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Verteilung und Bewegungsweise der keulenférmigen
Sensillen von Gryllus bimaculatus DEG.”

Von HaNs-JoACHIM BISCHOF?)
Zoologisches Institut der Technischen Universitat Carolo-Wilhelmina in Braunschweig

Mit 5 Abbildungen
A. Einleitung

An der Basis der Cerci der Grillen liegen Sensillen, deren Insertionsapparat den
Fadenhaaren ahnlich, deren Schaft aber keulen- oder flaschenformig ausgebildet ist.
Von RaTH (1888) beschrieb diese Sensillen zuerst bei Gryllus campestris, ebenso
BerLESE (1909) und SiLER (1924). Dieser fand die Keulen auBerdem noch bei Achaeta
domesticus und Gryllotalpa vulgaris. HsU (1938) beschrieb sie ebenfalls bei Gryllotalpa.

Nach NickLAus (1969) konnten die Keulen als Schwererezeptoren arbeiten. Ge-
stiitzt wurde diese Vermutung hauptsachlich durch Versuche, bei denen die Ablenkung
der Keulen im Schwerefeld beobachtet wurde.

Eine ausfiihrliche Beschreibung des Insertionsapparates der Fadenhaare auf den
Cerci von Gryllus bimaculatus und besonders der Anordnung der zum Rezeptor ge-
hérenden Zellen gaben GNATZY und SCHMIDT (1971).

In der folgenden Untersuchung wird zunichst das Verteilungsmuster der Keulen
auf den Cerci beschrieben. Weiter wurde vergleichend zu den Fadenhaaren der Schaben
und Grillen das Bewegungsverhalten der Keulen niher untersucht und schlieBlich die
Abweichung der Keule aus der Ruhestellung fiir alle Lagen im Schwerefeld bestimmt

B. Haltung der Versuchstiere

Gryllus bimaculatus wurde bei 27 °C und 50% Luftfeuchtigkeit in Tierzuchtbecken gehalten. Gefittert
wurde mit Salat, Haferflocken und Hundekuchen. Die Zucht geht auf mehrere 1970 auf Mallorca ge-

fangene Grillen zuriick.

C. Die Verteilung der Keulen auf den Cerci
1. Methoden ,,
Das Verteilungsmuster wurde mit einem Auflichtmikroskop untersucht; auBlerdem wurden Photos der
Keulenfelder (Zeiss-Tessovar) ausgewertet.

2. Ergebnisse

Die keulenformigen Sensillen bilde
benes Feld auf dem basalen Teil an
dehnung quer zur Cercuslingsachse betr
dehnung in Langsrichtung ebenfalls etwa

1 ein deutlich’begrenztes, etwas ventrad verscho-
der Innenseite der Cerci (Abb. 1). Die grobte Aus-
agt etwa ![; des Cercusumfangs, die Aus-
1/, der Gesamtlinge des Cercus. In jedem

1) Teil einer Dissertation. Die Untersuchungen wurden durgh die Deutsche Forschungsgemeinschaft
und auBerdem mit Hilfe von Forschungsmitteln des Lande§ Niedersachsen gefordert.
2y Herrn Dr. NickLaus danke ich fiir das Thema und seine stete Unterstitzung.
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Abb. 1. Gryllus bimaculatus Deg. 3, Abdomenende mit Cerci von dorsal. Beiderseits auf der
Innenseite der Cerci die Keulenfelder (KF)

Feld befinden sich 150 bis 200 Keulen. [hre Anordnung auf beiden Cerci ist spiegel-
symmetrisch.

Die Insertionsbecher der Keulen besitzen immer eine mehr oder weniger starke
Neigung gegeniiber der Cercusoberfliche, sie sind schrdg eingebaut. Durch diesen
schrigen Einbau, nicht durch eine Kriimmung des Keulenschafts, sind die Keulen
zum Teil stark gegen die Oberfliche des Cercus geneigt. Die Linge der Keulen variiert
zwischen 20 und 250 um.

Nach der GroBe der Keulen und ihrer Neigung 140t sich das Keulenfeld in verschie-
dene Bereiche cinteilen (Abb. 2).
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Abb. 2. Schema eines Keulenfeldes
Keulen weggelassen, Bereiche [-3m
Bereich 2 dersal. Einsatz: GriBe

auf cinem linken Cercus. Fadenhaare, Borsten und kleinere
1t Angabe der Hauptbewegungsebene. Bereich 1 liegt ventral,
des Keulenfeldes im Vergleich zur Gesamtlange des Cercus
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In der Mitte des Feldes liegt ein Bereich mit sehr kleinen, aufrecht stehenden, maxi-
mal 50 um langen Keulen. Bei manchen Tieren sind diese Keulen nicht voll ausgebildet
(Ber. 4). Dieser mittlere Bereich wird von allen Seiten, aufer der an die Basis grenzen-
den, von groflen, gut ausgebildeten, bis 250 um langen Keulen umschlossen (Ber. 1,
2. 3). Durch die Neigung der Keulen sind hier weitere drei Bereiche abzugrenzen. Am
distalen Ende des Feldes liegen Keulen, die im rechten Winkel zur Cercusoberfliche
angeordnet oder bis zu 20 basad geneigt sind (Ber. 3). Am dorsalen bzw. ventralen
Rand des Feldes licgen zwei Bereiche mit distad geneigten Keulen (Ber. 1 u. 2). Sie
bilden mit der Cercusoberfliche Winkel zwischen 30 und 70°.

Die Winkel der Keulen in der Lingsebene des Cercus (Feld 1 und 2 gleich geneigt,
Feld 3 entgegengesetzt) betragen zueinander 30 bis 90°, in der Querebene jeweils 45°
zwischen Bereich I und 3 bzw. 2 und 3 sowie 90° zwischen 1 und 2.

In den einzelnen Bereichen sind nur wenige von Tier zu Tier vergleichbare Regel-
méfligkeiten in der Anordnung der Keulen zueinander zu finden: In Feld [ sind ein
bis zwei deutliche Langsreihen zu erkennen, ebenfalls in Feld 2 und 3. Recht gut
konstant sind die Lagebeziehungen der drei am weitesten distal gelegenen Keulen,

D. Richtcharakteristik der Keulen

I. Methoden

Bei Beobachtung des Cercus unter dem Mikroskop ist leicht ersichtlich, daB sich die Keu!en wie die
Fadenhaare unabhingig von der Luftstromungsrichtung nur in einer Ebene bewegen. Weitergehende
SchiuBfolgerungen (iber die Bewegungsweise der Keulen erlaubt eine Methode, die von NICKLA.US .(196§)
zur Messung der Richtcharakteristik bei den Fadenhaaren der Schaben benutzt wurde. Dabei wird dge
Abhiingigkeit der riicktreibenden Krifte vom Grad und der Richtung der Auslenkung gemessen: Die
Keule haftet aufgrund elektrostatischer Anziehung an einer kleinen Lackkugel (etwa 10 pm Durch-
messer), die an einer Lautsprechermembran befestigt ist und mit Hilfe dieses Reizgebers 'bewegt werden
kann. Sie wird mit der Lackkugel so weit aus ihrer Ruhelage gezogen, bis die rﬁcktr.elbenden Kriifte
(verursacht durch die elastischen Eigenschaften des Keulenlagers) gréBer als die Adhision an der Lack-

kuge! werden und die Keule in die Ausgangsiage zurlickspringt.

2. Ergebnisse

Das Ergebnis eines dieser Versuche zeigt Abbildung 3. Die Keulen bgsitgen f:ine bevor-
zugte Bewegungsebene. Sic lassen sich durch die Lackkugel deutlxcb in einer Ebcne
weiter auslenken als in den iibrigen, das heiBt, die riicktreibenden Krifte smq in dieser
Ebene wesentlich geringer. Die grifite Auslenkung betrégt etwa '160, di_e kleinste quer
dazu etwa 4°. Das gewonnene Diagramm ist nicht véllig symmetrisch; die Ablenkungs-
winkel sind nach einer Seite etwas kleiner als zur anderen. )
Vergleichend dazu wurde derselbe Versuch an einem Fadenhaar “durghgefuhrt
(Abb. 4), Die gewonnene Kurve ist der bei den Keulen gefundenen‘se.hr dhnlich; auch
hier ist die Auslenkbarkeit in einer Ebene etwa viermal so grol wie in der quer dazu
liegenden. Die in diesem Versuch gefundene Vorzugsebene stimmt mit de'r beim An-
blasen beobachteten iiberein. Es ist also mdglich, schon durch Anblasen sncherﬁe Aus-
sagen iiber die Lage der Vorzugsebene bei den einzelnen Keulen zu machen. Wihrend
bei den Fadenhaaren die Vorzugsrichtung bei in einer Reihe stehendep Haaren g]t::lCh
ist, verteilen sich die Bewegungsrichtungen bet den Keplen anders: die Keulen eines
Teilabschnitts bewegen sich ungefdhr in der gleichen Richtung (Abb. 2).
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Abb. 3. Auslenkung der Keule bis zum Abspringen von der Lackkugel. Die GroBe der Aus-
lenkung ist jeweils in ihrer Richtung aufgetragen. Mittelwerte aus je 10 Messungen, doppelte
Standardabweichung. Oval: Keulendurchmesser. Cl.: Cercuslingsachse
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Abb. 4. Auslenkung eines Haares mit Hilfe der Lackkugelmethode. Bezeichnungen siehe Abb. 4
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3. Diskussion zu C. und D.

Fadenhaare und Keulen besitzen eine klare Richtcharakteristik; die Beweglichkeit ist
in einer Ebene deutlich am gréBten. Die Auslenkung von 16° ist wahrscheinlich die
durch den Becherrand bedingte gréBtmégliche; bei diesem Winkel schligt die Keule
am Becherrand an (gemessen an eigenen Schnitten der Insertionsbecher; die von
GNATZY und ScHMIDT (1971) verdffentlichten Photos bestitigen diese Hypothese). Da
der Becherinnenrand hochstens leicht oval geformt ist, kann die in der quer zur Vor-
zugsebene liegende kleinste Auslenkung von etwa 4° nicht ebenfalls durch Anschlag
am Rand hervorgerufen werden; das gemessene Diagramm muB auf die Richtwirkung
der Lagerung des FuBes zuriickgehen.

Die Diagramme sind in Richtung der Bewegungsebene nicht véllig symmetrisch;
die Auslenkungen zur einen Seite sind etwas groBer als zur anderen, und die Achse, die
die Punkte mit der geringsten Auslenkung verbindet, geht nicht genau durch den Mittel-
punkt. Dieser Tatsache entspricht die Beobachtung, dal sich bei schwachen Luft-
stromungen die Haare und Keulen bevorzugt nach einer Seite bewegen, was auch
GNATZY und ScumipT feststellten. Inwieweit Asymmetrien des distalen Fortsatzes fiir
diese einseitige Ablenkung verantwortlich sind, ist gegenwirtig noch nicht zu ent-
scheiden. NickLAUs (1965) erhielt mit der gleichen Methode bei den Fadenhaaren der
Schaben eine dhnliche Richtcharakteristik, die maximale Auslenkung betrigt ebenfalls
16°. Das abgebildete Diagramm ist in bezug auf die 90°-Achse symmetrisch; NickLAUS
erwihnt aber, daB bei einigen Versuchen Asymmetrien in der hier gefundenen Art
ebenfalls vorliegen.

Die Keulen sind spiegelbildiich auf beiden Cerci in Feldern angeordnet. Jedes
Keulenfeld kann in vier Bereiche aufgeteilt werden, in denen Keulen mit jeweils etwa
gleicher Bewegungsebene und Neigungsrichtung stehen. Diese Anordnung konnte 50
gedeutet werden, daB ein aus einer beliebigen Richtung kommender Reiz gut perzi-
piert und auBerdem zur Erhohung der MeBgenauigkeit mehrfach gemessen werden

kann.

E. Auslenkung der Keule durch die Schwerkraft
1. Methodik

Das mit Wachs-Kolophonium aufgeklebte Tier wird so auf einem senkrecht stehengen 'Drehtisch be-
festigt, daB sich der ebenfalls festgelegte Cercus mit der zu untersuchenglen _Keule ungefihr im Dr_ehpunkt
des Tisches befindet. Der Drehtisch mit dem darauf befestigten Tier wird in Qen Strahiengang eines um-
gebauten Diaprojektors so hineingestellt, daB der SchattenriB des Cercus mit der I”(eule auf einer etwa
20 m entfernten Wand scharf abgebildet wird. Die Keule wird dabei 175fach v_ergroBert,

Der Cercus wurde quer zum Strahlengang des Projektors festgeklebt.. Bei dieser Lage des (;ercus
stimmite fiir die am weitesten distal gelegene Keule die Vorzugsebene mit der Drehebene des Tisches
{iberein. Da diese Keule auBerdem leicht zu identifizieren war, war sie fiir die Ablenkversuche am besten

eei .
g Jegdr;e;\'d eBreihe begann beix = 07 (Abb. 5). In dieser Stellung lag der Cercus etw?s waa}gerecht, und die
Keule zeigte nach oben. Wurde jetzt der Cercus mit Hilfe des Drehtisches in 30°-Schritten gedl:ebt, 50
wurde gleichzeitig die Keule aus ihrer senkrechten Stellung herausb?wegt. An der Skala des Drg tisches
konnte deshalb der Sollwert der Keule abgelesen werden, d. h. der kaﬁl zur Senkrephten, den die Keule
haben miifite, wenn sie unbeweglich wire. Durch Markierung _des tatsichlichen Winkels fier Keule Zur
Schwerkraft an der Projektionswand konnte der Istwert bestimmt werden, also der Winkel, den :tl)e
Keule aufgrund der zusitzlichen Auslenkung durch die Schwerkraft tatsichlich innehatte. Die Ab-

weichung des Istwerts vom Sollwert () wurde gegen den Sollwert ~ aufgetragen (Abb. 5).
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Abb. 5. Ablenkung der Keule im Schwerefeld. x = Sollwinkel der Keule zur Schwerkraft.

= Abweichung der Keule vom Sollwert (durch Schwerkraft bedingter Zusatzwinkel). Mittelwerte

aus je 10 Messungen, doppelte Standardabweichung. + bzw. — = Abweichung der Keule nach
links bzw. rechts aus der Ausgangslage

2. Ergebnisse

Wird der Cercus mit der Keule aus der Ausgangslage herausgedreht, so bewegt sich
die Keule durch die zusitzlich angreifende Schwerkraft um einen groferen Betrag als
der Cercus: Die Keulendrehung eilt der Drehung des Cercus vor (Abb. 5). Diese
Voreilung erreicht bei 90°-Stellung des Cercus den griBten Wert, etwa 6°. Beim Weiter-
drehen auf 180° (hangende Keule) geht diese Voreilung langsam wieder zuriick. Dreht
man weiter auf 270°, bleibt die Keule hinter der Drehung des Cercus zuriick; auch
hier wird die groBte Abweichung bei waagerecht stehender Keule erreicht, ebenfalls
wieder etwa 6°. Bei Drehung in die Ausgangslage geht die Abweichung dann auf 0°
zuriick. Der Auslenkbereich der Keule betréigt damit insgesamt 12°, Im gesamten Dreh-
bereich folgt die Auslenkung der Keulen ungefihr dem Sinus des Winkels, den die
Keule zur Senkrechten, also zur Richtung der Schwerkraft, einnimmt.

3. Diskussion

Mit Hilfe der vorliegenden Methode, die aus der von NICKLAUS (1969) weiterent-

wickelt wurde, war es méglich, die Messung der Ablenkung im Schwerefeld wesentlich

zu vereinfachen. AuBerdem konnte die Auslenkung der Keule auch im oberen Winkel-
bereich (270 bis 90°) bestimmt werden.

Die Messung widerlegt den Eindruck, den man beim Betrachten der Keule unter
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dem Stereomikroskop hat. daB nimlich die Keule in den oberen Quadranten beim
Durchgang durch die Senkrechte umkippt. Es erweist sich, daB die Keulen im gesamten
Winkelbereich proportional dem Sinus des absoluten Winkels zur Schwerkraft aus-
gelenkt werden. Diese Beziehungen fand NickLaus (1969) bei seinen Messungen der
Auslenkung im unteren Winkelbereich ebenfalls.

Damit erscheint die sinusformige Beziehung zwischen der Stellung der Keule im
Schwerefeld und der Ablenkung der Keule hinreichend gesichert, und es ist moglich,
folgendes aus den Versuchen abzuleiten: Die Keule hiingt nicht lose im Gelenk, son-
dern sie wird federnd in einer Mittelstellung gehalten. Federung und Keulengewicht
sind so aufeinander abgestimmt. daB die Keule bei jeder Stellung zur Schwerkraft
definiert abgelenkt wird. Bei zu weicher Federung wiirde die Keule am Rand des
Bechers oder einer anderen begrenzenden Struktur anschlagen — im Diagramm (Abb. 5)
wiirden dadurch die Sinushalbbigen oben und unten abgeschnitten. Bei zu harter
Federung wiirde die Keule sich nicht ausreichend oder gar nicht bewegen,

Im Bereich der Ablenkung durch die Schwere folgt die Federung dem linearen
Kraftgesetz fiir eine Spiralfeder: = —Df (M = Drehmoment an der Achse,
D = WinkelrichtgroBe, p = Winkel zur Ruhestellung), welches besagt, dafl bei einer
Spiralfeder das Drehmoment an der Achse linear proportional dem Auslenkwinkel ist.

Das geht aus folgender Uberlegung hervor: Bei der Drehung der Keule im Schwere-
feld wirkt auf das Drehlager der Keule ein Drehmoment, das sich mit dem Winkel zur
Schwerkraft sinusférmig dndert: M = rKsinx (M = Drehmoment, r = Entfernung
zwischen Schwerpunkt und Drehpunkt der Keule, X = Gewicht der Keule, «
= Winkel zur Schwererichtung).

Greift an der Keule ein durch die Schwerkraft erzeugtes Drehmoment an, so be-
wegt sich die Keule so lange aus ihrer Ruheposition, bis dieses Moment durch das
zweite, durch die Spannung der Feder bei der Auslenkung erzeugte kompensiert wird:
M, = M, oder Dp = rKsinx; f§ = (rK/D)sinw. r, K, D sind Konstanten, also ist §
direkt von sin x abhingig, was durch die gefundene Kurve bestatigt wird.

Das lineare Kraftgesetz gilt strenggenommen nur fiir nicht zusammengese_tzte
Systeme. Da an der Keulenfederung auf jeden Fall mehrere Komponenten bc_:telljgt
sein miissen (z. B. die Gelenkhaut und der distale Fortsatz der Sinneszelle), ist die gute
Ubereinstimmung mit dem Kraftgesetz nur dadurch zu erkléirex:n, daB eine Komponente
der Lagerung gegeniiber den anderen iiberwiegt und deren Einflufl auf die Federung

unterdriickt.

F. Schiup

NickLAUS (1969) vermutete, daB die Keulen als Schyvererezeptoren dienen' kénnten.
Ziel meiner Untersuchungen war es, weitere Informationen iiber das mechamsghe Ver.-
halten der Sensillen zu sammeln und dadurch zum Verstindnis der Funktion bei-
zutragen. Sowoh! die Verteilung der Keulen, die Ausrichtung m ver.schiefier}en Rf:lum~
lagen und die unterschiedlichen Bewegungsebenen sprechen fo .dle Maoglichkeit der
Schwererezeptoren, ebenso auch das Bewegungsverhalten, die bei jeder Lage der Keule
vom Sinus des Winkels abhdngige Auslenkung, o

Der Mechanismus, der den auf die Keulen wirkenden Reiz in die Ne.rvenerfegung
umsetzt, ist ebenfalls empfindlich genug fiir eine Um_wandiung der durch die Abbiegung
gegebenen Information in Nervenimpulse. Ich erhielt deutlich erkennbare Rezeptor-
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antworten schon bei Ablenkungen von 0,7° (BisCHOF, in Vorber.). Sicherheit dariiber,
ob die durch die Keulen gelieferte Information zur Schwereorientierung ausgenutzt
wird, konnen nur Verhaltensversuche bringen. JANDER, HORN und HOFFMANN (1970)
schlossen aus ihren Versuchen iiber die Bedeutung der Gelenkrezeptoren pterygoter
Insekten, daB3 die Keulen keinen EinfluBl auf die Schwerorientierung haben. Wir fanden
demgegeniiber Anderungen im Laufverhalten der Grillen nach Amputation der Cerci,
die auf eine Beteiligung der Keulen hinweisen konnten, aber noch kein einheitliches
Bild bieten (BisCHOF 1972, unveroff.).

G. Zusammenfassung

1, Die Keulen der Grillen liegen in einem eng begrenzten Feld spiegelsymmetrisch
auf den Innenseiten der Cerci an deren Basis. Jedes Feld kann in vier Teilbereiche
aufgeteilt werden, in denen die Keulen etwa die gleiche Neigung und Bewegungsebene
besitzen.

2. Die Adhésion der Keulen an einer Lackkugel wurde benutzt, um die riicktreiben-
den Krifte bei Abbiegung der Keulen und Fadenhaare in verschiedene Richtungen zu
messen. Diese Krifte sind in einer Ebene deutlich gréfer als in anderen: die Keule
besitzt eine mechanische Richtcharakteristik, sie 1d8t sich in einer Ebene deutlich
leichter auslenken. Bei den Fadenhaaren wurde eine ebenso deutliche Richtcharakteri-
stik gefunden.

Eine beim Anblasen des Haares und der Keule gefundene Auslenkung, bevorzugt
nach einer Seite der Bewegungsebene, kommt in einer leichten Asymmetrie der Kraft-
diagramme zum Ausdruck.

3. Die Ablenkung der Keulen durch die Schwerkraft wird durch stark vergroBerte
Abbildung der Keulen mit Hilfe eines Projektors gemessen. Die Keulen werden in

jeder Lage dem Sinus ihres absoluten Winkels zur Schwerkraft entsprechend aus-
gelenkt.

Summary

Distribution and Way of Movement of the Club-shaped Hairs of Gryllus bimaculatus DEG.

1. The club-shaped hairs of the cricket are inserted in a bounded area symmetrically

on the inner sides of the base of the cerci. Each area can be divided into four parts
each containing hairs of the same inclination and plane of movement.
. 2. Theadhesion of the club-shaped hairs to a ball of dry varnish was used for measur-
ing the back-driving forces of the club-shaped and the filiform hairs while they were
deflected in different directions. These forces are definitely larger in one plane, which
means that the club-shaped and the filiform hairs possess a preferential plane of
movement. Weak air currents bend the hairs along the preferential plane more to one
sxd;:l than to the other; the diagrams of the back-driving forces are asymmetrically as
well.

3. The deflexion by gravity of the club-shaped hairs was measured by enlarging the
sha@ows of the hairs with a projector. The angle of deflexion of the hairs from their
resting position follows the sine of their absolute angle to gravity.
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