nach Einsetzen der Impulse die Frequenz
in verschiedenen Zeiten auf ein Plateau, das fiir alle Ablenkungen gleich zu sein
scheint und unter dem Ausgangsniveau liegt. Bei einer Auslenkung von 8,5° wird
diese Frequenz erst nach 41 sec erreicht (gestrichelte Linie in Abb. 3).

¢) Binfluf der Anstiegssteilheit auf die Form der HErregung

Bei den folgenden Versuchen betrug die Auslenkung der Keule jeweils 8°,
die Anstiegszeit auf das Reizplateau und damit die Steilheit der Anstiegsflanke
wurde veridndert (Abb. 4). Mit wachsender Anstiegszeit wird die phasische Spitze
niedriger, gleichzeitig riickt die Maximalfrequenz zeitlich vom Reizanfang weg.
Die Hohe der Maximalfrequenz andert sich zuerst schnell, dann wesentlich Jang-
samer (Einsatzbild, Abb. 4); ein volliges Verschwinden der phasischen Spitze war
bis zu Reizanstiegen von 2 sec nicht zu beobachten. Lingere Anstiegszeiten wurden
nicht untersucht.
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Abb. 2. Rezeptorantwort bei Rechteckreizen in Richtung maximaler Frequenzerhthung mit

verschiedenen Reizamplituden. Die fiir die einzelnen Registrierungen verwendeten Symbole

stehen jeweils in Hoéhe der bei dieser Ablenkung erreichten phasischen Spitze (F max). Ein-

satz: Tonische Frequenz 4—6 sec nach Reizbeginn in Abhi#ingigkeit von der GréBe der

Auslenkung in Depolarisationsrichtung. Mittelwerte aus 3 Registrierungen mit Angabe der
Extremwerte

In Abb. 5 wird die Impulsfrequenz in Abhéngigkeit von der Reizamplitude
dargestellt. Die Maximalfrequenz liegt bis auf sehr kurze Reizzeiten immer bei
der gleichen Auslenkung, ndmlich bei ca. 1°. Bei der kiirzesten Anstiegszeit
(Reg.-Nr. 1, 30 msec) ist offensichtlich der Rezeptor nicht in der Lage, bis zur
Auslenkung von einem Grad die Maximalfrequenz zu entwickeln.

Nach Ende des Reizanstiegs fillt die Impulsfrequenz auf das fiir 8° charakte-
ristische tonische Niveau ab.

d) Antworten des Rezeplors auf Sinusreize

Die Sinusreize wurden wie Rechteckreize mit Hilfe des Reizgebers auf die
Keule tibertragen. Die Reizamplitude blieb dabei stets gleich; im untersuchten
Bereich zeigte der benutzte Lautsprecher keine Eigenresonanz.

Die Durchschnittsfrequenz der Impulse in der Zeit vom ersten bis zum letzten
Impuls einer Reizschwingung (Abb. 6, 1) steigt wahrend der Erhéhung der Reiz-
frequenz stetig an. Ab 90 Hz ist ein Plateau erreicht, ab 200 Hz erscheint pro Reiz
noch ein Impuls.

18 J. comp. Physiol., Vol. 93



282 H.-J. Bischof

f
Imp)
sec

I'_.\"/.\._-!a
50 '"'"""/“<

T T~ T~ /
./.'//-‘/"
e
3 _/‘

4 4
10 /
0

o 1 2 3 4 5 6 71 8 t(sec

Abb. 3. Impulsfrequenzen bei Rechteckreizen verschiedener Amplitude in Richtung maxima-
ler Frequenzerniedrigung. 0= Reizanfang. Gestrichelte Linie: Niveau der Registrierung
40 sec nach Reizbeginn bei Ablenkung von 8,5°. Es wird vermutet, da8 sich auch die Impuls-
frequenz bei anderen Ausienkungen in Repolarisationsrichtung diesem Werb anndhert.
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Abb. 4, Trapezreiz mit verschiedenen Anstiegszeiten. RA Reizanfang. =30 msec, + =
220 msec, » =430 msec Reizanstiegszeit. Auslenkung konstant 8°. Einsatz: Maximalfrequenz
bei verschiedenen Anstiegszeiten



Sinneskeulen von Gryllus 283

B

-

|

v

{imp/sec
I'n
5001 \
. \
A

100

6 1 2 3 4 5 6 7 8<J Plateau

Abb. 5. Impulsfrequenzen bei verschiedenen Reizanstiegszeiten in Abhingigkeit vom Reiz-
niveau. 7 =230 msec, 2=200msec, 3 =400 msec, 4 =1 msec, J=gemeinsames tonisches
Niveau nach Erreichen des Reizplateaus

Die Durchschnittsfrequenz wéhrend der gesamten Reizdauer (Abb. 6, 2) zeigt
ein merkwiirdiges Verhalten: Bis ca. 20 Hz bleibt sie annéhernd gleich, sie betrigt
ca. 150 Imp/sec, ab 35 Hz steigt sie sprunghaft um fast 100 Hz an. Diesen Wert
behilt sie bis 300 Hz, um bei 750 Hz wieder auf das alte Niveau abzusinken.
Eine dhnliche Erscheinung beobachtete Nicklaus (pers. Mitt.) bei den Faden-
haaren der Schaben.

e) Antworten des Rezepiors bei Drehung der Grille im Schwerefeld

Bei den folgenden Versuchen sollte die Abhéingigkeit der Impulsfrequenz von
der Auslenkung der Keule im Schwerefeld direkt beobachtet werden. Dazu wurde
die Grille mit eingestochenen Elektroden so eingestellt, dafl die Drehebene des
Tisches mit der Hauptbewegungsebene der untersuchten Keule iibereinstimmte,
Wahrend der Drehung des Versuchstisches &nderte sich, wahrscheinlich durch
Verlagerung der Elektroden, das Verhéltnis zwischen Impulshéhe und Grund-
rauschen.

Dadurch wurden die Registrierungen meist schon nach Drehung um 90° nach
links oder rechts aus der Ausgangsposition heraus unauswertbar. Nur bei zwei
Ableitungen gelang es, wihrend des vollen Drehbereiches von 360° auswertbare
Impulsantworten abzuleiten. Die Frequenzmuster der Teilstiicke stimmen aber
in den registrierten Bereichen mit den vollstindigen Kurven iiberein.

Die Auswertung der beiden vollstindigen Registrierungen ergab, daB sich
die abgeleiteten Impulsfrequenzen wihrend der Drehung deutlich andern. Der
Frequenzunterschied zwischen Maximum und Minimum betrigt einmal 40, ein-

18*
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Abb. 6. Sinusreize. Abszisse: Reizfrequenz, Ordinate: Impulsfrequenz. Obere Kurve: Durch-
schnittsirequenz je einer auf eine Reizschwingung fallende Impulssalve wihrend der Zeit
vom ersten zum letzten Impuls. Untere Kurve: Impulsfrequenz gemittelt iiber die gesamte
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Abb. 7. Frequenzgang des ableitenden Nerven der Keule bei Drehung der Grille im Schwere-
feld. Mittelwerte aus den auf die Maximalfrequenz normierten und optimal zur Deckung
gebrachten Einzelregistrierungen. Gestrichelte Kurve: Sinusschwingung

mal 20 Impulse/sec. Der Abstand der Extremwerte voneinander betrigt bei
beiden Registrierungen 180°, allerdings sind die Kurven in Richtung der Abszisse
um ca. 60° gegeneinander verschoben. Diese Verschiebung ist dadurch zu er-
klaren, daB in der Versuchsanordnung die 0°-Stellung des Drehtisches nicht un-
bedingt mit der ,,Senkrecht*-Stellung der Keule tibereinstimmte; Abweichungen
von -+30°, bedingt durch das Aufkleben der Keule auf den Drehtisch und den
nicht bei allen Keulen gleichen Neigungswinkel zur Cercusoberfliche, waren die
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Regel. Der Unterschied zwischen beiden Messungen ist also durch eine Verschie-
bung des MaBstabs, nicht durch unterschiedliche Kennlinien der Keulen zu er-
kliren. Deshalb konnten beide Kurven zur Deckung gebracht werden, die Kurven-
punkte wurden auf den hochsten Frequenzwert normiert und die erhaltenen
Werte ermittelt (Abb. 7). Es ergibt sich eine Kurve, die mit einer Sinusschwingung
gut iibereinstimmt. Wie bei den Versuchen zur Amplitudenkennlinie auf der
Standardapparatur erfolgte auch bei diesen Messungen Frequenzerhohung bei
Ablenkung der Keule in Richtung auf die Basis des Cercus, Frequenzerniedrigung
in Gegenrichtung.

D. Diskussion

Die Antwort der keulenférmigen Sensillen auf Rechteckreize gleicht der ande-
rer phasisch-tonischer Rezeptoren. Nach der Amplitudenkenulinie fiir die toni-
sche Frequenz ist dem Tier prinzipiell eine zentrale Auswertung der Stellung der
Keule moglich. Fiir eine solche Messung ist die kurze Einstellzeit auf das Plateau
(ca. 0,5 sec) sinnvoll. Ahnlich kurz ist die Einstellzeit bei den Trichobothrien der
Feuerwanzen (Draslar, 1973).

Bis zu welchem Auslenkungsgrad die Impulsfrequenzen noch ausgewertet
werden konnen, kann nicht sicher gesagt werden. Die Frequenzunterschiede,
aber auch die Streuungen der einzelnen Werte werden bei groferen Auslenkungen
geringer.

Bei Abbiegung zur Seite mit Erniedrigung der Frequenz geben nur kleine
Auslenkungen bis 1° noch auswertbare Information. Bei gréfieren Auslenkungen
steigt die Linge der Pause und die Zeit des Anstiegs auf das tonische Niveau so
an, daB eine sinnvolle Auswertung nicht mehr méglich erscheint. Das tonische
Niveau liegt zwar unter der Ruhefrequenz, ist aber fiir alle Ablenkungen gleich
hoch. Das entspricht weitgehend den von Thurm (1964) bei den Borstenfeld-
sensillen der Biene gefundenen Verhiltnissen.

Die Steilheit des Reizanstiegs ist im phasischen Teil der Rezeptorantwort
codiert. Mit zunehmender Anstiegszeit wird die phasische Spitze niedriger (Abb4,
Einsatz). Die konstante Lage der Spitzenfrequenz bei lingeren Anstiegszeiten
(Abb. 5) ist auch den Ergebnissen von Barth (1967) bei Cupiennius salei (Reizung
mit Sinusreizen gleicher Frequenz und verschiedenen Anstiegszeiten) zu ent-
nehmen; eine Deutung dieser Tatsache ist bisher noch nicht méglich. Auf Sinus-
reize antwortet der Rezeptor bis 300 Hz mit reizsynchronen Impulssalven. Bei
Reizung mit hoéheren Frequenzen ist die Impulsfolge asynchron. Die mittlere
Frequenz der Impulssalven (Abb. 6, 7) hat im untersuchten Bereich eine einfache
Beziehung zur Reizfrequenz. Dagegen besitzt die mittlere Impulsfrequenz wih-
rend der gesamten Reizdauer keinen iibersichtlichen Zusammenhang: sie bleibt
zunéchst konstant, steigh dann an auf ein Maximum und sinkt dann wieder auf
den zu Anfang erreichten Wert ab (Abb. 6, 2). Es ist daher zu vermuten, daB die
Antwort des Rezeptors auf einen einzigen Sinusreiz das vom Tier ausgewertete
Kriterium ist; eine Summation tiber mehrere Impulse ergibt offensichtlich keinen
Sinn.

Die bei Drehung der Grille im Raum erhaltene Frequenzkurve (Abb. 8)
stimmt sehr gut mit einer Sinusfunktion iiberein. Dieselbe sinusférmige Ab-
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Abb. 8. 1 Ablenkung der Keule im Schwerefeld. Abszisse: Sollwinkel der Keule zur Schwer-
kraft. Ordinate: Abweichung der Keule vom Sollwert durch die Schwereeinwirkung. Ver-

#ndert nach Bischof 1974. 2 Abb. 7. 3 Aus Abb. 9/1 und Abb. 2 (Einsatz) sowie Abb. 3re-
konstruierte Impulsfrequenz bei Ablenkung der Keule im Schwerefeld

hiingigkeit erhielt ich bei der Messung der Auslenkung der Keule im Schwerefeld
(Bischof, 1974, Abb. 8, 7). Auf Grund dieser beiden Abhingigkeiten miiite nun
andererseits die Impulsfrequenz linear von der Auslenkung der Keule abhédngig
sein. Abb. 2 (Einsatz) zeigt, daf diese Abhingigkeit aber nur in einem kleinen
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Bereich, nédmlich fiir ca. 5° Auslenkung, besteht. Folglich miissen kompliziertere
Beziehungen vorliegen.

Kombiniert man die Ergebnisse der Messung der Ablenkung der Keulen im
Schwerefeld (Bischof, 1974 und Abb. 8, ) mit den bei Abbiegung der Keule
mittels eines mechanischen Reizgebers gewonnenen Frequenzwerten, so erhilt man
Abb. 8, 3. Kurve 8, 2 zeigt noch einmal den Frequenzgang, der bei der direkten
Messung ermittelt wurde.

In beiden Kurven stimmen Maxima und Minima in ihrer Lage beziiglich des
Abszissenwertes (die Extremwerte liegen jeweils 180° voneinander entfernt), sehr
gut tiberein. Unterschiedlich ist die Differenz zwischen Minimal- und Maximal-
frequenz. Wahrend bei der direkten Ableitung das Minimum bei 53 % des Maximal-
wertes liegt, erreicht die indirekt gemessene Kurve ein Minimum von 20%. Der
Unterschied zwischen beiden Kurven konnte so gedeutet werden: Bei der direkten
Messung auf dem Drehtisch wurde nicht der optimale Ausschlag der Keule er-
reicht. Griinde dafiir sind einmal eine eventuelle Verklemmung des Rezeptors
durch die Elektrode, zum anderen die Tatsache, dafl die Drehungen mit ziem-
licher Sicherheit nicht genau in der Vorzugsebene lagen.

Abb. 8, 3 wiirde dann den Frequenzgang zeigen, der von der Keule bei optima-
ler Auslenkung in der Vorzugsebene abgegeben wird. Der Hauptarbeitshereich
der Keule liegt danach im Bereich um die Stellungen ,,senkrecht hingend* bzw.,
,,senkrecht stehend®, wihrend sie in waagrechter Lage wesentlich unempfindlicher
auf Lageverénderungen des Tieres anspricht.

Mit der vorliegenden Untersuchung ist nachgewiesen, daB die Schwerkraft
fiir die Keulen eine meBbare Grofie darstellt. Es bleibt allerdings offen, ob die
Schwere der fiir die Keulen ,,adaequate” Reize ist. AuBer auf langsame Reize
reagiert der Rezeptor, wie die Versuche mit Sinusreizung zeigen, auch auf schnelle
periodische Reize, wie sie unter natiirlichen Verhiltnissen z.B. durch Schall
erzeugt werden konnen. Der Hauptarbeitsbereich der Keulen muB dabei bei
niedrigen Frequenzen liegen (Abb. 6). Die Ergebnisse von Pumphrey und Rawdon-
Smith (1936), Petrowskaja et al. (1972) und Edwards und Palka (1974) lassen
daran zweifeln, dafl die Cercalhaare als Hérhaare dienen kénnen. Bei hohen Fre-
quenzen wird die fiir eine Impulsantwort am Cercalnerven bendtigte Schall-
intensitidt héher, als sie unter natiirlichen Bedingungen auftritt. Eine Funktion
als Ferntastsinnesorgan, wie Gérner und Andrews (1969) sie fiir die Trichobothrien
der Spinnen nachweisen, ist bei der bevorzugten Rezeption niedriger Frequenzen
wahrscheinlicher.

Es erscheint also durchaus denkbar, daB von den Keulen ganz verschiedene
Reizqualititen aufgenommen werden kénnen. Ob die Aufnahme und vor allem
die Verarbeitung der Signale gleichzeitig erfolgen kann oder ob ein Reiz beim Auf-
treten eines anderen iiberdeckt wird, kann nach diesen Versuchen noch nicht gesagt
werden. Der fiir das Tier wirksame Reiz kann nur durch Verhaltensversuche be-
stimmt werden. Zur Reaktion auf Luftbewegungen oder Schall liegen noch keine
Untersuchungen vor. Uber die Frage der Schwereorienticrung durch die Keulen
gibt es erste Versuche (Bischof, 1972). Danach scheinen die Keulen, wenn auch
nicht allein, an der Schwererezeption beteiligt zu sein.
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