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Zusammenfassung

Heuschrecken nutzen die akustische Kommunikation zum Auffinden eines geeigneten
Paarungspartners. Sie produzieren artspezifische Gesédnge, die aus Silben und Pausen
festgelegter Dauer bestehen. Den Weibchen dienen diese Gesidnge nicht nur zur Erken-
nung der Artzugehorigkeit — und somit zur Vermeidung von Hybriden -, sondern dar-
iber hinaus als Informationsquelle tiber die Qualitit der Madnnchen. Den Miénnchen hilft

der weibliche Antwortgesang beim Auffinden der Weibchen.

Die Attraktivitdt verschiedener artifizieller Gesangsattrappen fiir Mannchen und Weib-
chen wurde in Verhaltensexperimenten untersucht. Es zeigte sich ein starker Zusam-
menhang zwischen der Attraktivitit und den gewdhlten Parametern, insbesondere der
Pausendauer. Die Reaktionen von auditorischen Neuronen des Metathorax und des
Oberschlundganglions auf diese Stimuli wurden charakterisiert. Die durch diese Neuro-
ne transportierte Informationsmenge beziiglich der variierten Parameter sowie ihr zeitli-

cher Verlauf wurde bestimmt.

Durch die Kombination von Verhaltensversuchen und elektrophysiologischen Untersu-
chungen an denselben Tieren konnte ein Zusammenhang zwischen Verhalten und Spi-
keantworten bei einer aufsteigenden Zelle hergestellt werden. Fiir diese Zelle wird ein
Modell zur Pausendauerdetektion vorgestellt. Hierbei werden mittlere Pausendauern —
die fiir Weibchen attraktiv sind — mit hoheren Spikezahlen beantwortet als kurze und
lange Pausen. Dies kommt durch unterschiedliche Zeitverldufe von Adaptation und
Riickkehr aus der Adaptation bei den exzitatorischen und inhibitorischen Eingéngen der

Zelle zustande.
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Abstract

Grasshoppers use acoustic communication to find a sexual partner. They produce
species-specific songs, which consist of syllables and pauses of a fixed duration. The
male songs enable the females not only to recognize conspecifics — and thus to avoid
hybridization — but also to obtain information about the quality of the males. Males take

advantage of the females’ response songs in localizing the female.

The attractiveness of various artificial stimuli for males and females was studied in
behavioral experiments. A strong correlation between the attractiveness and the chosen
parameters - especially the pause duration - could be found. The responseproperties of
auditory neurons in the metathoracic ganglion and the supraoesophageal ganglion have
been characterized. The transmitted information and its temporal course was

determined.

By performing behavioral and electrophysiological experiments with the same animals,
I found a correlation between behaviour and spike responses in an ascending neuron
(AN3). The tuning of this cell for pause duration was modelled as the result of different
time courses of adaptation of the cells excitatory and inhibitory inputs. In this model
pauses of intermediate duration — which are most attractive to females — generate more

action potentials than shorter or longer pauses.

Keywords:

Grasshopper, Supraoesophagealganglion, Electrophysiology, Behaviour






Inhaltsverzeichnis

1T BANIEIEUNG ..ottt ettt et e b et e st e bt e s a b e e bt e e s ab e e bt e e sabeesat e e st e e nateesabeeaes 7
1.1 Die Heuschrecke als MOdelISYSIEML........couireiriiniieiiniiniienitenieeeeie ettt 7
1.2 Akustische Kommunikation bei ChOrthippus DIUITUIUS..............oeeveeeceeeniienieeiieeeieeeieenneenns 8
1.3 Das auditorische System von Feldheuschrecken...........cocccecieniiiiiniiniinnniiiiiincencecees 10

2 Material und MEthOden .........ccoeiiiiiiiiiiiiiiicecee ettt s 13
2.1 VEISUCHSHIETE ...c..euiiieiieieictee sttt s et s be et nenaes 13

2.1.1 Chorthippus DIGUITUIUS .....cocueeiiiiiiiiiiieniieiieiceeete ettt e s 13
2.1.2 LOCUSEA MIGTALOTIA . .....eeeutieitieeiieeiee ettt ettt ettt et st e et e sbe e et e sabaeearee s 14
2.2 VerhalteNSVETSUCKE .....ccc.eeiiuiiiiiiiiiieeee ettt sttt s s 14
2.2.1 IMENNCRETL ...ttt et ettt e et e s bt e st e sabe e et e sabaeeanee s 15
2.2 1.1 VersuChSAUTDAU. ......cocutiiiiiiiieeeetteee ettt sttt st et n 15
2.2.1.2  Versuchsdurchfihrung............coccooiiiiiiiiiii e 16
222 WETDCREN ...ttt st et s e st e s e enee s 17
2.2.2.1  VersuchSaufbaUl........ccoccuiiiiiiiiiiiiiiicicc e 17
2.2.2.2  Versuchsdurchfihrung..........ccooccoviiiiiiiiiiiic e 18
223 Stimulus-Ensembles der Verhaltensversuche...........cccccevevininininiiiiinincniniccecceeeenen 19
2.2.3.1 artifizielle WeibChengeSANZE ......c..covveeviriiriiniiiiieiceieee ettt 19
2.2.3.2  artifizielle MANNChENZESANGZE ....ccoveeuviruiieiiiniiiniiiieeieee ettt 20
23 EleKtrophySiOIOZIE. ... ..ccviiiieiiiiieiieieeieee ettt e s st 20
2.3.1 PrAPATAtION. ..ottt ettt e e 21
2.3.1.1  MetathorakalZanglion ...........cccocieriiiiiiiiiiiiiiiiecccce e 21
2.3.1.2  Oberschlund Ganglion ............cocceouieriieiieiinieniee ettt 21
232 ElektrophysiologiSches SEtUP ........c..cooiiiiiiiiiiiiieieeee e e 22
2.3.2.1  ADBICIAPPATALUL «..coueieiiieiiiiiieieeteeett ettt et e sttt e e 23
2.3.2.2  Versuchsdurchfiihrung...........coceviiiiiiiiiiiiic e 24
233 StMUIuS-ENSEMDIES .....c.oooviiiiiiiiiiiiiicici s
2.3.3.1 Intensititskennlinien
2.3.3.2  Artifizielle WeiDChengesange ........coc.eeviriiriiniiriiniiiieiieec et 25
2.3.3.3  Artifizielle MANNChENZESANGE ....c..eeuvieuririiiniiiniiiiieiceieee ettt 25
234 DateNANalYSE. .....eeoutiiiieiieieeieete ettt sttt ettt sttt et e s 26
2.3.4.1 Berechnung des Lautstirkeunterschieds ............ccccoceeiiiiiniiiiininiiiceceeceeee 26
2.3.42 Berechnung der Latenz ..........ccoccooiiiiiiiiiiiiiiiniiiceceee e 26
2.3.43 Berechnung der Latenz der  Verhaltensantworten bei  verschiedenen
SUMUIUSAUTAKEI VIEALETL. .ec.eeeeieeeiieeite ettt ettt ettt sttt e st e e bt e st e e bt esbeesbeesabeeeasee s 26
2.3.4.4  Berechnung der Mutual Information............ccceceevieiieiiiiiiiiiieneceeeeeeseeeee 27

3 BI@EDIISSE ..t e s st et et nae 29

3.1 VerhalteNSVEISUCKE ........cviiiiiiiiiiiiiiiiicictcee et s 29
3.1.1 MANNCRENVEISUCRE ...t 31
3.1.1.1  Einfluss der Pausendauer und Rampensteilheit auf die Attraktivitat...........ccceveereennen. 31
3.1.1.2  Charakterisierung der Individuen............ccccecueviiiiiniiniiiiiiiieeeceeeeeseeeeen 32
3.1.1.3  Vergleich der Ergebnisse mit Literaturdaten ...........ccocceverviirvienieneeneenenienieneeneeees 34
3.1.1.4  Eignung der Parameter fiir die Modulierung der Attraktivitat..........c..oceeveieiieneeneennen. 35
3.1.2 WEIDChENVETSUCHE ......coiiiiiiiiiiiicei ettt 36
3.1.2.1  Einfluss der PauSendaueT ............cooiiiiiiiiiiiiiiiiiiiieee ettt ettt 37
3.1.2.2  EInfluss des OFfSEL.......eiriiiiiiiiiiiiiieeeeee ettt st s 38
3.1.2.3  Einfluss der Onset-AKZEentUIErUNG ..........cceeuiriirieniieiiiieeee ettt 38
3.1.2.4  Einfluss der Onset-Akzentuierung bei verschiedenen Offset-Leveln..............c...c..c..... 40
3.1.2.5 Einteilung der Weibchen nach Herkunft............cc.coooiiiiiiiiiinncieeees 42
3.1.2.6  Einfluss der Stimulusattraktivitit auf die Antwortlatenz ...........ccceceevevveneninenieeennenne. 44
3.1.2.7  Einfluss der Stimulusattraktivitit auf die Antwortdauer...........cccceceevevvenerineneeeennenne. 46

3.1.2.8  Vergleich der Ergebnisse mit Literaturdaten .........c..ccoccevevviiivienieneeneenenienieneeneeees 47



32 EleKtrophySIOIOZIE. ..c...eeutiriiieiiiiieiieieetcete sttt ettt e b b eas 50

3.2.1 Allgemeine Charakterisierung der Metathorakalen Neurone .........c..ccocevceeveencincnnicnncne. 50
32,101 REZEPLOTEI ..ttt ettt ettt et e e bttt s e st s bt e s bt e bt et esteebaesbaenbeenbean 50
32,12 UGN ittt s et st 53
3213 UGNZu ittt st s ettt e s 56
3204 UGS ettt s ettt s 58
3.2.1.5 Unbekanntes UGN (UGN UDK).......cccccuiiimiiiiieiiiiieeniiieeerieeeesiveeeeireeeessaeessnneesseseaeens 62
32,100 BGNT oottt ettt ettt sttt naen 64
3207 TINT ettt sttt et be s h e b e e bt ettt et et be ettt naen 69
32018 TN ettt e b ettt bt b e a ettt et be bt a et naen 72
3.2.1.9  Unbekanntes TIN (TIN UDK) .....cccoiiuiiiiiiiiieeieie ettt e e et e e e e eereeeens 76
3.2.1.10 ANT ettt e 79
3.2.1.11 ANZ e et e s 87
3.2.1.12 AND e e e s 97
3.2.1.13 AN et e 106
3.2.1.14 ANA GhNIICH ..o 109
3.2.1.15 ANOF e et e 111
3.2.1.16 ANTZ ettt bttt ettt 114

322 OSG ettt ettt b e bbbt sae ettt nen 118
3.2.2.1  Unbekanntes aufsteigendes Neuron 1 (AN ubKI)...........ccccoceveeviivinvinicnicniieniennns 118
3.2.2.2  Unbekanntes aufsteigendes Neuron 2 (AN UbK2)......ccccceeviiriiiiiiinnieniieenieenieeeeeee 121
3.2.2.3  Unbekanntes aufsteigendes Neuron 3 (AN UbK3)......cccccevviiriiiniiennienniieiiceieeeeee 124
3.2.24  Unbekanntes aufsteigendes Neuron 4 (AN UbK4)......cccccevvieriiiiiiinnieniieeieeieeeeee 126
3.2.2.5 Unbekanntes Neuron ohne Farbung (UbK1) ......ccccoceriiniiniiniiniiniinienienceccceeee 131

323 Charakterisierung von Neuronen im Oberschlundganglion.............cceeceevervinviencencnnnenns 133
3.2.3.1 Beidseitig inhibierte lokale Interneurone (LBN Inhib.).......cccccoceriiiniiniinnncnncnncne. 133
3.2.3.2  Lokale Interneurone bei Weibchen .........c.cccooiiiiiiiiiniiniiniiiiiciciciciccseeeceene 138
3.2.3.3  lokale Interneurone bei MANNCHEN..........cccociiiiiiiiiiiiiiiiicc e 157

324 Unbekanntes absteigendes Neuron (DN UbK).......ccccoooieriiniininiiiiiniinceieicereseesieeen 167

33 Mutual INFOTmMAtION ......eevuiiiiiiiiiieitieeeeee ettt et ettt s b e saee e 171

3.3.1 MI in ménnlichen GesangSattrapPeI .........cc.eecvieuieierieneenieete ettt eresanesaeenees 172
3.3.1.1 Informationsgehalt beim Vergleich der Strophen............ccccccccoeviiiiniiniiniinenninee 172
3.3.1.2 Informationsgehalt beim Vergleich der Silben ............ccoccoovieiiiiiniiniiniiniiicceeee 178
3.3.1.3  Korrelation zwischen MI und Verhalten beim AN3 .......c.ccooviiiiiiiiiennieieceieeeeee 191

332 MI in weiblichen GesangsattrapPeI .........covueeverrerienieneenieeie et sieesieenie et et eneesbaesieenaees 194
3.3.2.1  MIIN STOPREI c..eiiiiiiiiiieitetet ettt ettt 195
3322 MIN SIHIDEI .o e 201
3.3.2.3  Einfluss der Rampensteilheit .........ccceeieriiriiniiniiiiiiiieneeeceieeeteeee e 204

333 Vergleich der Informationsraten bei ménnlichen und weiblichen Gesangsattrappen....... 208

DISKUSSION ..ttt ettt e e e e e et e e e e e eeeeeataareeeeeeeeasaaareeeeeesenaaaaeseeeseeenataereeeeeeans 211



1 Einleitung

1.1 Die Heuschrecke als Modellsystem

Ein gutes Modellsystem zeichnet sich durch spezifische Vorteile gegeniiber anderen
Systemen zur Erforschung eines bestimmten Sachverhalts aus (Suga und Katsuki 1961;
Scharrer 1987; Huber 1988). Das akustische Kommunikationssystem der Orthopteren
bietet zur Erforschung der ethologischen und physiologischen Aspekte zahlreiche dieser
spezifischen Vorteile (Ronacher et al. 2008) und konnte sich so in den vergangenen
Jahren etablieren. Heuschrecken lassen sich im Freiland leicht fangen und sind im All-
gemeinen einfach nachzuziichten. Sie eignen sich hervorragend fiir Playbackexperimen-
te (von Helversen 1972) und bieten die Moglichkeit eine direkte Verbindung zwischen
Verhalten und neuronaler Verarbeitung herzustellen. Die Zahl der am auditorischen
System beteiligten Neurone ist relativ gering, sie sind vergleichsweise gut zuginglich
und durch Féarbung identifizierbar. Durch die Jahrzehnte lange Forschung an diesen Tie-
ren ist vieles liber Verhalten und Aufbau der Horbahn bekannt.

Bereits 1913 wurden erste Versuche durchgefiihrt, die LautduBerungen und Verhalten
bei Orthopteren in Zusammenhang brachten. Durch Vorspielen von ménnlichen Gesén-
gen iiber ein Telefon konnte nachgewiesen werden, dass es die transportierten Tone
waren, die die Weibchen anlockten (Regen 1913). 1936 fanden erste Ableitungen am
Hornerv von Grillen und Locusten statt (Pumphrey 1936), in den 60er Jahren des ver-
gangenen Jahrhunderts wurden erste Einzelzellableitungen an Rezeptorzellen vorge-
nommen (Katsuki und Suga 1960). Wenige Jahre spiter fanden erste Ableitungen im
Oberschlundganglion von Locusta statt (Adam 1969). Zahlreiche Arbeiten beschiftigten
sich seitdem mit dem Verhaltensrepertoire verschiedener Heuschreckenarten (z.B. Ger-
hard und Huber 2002;von Helversen 1986; Ragge und Reynolds 1998) sowie ihren au-
ditorischen Neuronen (Boyan 1984, 1985, 1985(2), 1986; Boyan und Altman 1985;
Boyan et al. 1993; Hedwig et al. 1997; Kalmring 1971, 1975, Kalmring et al. 1972,
1975; Marquart 1985; Rehbein et al. 1974; Romer 1976, 1981; Romer et al. 1984, 1988;
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Ronacher et al. 1986; Stumpner et al. 1991, 1991(2) etc.) Es stellte sich heraus, dass die
ersten Stufen der auditorischen Verarbeitung bei Locusten und Chorthippen weitestge-
hend iibereinstimmt, was durch die groBere Gestalt der Locusten einen Vorteil fiir neu-
rophysiologische Untersuchungen bedeutet (Stumpner 1988; Neuhofer et al. 2008). Ne-
ben Themen, die sich in der Hauptsache mit der Heuschrecke an sich sowie ihrer akusti-
schen Kommunikation beschéftigen, gewann sie in den vergangenen Jahren als Modell-
system fiir allgemeine neurophysiologische Prozesse zunehmend an Bedeutung (Tem-
peraturabhingigkeit von Neuronen: Franz und Ronacher 2002; Adaptation: Hildebrandt

2010; Kodierungseigenschaften von Netzwerken: Clemens et al. 2011).

1.2 Akustische Kommunikation bei Chorthippus biguttulus

%'\ Chorthippus biguttulus

el W -
e sl NN

— 125 ms

Gesang

Abb. 1: Bewegungen des rechten und linken Hinterbeins von Chorthippus biguttulus und das sich
ergebende Gesangsmuster (Gesang und Beinbewegungsspuren: Otto von Helversen).

Die akustische Kommunikation bei Chorthippus biguttulus ist fiir die Tiere von be-
trichtlicher Bedeutung. Der Gesang sichert die reproduktive Isolation gegen sympatri-
sche Arten und ist das entscheidende Kriterium zur Vermeidung von Hybriden (Elsner
1974; von Helversen und von Helversen 1975; Stumpner und von Helversen 1994; von
Helversen und von Helversen 1997, 1998; Gottsberger und Mayer 2007). Zudem hilft er

beim Auffinden eines geeigneten Paarungspartners und steigert die Kopulationsbereit-



1.2 Akustische Kommunikation bei Chorthippus biguttulus

schaft der Weibchen (z.B. Kriegbaum 1989; von Helversen und von Helversen 1994,
1997). Der Wechselgesang beginnt iiblicherweise damit, dass ein paarungsbereites
Minnchen den ihm eigenen Gesang produziert. Dies geschieht indem eine Struktur am
Hinterbein — die so genannte Feile — iiber die Schrillader der Vorderfliigel gezogen wird
(z.B. Elsner 1973; 1974; 1983; von Helversen und Elsner 1977). Aus den koordinierten
Bewegungen der beiden Beine entsteht ein spezies-spezifisches Lautmuster (Abb. 1).
Durch das versetzte Auf und Ab der Hinterbeine verschmelzen die entstehenden Pulse
zu Silben, ein Innehalten erzeugt Pausen zwischen diesen. Erreicht der Gesang ein
Weibchen, bewertet es die Attraktivitit des eingehenden Signals. Diese wird durch ver-
schiedene Faktoren beeinflusst. Neben dem arteigenen Silben-Pausen-Muster zihlt hier-
zu auch die korrekte Dauer der Verse eines Gesangs (von Helversen 1972; von Helver-
sen und von Helversen 1975; Elsner 1974). Aber auch feine Unterschiede in den Ampli-
tudenmodulationen geben den Weibchen Auskunft iiber die Qualitit der Mannchen. Die
Koordination der Bewegungen der Hinterbeine — und somit die Intaktheit der Beine und
der den Bewegungen zugrunde liegenden neuronalen Strukturen — spiegelt sich in der
Hohe der Silbenanfiange (Onsets) sowie in der Tiefe der Pausen (Offset) wider. Gesidnge
von einbeinigen Ménnchen z.B. weisen Liicken von 1-3ms Dauer auf und werden von
Weibchen fast immer abgelehnt (von Helversen 1972; Kriegbaum 1989; von Helversen
und von Helversen 1997). Ist der vom Minnchen ausgehende Gesang hinreichend att-
raktiv, wird das Signal im Kanal zwischen Sender und Empfinger nicht zu stark degra-
diert (Romer 1992; Neuhofer 2010) und ist das aufnehmende Weibchen paarungsbereit
antwortet es seinerseits mit einem geschlechtsspezifischen Antwortgesang. Dieser un-
terscheidet sich stark von denen der Ménnchen. Weibchen produzieren Silben mit kur-
zen Liicken (gaps) in den Silben und flachen Anstiegen, die den Ménnchen die Lokali-
sation der Weibchen erleichtert (von Helversen und von Helversen 1997). Nach Eintref-
fen und Erkennen des weiblichen Gesangs — wozu dem Minnchen bereits drei Silben
geniigen (Ronacher et al. 2000) — dreht es sich in Richtung der Gesangsquelle und be-
wegt sich auf diese zu. Im Anschluss daran beginnt es erneut zu stridulieren und der
gesamte Ablauf wiederholt sich, bis beide aufeinander treffen. Neben der Erkennung

des Musters ist fiir Mannchen also auch die Richtungswahrnehmung von entscheidender
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Bedeutung. Obwohl sie den Azimut des Stimulus nicht genau feststellen konnen (von
Helversen und Rheinldnder 1988; von Helversen und von Helversen 1998) erreichen sie
dabei durch Lateralisierung eine bemerkenswerte Prizision. So wird schon bei einem
interauralen Lautstdarkeunterschied von 1,5dB in 95% der Fille die richtige Richtungs-
entscheidung getroffen (von Helversen und Rheinldnder 1988; von Helversen und von
Helversen 1998; Ronacher et al. 2000). Fiir all diese Prozesse — der erfolgreichen Klas-
sifizierung des Musters sowie der Richtungsentscheidung bis hin zur Auslésung der

Beinbewegungen — stehen den Tieren nur einige Hundert Neurone zur Verfiigung.

1.3 Das auditorische System von Feldheuschrecken

Gehirn
t

meso

meta

Abb. 2: Der Weg der Information: A) Die Information wird iiber die Rezeptoren an die lokalen
Interneurone weitergegeben. Diese sind mit aufsteigenden Interneuronen verschaltet, die die In-
formation in das Oberschlundganglion transportieren. B) Die aufsteigenden Neurone arborisieren
im lateralen Protocerebrum (Boyan 1983; Verzweigungsmuster des AN1 von Chorthippus biguttu-
lus) und sind dort mit lokalen Hirnneuronen verschaltet (C). Der weitere Verarbeitungsweg im
Gehirn ist weitestgehend unbekannt. Einige lokale Hirnneurone werden in dieser Arbeit vorge-
stellt. D) Bei ausreichender Attraktivitit des Stimulus werden absteigende Kommandoneurone
aktiviert (D; Hedwig und Heinrich 1997; B-DC-3 Neuron von Omocestus viridulus). E) Diese akti-
vieren Neurone des Stridulationsapparats (Schiitze und Elsner 2001; T3-LI3 Neuron von Omo-
cestus viridulus).

Im ersten Abdominalsegment liegen beidseitig die Tympanalorgane. An der Innenseite

des Tympanums befindet sich das Miillersche Organ, das ca. 70 Rezeptoren trigt. Die

10



1.3 Das auditorische System von Feldheuschrecken

Axone dieser Rezeptoren bilden den Hornerv, der in das Metathorakalganglion zieht.
Dort sind sie im frontalen und caudalen auditorischen Neuropil auf ca. 15-20 lokale
Interneurone (pro Hemisphire) verschaltet (Abb. 2). Durch exzitativen und inhibitori-
schen Input auf aufsteigende Interneurone (ca. 15-20) wird die Information vorverarbei-
tet, bevor sie an das Gehirn weitergeleitet wird. Dabei geht das Kodierungschema von
einem Populationscode zu einem Labeled-Line-Code tiber, d.h. wihrend Rezeptoren in
Abhingigkeit von ihrer Schwelle Amplitudenmodulationen eines Stimulus prizise mit
ihrer Spikefrequenz abbilden und somit durch Summation eine Verbesserung des Sig-
nal-Rausch-Verhiltnisses erfolgen kann, geben die aufsteigenden Neurone in ihrem
Feuerverhalten Vorhandensein und Qualitiit spezifischer Stimuluseigenschaften wider.
Damit einher geht eine Abnahme der Spikezahlen auf dem Einzelzellniveau, betrachtet
man die Neurone der einzelnen Stufen als Population, werden die Antworten dekorre-
lierter.

Durch diese Umwandlung wird das System energieeffizienter, robuster gegen Rauschen
und das Auslesen der Information wird erleichtert (Clemens et al. 2010). In jedem ein-
zelnen aufsteigenden Interneuron erfolgt allerdings eine Verringerung der Information
iiber den tatsdchlichen Stimulusverlauf. Dies verdeutlicht, dass sensorische Systeme
Filter darstellen, die nicht auf eine moglichst prizise Abbildung der Umwelt und ihrer
Veridnderungen ausgerichtet sind, sondern darauf, relevante Parameter zu erfassen und
weiterzuleiten. Schon frith konnte durch Verhaltensexperimente festgestellt werden,
dass bereits auf metathorakaler Ebene die Trennung in einen richtungskodierenden und
einen musterkodierenden Verarbeitungsweg erfolgt und die Informationen in parallelen
Bahnen an das Gehirn weitergeleitet werden (von Helversen 1984; von Helversen und
von Helversen 1995; Hennig et al. 2004; Creutzig et al. 2010). Auch fiir einige Muster
kodierende Zellen konnten die fiir sie bedeutsamen Stimuluseigenschaften bereits be-
schrieben werden. So stellt das AN4 beim Auftreten von Gaps wie sie einbeinige
Minnchen produzieren die Spikegenerierung ein (Ronacher und Stumpner 1988;
Stumpner et al. 1991; Krahe et al. 2002); die Anzahl der Aktionspotentiale im Burst von
AN12 korreliert mit der Onsetamplitude der Silbe sowie der Dauer der vorangegange-

nen Pause (Stumpner 1988; Creutzig et al. 2009; Creutzig et al. 2010). Die Entschei-
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dung iiber Richtung und Qualitdt des Stimulus allerdings findet erst im Gehirn statt
(Bauer und von Helversen 1987; Ronacher et al. 1986).

Das Gehirn bildet anatomisch und funktional das komplexeste Ganglion. Es ist pluri-
segmental und besteht aus mindestens drei Neuromeren. Uber die weiteren auditori-
schen Verarbeitungsschritte im Gehirn ist wenig bekannt. Boyan konnte im Unter-
schlundganglion einige Neurone mit auditorischem Input nachweisen, die aber vermut-
licht nicht an der Verarbeitung arteigener Gesinge beteiligt sind (Boyan 1983). Von
Boyan wurde auch die Entwicklung der Verzweigungsmuster von TN3, AN1 und AN3
im Oberschlundganglion von Locusta beschrieben, sowie verschiedene comissurale
Neurone mit auditorischem bzw. auditorischem und visuellem Input. Die fiir das Auslo-
sen und Aufrechterhalten des Gesangs verantwortlichen Kommandoneurone konnten
bei Omocestus viridulus morphologisch und physiologisch beschrieben werden. Ihre
dorsomedialen Verzweigungen iiberlappen nicht mit den glomeruldren Strukturen im
Gehirn, die bei olfaktorischen, visuellen und multimodalen Prozessen als Assoziations-
zentren fungieren (z.B. Strausfeld et al. 2009; Papadopoulou et al. 2011; Heinze und
Homberg 2009) — weder mit den Pilzkorpern, noch mit dem Zentralkomplex (Hedwig
und Heinrich 1997). Eine dauerhafte Depolarisation dieser Zellen fiihrt zur Aktivierung
der im metathorakalen Ganglion befindlichen zentralen Mustergeneratoren (CPG) und
zur Ausfithrung der fiir diese Art spezifischen Beinbewegungen. Eine rhythmische Ak-

tivierung ist nicht von Noten (Hedwig 1994; Hedwig und Heinrich 1997).
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2.1 Versuchstiere

Fiir die Verhaltensversuche, sowie die Ableitungen im Oberschlundganglion wurde
Chorthippus biguttulus verwendet. Dieser ist eine Kurzfiihlerschrecken (Caelifera) und
gehort zur Familie der Feldheuschrecken (Acrididae). In der Gruppe der Grashiipfer
(Gomphocerinae) werden aufgrund ihrer sehr starken duBerlichen Ahnlichkeit hiufig
Chorthippus biguttulus, Chorthippus mollis und Chorthippus brunneus zur so genann-
ten ,,Biguttulus-Gruppe* zusammengefasst. Die Gesdnge der drei Arten dagegen sind
sehr gut unterscheidbar.

Fiir Ableitungen im Methathorakalen Ganglion wurde die Wanderheuschrecke Locusta
migratoria verwendet. Innerhalb der Feldheuschrecken gehort diese Art zu den Oed-

landschrecken (Oedipodinae).

2.1.1 Chorthippus biguttulus

Die verwendeten Tiere wurden entweder im Freiland an vier verschiedenen Orten ge-
sammelt oder stammten aus eigener Nachzucht von Tieren aus denselben Gebieten.

Gefangen wurden die Tiere:

1. im Hoppegarten — eine an eine Pferderennbahn angrenzende Wiese bei Berlin (GPS-
Koordinaten: 52.54, 13.67)

2. 1in der Nihe Goéttingens (GPS-Koordinaten: 51.43, 9.94)

3. bei Bielefeld (GPS-Koordinaten: 52.03, 8.53)

4. bei Freiburg (GPS-Koordinaten: 48.04, 7.96)

Die Nachzucht erfolgte aus Tieren der Freilandfinge. Zur Zucht wurden in Vermiculite
— einem kiuflich zu erwerbenden Schichtsilikat — gebettete Gelege verwendet, die nach

der Ablage fiir mindestens zwei Monate tiefgekiihlt wurden. Nach dieser fiir Chorthip-



2 Material und Methoden

pus biguttulus obligatorischen Diapause (Ingrisch und Kohler, 1998) wurden die Tiere
»geweckt®, indem sie in sterilisierten Holzkéfigen einer Temperatur von 30°C (+2°C)
ausgesetzt wurden. Nach der Adulthdutung wurden Médnnchen und Weibchen separiert
und bei 25°C bis 30°C und einem Tag-Nacht-Zyklus von 16 zu 8 Stunden gehalten.
Gefiittert wurde mit verschiedenen im Habitat vorkommenden Grisern (v. a. Dactylus
glomerata, Bromus erectus erectus) sowie im Handel erworbenem ,,Katzengras® bei
dem es sich hauptsidchlich um so genanntes Weizengras handelte. Ergidnzt wurde das
Futterangebot durch speziell an die Bediirfnisse von Grillen angepasstes Futter der Fir-

ma Nekton sowie Fischfutter (Tetra GmbH).

2.1.2 Locusta migratoria

Die Wanderheuschrecken wurden als adulte Tiere von kommerziellen Ziichtern bezo-
gen. Die Haltung erfolgte in Holzkéfigen bei einem Tag-Nacht-Zyklus von ca. 14 zu 10

Stunden. Als Futter diente ein Gemisch aus Haferflocken und Fischfutter.

2.2 Verhaltensversuche

Um die Attraktivitit verschiedener Stimuli bei Méinnchen und Weibchen zu testen miis-
sen verschiedene Versuche durchgefiihrt werden. Die Weibchen beantworten attraktive
Stimuli mit einem Gesang, so dass in vollautomatisierten Schallkammern Playbackex-
perimente durchgefiihrt werden konnen, bei denen der Prozentsatz der Antworten auf
einen Stimulus die Qualitédt des zu testenden Reizes widerspiegelt. Minnchen dagegen
drehen sich in Richtung eines attraktiven Gesangs ohne zwangsldufig selbst in Antwort
darauf zu singen. Bei unattraktiven Stimuli erfolgt diese Drehung nicht (von Helversen
und von Helversen 1983). Alle Tiere, Méinnchen wie Weibchen, wurden nach einem
Drei-Punkt-Code individuell markiert (Edding) um eine eindeutige Zuordnung zu ge-

wihrleisten.
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2.2.1 Médnnchen

Um die Attraktivitdt von artifiziellen Weibchengesédngen zu testen wurden Playbackex-
perimente durchgefiihrt, wie sie von von Helversen und Rheinlidnder (1988) beschrieben
wurden. Wie von diesen gezeigt werden konnte erfolgt eine Drehung in Richtung einer
Schallquelle bei ausreichender Stimulusattraktivitdt und eindeutiger Richtungsinforma-
tion mit groBer Zuverldssigkeit. Ist der Stimulus nicht attraktiv genug um eine Verhal-
tensantwort auszulosen, verharrt das Miannchen zumeist in seiner Position. Ist der Sti-
mulus attraktiv, die Richtung der Schallquelle aber fiir das Tier nicht eindeutig zu
bestimmen, erfolgt hdufig ein Sprung nach vorn. Die Zahl der zu testenden Stimuli ist
stark limitiert. So nimmt beispielsweise die Motivation der Médnnchen wihrend der Ver-
suche ab. Wihrend einige Minnchen nach wenigen Tests keine Verhaltensantwort mehr
auf einen attraktiven natiirlichen Gesang (Referenz-Stimulus) zeigten, konnten bei ande-
ren iiber hundert Stimulationen durchgefiihrt werden. Erfolgte keine Antwort auf den
Referenzreiz wurde der Versuch einige Minuten unterbrochen und gelegentlich mit ei-
nem Minnchengesang gereizt.

Eine Schwierigkeit stellte die Gesamtmotivation der Tiere dar. So war an manchen Ta-
gen die Motivation aller Tiere so gering, dass keine Versuche moglich waren. Griinde
fiir die Tréagheit wurden in dieser Arbeit nicht untersucht, auffillig war jedoch, dass bei
,»schlechtem Wetter weder Médnnchen noch Weibchen reagierten. Da die Temperatur
und Beleuchtung bei den Versuchen konstant gehalten wurden, konnte es sich um eine
Beeinflussung durch den Luftdruck handeln. Worauf und wie sich dieser auswirkt bleibt

leider unklar.

2.2.1.1 Versuchsaufbau

Die Versuche wurden in einem mit Schaumstoffpyramiden ausgekleideten Raum
durchgefiihrt um Reflektionen des Schalls zu minimieren. Die Tiere wurden auf einen
Tisch (90x90cm) gesetzt, der mit Schaumstoff bespannt und mit einem weillen Laken
iiberzogen war. Die Temperatur wihrend der Versuche betrug 30°C (£2°C). Das zu

testende Méannchen wurde in die Mitte des Tisches gesetzt und nach spontanem Gesang
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wurde der Stimulus gegeben. Die Ausgabe erfolgte iiber einen der Lautsprecher (Vifa
Denmark, D26NC-55-06), die an den Seiten eines Biigels befestigt waren. In der Mitte
des Biigels befand sich eine Nadel, die zur Korperachse des Tieres ausgerichtet wurde,
um sicher zu gehen, dass sich die Lautsprecher senkrecht zur Korperachse befanden.
Die Signalausgabe erfolgte mit einem in Lab-View 7.0 (National Instruments) erstellten
Programm iiber eine D/A-Wandlerkarte (National Instruments, DAQ-M-Series PCI-
625, 16bit) mit einer Ausgaberate von 100kHz. Ein an einen geschirmten BNC-
Anschlussblock (NI BNC-2110) angeschlossener Verstirker (Raveland, XA600) ampli-
fizierte den Reiz auf die Ausgabelautstirke. Diese wurde mittels eines Schallmessgera-
tes (Briiel & Kjer Typ 2235 mit ¥2* Kondensatormikrophon 4133 und externem Filter
Kemo, VBF 8; Frequenzbereich 5 — 40kHz) an der Position des Tieres auf 60dB (+1dB)
kalibriert.

2.2.1.2 Versuchsdurchflhrung

In Playbackexperimenten wurden Ménnchen artifizielle Stimuli verschiedener Attrakti-
vitdt vorgespielt. Dazu wurde die zu testende Heuschrecke in der Mitte des Tisches frei-
gelassen. Nachdem sich das Minnchen beruhigt hat, produzieren ausreichend motivierte
Minnchen spontan einen Lockgesang, der per Tastendruck mit dem zu testenden Stimu-
lus vom Experimentator ,,beantwortet wurde. Hierzu wurde die am Biigel befindliche
Nadel zur Korperachse des Testtieres ausgerichtet, so dass sich die Lautsprecher senk-
recht zur Korperachse befanden. Aus einem der Lautsprecher ertonte das zu testende
akustische Signal. Drehte sich das Tier eindeutig und unmittelbar nach Gabe des Stimu-
lus zur Seite des aktiven Lautsprechers wurde diese Drehung als positive Reaktion auf
den Stimulus vermerkt. Verwendet wurden dabei nur Minnchen, die vor und wihrend
der Testreihe zuverldssig auf einen natiirlichen ,,attraktiven* Gesang eine Verhaltens-
antwort zeigten. Dieser wurde immer wieder wihrend der Testreihen eingestreut, um
die Motivation des Tieres zu iiberpriifen. Zur Auswertung kamen nur Testreihen, bei
denen das Stimulus-Set in mindestens sieben Wiederholungen préisentiert werden konn-

te.
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2.2.2 Weibchen

Da die Attraktivitdt eines artifiziellen ménnlichen Gesangs direkt mit der Antworthiu-
figkeit korreliert ist konnten die Verhaltenstests voll automatisiert in so genannten
,Horch-Setups* durchgefiihrt werden. Auch hier wurde vor den zu testenden Stimuli ein
natiirlicher attraktiver Referenz-Stimulus prisentiert. Bei ausreichender Motivation (d.h.
Beantwortung dieses Stimulus) wurden die weiteren artifiziellen Reize présentiert; wur-
de der Referenz Reiz nicht beantwortet pausierte das Programm fiir mindestens sieben
Minuten und startete dann erneut. Durch den erheblich geringeren Betreuungsaufwand
war es moglich sowohl einen — im Vergleich zu den Minnchen Versuchen — gro3eren
Stimulus-Satz zu testen, als auch eine wesentlich gro3ere Anzahl an Weibchen zu unter-

suchen.

2.2.2.1 Versuchsaufbau

Das so genannte Horch-Setup bestand aus einer geschlossenen Box (35cm x 57cm x
40cm), die mit schalldimmendem Material ausgekleidet war um Schallreflexionen zu
vermeiden. Auf einem Gitterrost konnte das Tier in einem wiirfelférmigen Draht-Gaze-
Kifig zentral in der Box platziert werden. Durch das Frontfenster wurde das Innere der
Apparatur beleuchtet. Die Temperatur wurde wihrend des Versuchs bei konstanten
30°C (x1°C) gehalten. Die Reizausgabe, sowie die Aufnahme und Erfassung Reizspezi-
fischer Parameter erfolgte PC gesteuert iiber ein mit Lab-View 7.0 erstelltes Programm
(Horch, R. M. Hennig). Es steuerte dazu eine D/A-, A/D-Wandler Karte (National In-
struments, DAQ-M-Series PCI-625, 16bit) an, von der der Stimulus an einen geschirm-
ten BNC-Anschlussblock (NI BNC-2110) mit einer Rate von 100kHz ausgegeben wur-
de. Mittels eines digitalen Abschwéchers (Tucker Davis Technologies, PAS) wurde die
Amplitude des Signals so eingestellt, dass ein nachgeschalteter Endstufen-Verstirker
(Raveland, XA 600) iiber einen im Innenraum der Testapparatur befindlichen Hochton-
lautsprecher (D28/2, Dynaudio) den Reiz mit der vorgesehenen Lautstirke ausgab. Der
Lautsprecher war 20cm vom Kifig entfernt. Die Eichung erfolgte wie bei den Ménn-

chen Versuchen beschrieben (Kapitel 2.2.1.1).
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Die Aufnahme der Weibchenantwort erfolgte iiber ein handelsiibliches Mikrophon
(Frequenzbereich 0,03-18kHz; Conrad-Elektronik). Dieses Mikrofon wurde in unmit-
telbarer Nihe des Kiifigs platziert (ca. 1,5cm Abstand zum Kifig). Nach einer Vorver-
stairkung (Vivanco, MA 222) wurde das Signal an den geschirmten BNC-
Anschlussblock (NI BNC-2110) weitergeleitet und iiber die D/A-, A/D-Wandlerkarte
(National Instruments, DAQ-M-Series PCI-625, 16bit) an den Versuchsrechner iiberge-
ben. Der eingehende Gesang wurde mit einer Abtastrate von 100kHz eingelesen und mit
dem Programm ,,Horch* (R. M. Hennig) aufgezeichnet. Neben der Aufzeichnung des
Antwortgesangs wertet das Programm Parameter wie Antwortlatenz, Versdauer, Vers-

anzahl etc. vollautomatisch aus und speichert diese in einem Protokoll-File.

2.2.2.2 Versuchsdurchflihrung

Um die Versuchsapparatur mit motivierten Weibchen zu bestiicken, wurde zunéchst ein
Kasten mit virginellen Weibchen mit einem natiirlichen attraktiven Minnchengesang
(Referenz) stimuliert und ein antwortendes Weibchen ausgewdhlt. Dieses wurde in den
Draht-Gaze-Kifig gesetzt und im Horch-Setup platziert.

Den Beginn eines jeden Testzyklus bildete der Referenz-Stimulus. Antwortete das
Weibchen nicht auf den Kontrollreiz folgte eine Pause von zwei Minuten nach der er-
neut der natiirliche attraktive Minnchengesang prisentiert wurde. Beantwortete das
Weibchen diesen, folgten die zu testenden artifiziellen Méannchengesdnge in Computer
generierter pseudo-randomisierter Reihenfolge in einem Abstand von 30s. Schon 5s vor
der Prisentation wurden Gerdusche in der Apparatur aufgenommen, um Antworten auf
einen Test-Stimulus nicht durch gelegentlich auftretende Spontangesinge zu verfil-
schen. Anhand dem Weibchengesang eigener Parameter wie Amplitude (>12mV), Fre-
quenz-Spektrum und Dauer des Gerduschs (400ms> Dauer <8000ms) erfolgte die De-
tektion der Weibchenantwort. Antwortete ein Weibchen fiinf Mal in Folge nicht auf den
Referenz-Reiz wurde der Versuch abgebrochen. Maximal wurden 18 Testzyklen durch-
gefiihrt; alle in die Auswertung einbezogenen Weibchen vollfiihrten mindestens 12 er-

folgreiche Durchldufe.
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2.2.3 Stimulus-Ensembles der Verhaltensversuche

Samtliche Reize wurden mit eigens in Lab-View 7.0 geschriebenen Programmen erstellt
(O. Kutzki) und in digitaler Form mit einer Auflosung von 100kHz gespeichert. Hierzu
wurde zunidchst die Umbhiillende des Stimulus berechnet und diese anschliefend mit
weillem Rauschen der entsprechenden Frequenzbereiche gefiillt.

Das Rauschen wurde fiir jeden Stimulus neu generiert.

In den Verhaltensversuchen sollten artifizielle Stimuli unterschiedlicher Attraktivitit
getestet werden, um anhand klar definierter Parameter Gemeinsamkeiten und interindi-

viduelle Unterschiede in der Akzeptanz der Reize herauszufinden.

2.2.3.1 artifizielle Weibchengesange

Oms Rampen MTIII IR
5ms Rampen AAAAAA AAmAAA

Abb. 3: Weibliche Modellgesinge: Je zwei Silben mit einer Dauer von 75ms, bestehend aus sechs
10ms Pulsen und dazwischen liegenden 3ms Gaps bei Rampendauern von Oms, Sms und 10ms.
Zwischen den Silben befindet sich eine Pause mit 12ms Dauer.

Bei den Weibchen-Gesédngen variierte Parameter waren die Pulsdauer (nur im Verhal-
tensversuch), Pausendauer, und die Anstiegssteilheit der Pulse. Die generierten Gesédnge
bestanden aus Silben und Pausen definierter Lange. Ein Gesang bestand aus zehn Sil-
ben. Jede Silbe bildeten sechs Pulse unterbrochen von 3ms langen Gaps (Abb. 3). Die
Dauer bis ein Puls seine maximale Amplitude erreichte betrug Oms (steiler Anstieg),
Sms oder 10ms (flacher Anstieg). Um Onseteffekte zu vermeiden wurden an beiden
Flanken Rampen mit einer Dauer von 0,1ms hinzugefiigt. Als Pulsdauern wurden 10ms
und 20ms verwendet. Die Pausendauern zwischen den Silben waren Sms, 12ms sowie
30ms. Als Trager wurde weilles Rauschen in einem Bereich von 2-12kHz verwendet.

Die Ausgabelautstirke betrug 56dB.
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2.2.3.2 artifizielle Mannchengeséange

0dB On

9WBON | oty b bl b

eaeon L1 LL. LL LL

0dB Off 6dB Off 12dB Off stille Pa.

Abb. 4: Ménnliche Modellgesinge. Exemplarische Darstellung von jeweils 2 Silben mit 70ms Dau-
er, getrennt durch eine Pause von 12ms. In Zeilen: Pausen unterschiedlicher Tiefe (Offset); In Spal-
ten: Onsets verschiedener Hohe; 1. Zeile, 1. Spalte: Stimulus ohne Onset und ohne Offset = Dauer-
rauschen.

Variierte Parameter der kiinstlich erzeugten Méannchengesidnge waren die Onsets, die
Offsets (d.h. die Lautstirke der Pause) sowie die Pausendauer. Jeder Gesang bestand
aus 14 Silben. Die Silbendauer betrug konstant 70ms und wurde nicht variiert. Als Pau-
sendauern wurden 4ms, 12ms und 26ms gewihlt. Die ersten 10 Millisekunden einer
Silbe (Onset) waren entweder nicht iiberhoht (0dB; Abb. 4 Zeilel) oder um 9dB (Abb. 4
Zeile2) bzw. 18dB (Abb. 4 Zeile3) lauter als das Silbenplateau, das auf 64dB kalibriert
wurde. Die Pausentiefe wurde ebenfalls variiert. Es handelte sich entweder um keine
Absenkung der Lautstidrke in der Pause (0dB Offset; Abb. 4 Spaltel), um eine Absen-
kung der Amplitude um 6dB (Abb. 4 Spalte2) oder 12dB (Abb. 4 Spalte3) bzw. um stil-
le Pausen (sP; Abb. 4 Spalte4). Die verwendete Tragerfrequenz betrug 0,5 — 30kHz. Da
der Stimulustyp mit OdB Onset und 0dB Offset ein Dauerrauschen ergibt, wurde dieser
Reiz nur bei einer ,,Pausendauer gegeben — so ergibt sich ein Stimulus-Set von 34 ver-

schiedenen Stimuli.

2.3 Elektrophysiologie

Ableitungen im Metathorakalganglion fanden an Locusta migratoria statt, Ableitungen
im Oberschlundganglion an Chorthippus biguttulus. Es konnten insgesamt 197 Neurone
abgeleitet werden, davon 119 im Metathorakalganglion von Locusta und 78 im Ober-

schlundganglion von Chorthippus.
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Ableitort Rz UisHA UiGh2 UGh3 | UGN ubk | BiGHNY THA T3 TH ubk AHA ANz ANZ
Metathorak alganglion won locusta o] 7 2 2 2 28 15 ) 1 15 17 12
Oberschlundganglion von Chorthippus ] 0 4 19

Ableitort AN ANS Shol.|  ANGT AMIZ | AN ubl 1| AN ubl 2 [ AN ubl 3] AN ublc 4] ubli 1 LBN= DM ubk | Gesamt
Metathorak alganglion won locusta 1 1 2 119
Oberschlundganglion won Chorthippus 5 T 1 4 1 2 z 14 1 i)

2.3.1 Préparation

2.3.1.1 Metathorakalganglion

Den verwendeten Tieren wurden zunichst Fliigel und Beine abgeschnitten. Anschlie-
Bend wurden der Kopf sowie die letzten Abdominalsegmente abgetrennt und der Darm
herausgezogen. Nach Festwachsen des Versuchstieres mit Wachs-Kollofonium-
Gemisch (ca. 2:1) auf einem mit einem Peltierelement versehenen Halter wurde das
Pro- und Mesonotum entfernt. Nach dem Herauspréparieren von Muskelspangen, Mus-
kel- und Fettgewebe wurde die thorakale Ganglienkette sichtbar. Die Konnektive zwi-
schen Pro- und Mesothorakalem Ganglion wurden durchtrennt. Meso- und Metathora-
kale Ganglien wurden vorsichtig auf einen Chrom-Nickel-Loffel gehoben, der fiir eine
Stabilisierung wihrend der Ableitungen sorgte. Nach freilegen der Ganglienkette und
wihrend der Ableitung wurde darauf geachtet, dass die Ganglien mit Locusten Ringer

(Pearson und Robertson, 1981) bedeckt war.

2.3.1.2 Oberschlund Ganglion

Bei Chorthippus biguttulus wurden dorsale Priaparation durchgefiihrt, die detailliert be-
schrieben werden soll.

Bei der dorsalen Priparation verblieben Beine und Fliigel am Tier. Es wurde ventral auf
dem Tierhalter mit Wachs-Kollofonium Gemisch (ca. 2:1) festgewachst. Die Fliigel
wurden mit einem Tropfen der Wachsmischung fixiert. Der Kopf wird soweit wie mog-
lich nach vorn gebogen und mit den Mundwerkzeugen und der Strinregion ebenfalls
festgewachst. Mit einem Skalpell wurde nun die Cuticula zwischen den Augen entfernt,
so dass ein Fenster entstand. Durch dorsale und frontale Schnitte um die Augen lie3en

sich diese mit Pinzetten leicht auseinander biegen. Dies war notwendig, da der Zwi-
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schenraum zwischen den Augen ansonsten fiir das Aufbringen des Oberschlundgangli-
ons auf den Loffel und eine anschlieBende Ableitung zu klein war. Mit feinen Nadeln
wurden die Augen in dieser Position fixiert. Hierbei war darauf zu achten, dass die Ver-
letzungen der Medulla moglichst klein waren. Bei groferen Schiden nahm die Span-
nung des Oberschlundganglions ab, was eine anschlieBende Penetration mit den ver-
wendeten intrazelluldren Glaselektroden schwierig macht. Darauf wurde der Darm ab-
gebunden, um Bewegungen des Oberschlundganglions zu minimieren. Danach konnte
der Chrom-Nickel-Loffel unter das Gehirn geschoben werden. Dabei konnten die
ventralen Tracheensédcke intakt bleiben. Auch wenn diese bei einigen Priparationen zu
vermehrter Instabilitit fiihrten waren die Erfolgsaussichten wesentlich hoher als wenn
man diese entfernte. Zur weiteren Stabilisierung diente ein dorsal aufgebrachter Metall-
ring.

Zur Verbesserung der Penetrierbarkeit wurden sowohl Kollagenase als auch Protease
getestet. Nach Absaugen aller Himolymphe (soweit wie moglich) und Trocknen der
Oberfliche des OSG wurde eine Lage Zellstoff auf der Oberfliche des Gehirns aufge-
legt. Ein kleiner Kriimel der Substanz wurde auf der Stelle aufgebracht an der spiter die
Penetration erfolgen sollte. In verschiedenen Testreihen wurden unterschiedliche Ein-
wirkzeiten ausprobiert. AnschlieBend wurde reichlich mit Ringer gespiilt, abgesaugt,
wieder gespiilt usw.. Dies wurde bis zu zwanzig Mal wiederholt. Eine erleichterte Pe-
netration lie} sich nach einer Einwirkzeit von ca. 90s bei beiden Substanzen feststellen.
Leider ging diese erleichterte Penetrationsfihigkeit einher mit einer scheinbar vermin-
derten neuronalen Aktivitit. Erfolgreiche Ableitungen gelangen nur noch von aufstei-
genden Neuronen. Daher wurde zumeist auf eine Behandlung mit Kollagenase und Pro-

tease verzichtet.

2.3.2 Elektrophysiologisches Setup

Um die storenden Auswirkungen elektromagnetischer Strahlung zu minimieren wurden
die Versuche in einem zur Vorderseite offenen Farraday-Kifig durchgefiihrt (B x H x T:
120 x 80 x 80cm). Dieser war auf einem vibrationsgedampften Stahltisch befestigt. Der

gesamte Kifig sowie die Tischplatte waren mit Schaumstoffprismen (Kantenldnge 7cm)
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ausgekleidet. Der Tierhalter wurde so im Kifig positioniert, dass sich zu beiden Seiten
senkrecht zur Korperachse des Versuchstiers in 30cm Abstand die Reiz gebenden Laut-
sprecher (D-28/2, Dynaudio) befanden. Hinter dem Tierhalter befand sich ein Mikro-
manipulator (Leitz) in dem die Ableitelektrode gehaltert wurde. Fiir besseren Durch-
blick sorgte ein Binokular (Leica Wild MC3), das so am Tisch befestigt war, dass es
nach Platzierung der Elektrode beiseite geschwenkt werden konnte. Zur Beleuchtung
befand sich auBerhalb des Kifigs eine Kaltlichtquelle (Volpi, Intralux 4000-1) verbun-

den mit einem Lichtleiter (Volpi), dessen Ende am Binokular befestigt war.

2.3.2.1 Ableitapparatur

Abgeleitet wurde mit scharfen Glaselektroden. Diese wurden an Elektrodenpullern
(Brown-Flaming P-87 oder Sutter P-2000) aus Borosilikatglas-Kapillaren mit Filament
(GC100F-10; Harvard Apparatus Ltd.) gezogen. Befiillt wurden sie mit 3-5% Lucifer-
Yellow (Sigma-Aldrich) Losung in 0,5M LiCl. Die Widerstdnde der Elektroden lagen
zwischen 25 und 140 MQ. In die Glaskapillare wurde ein Silberdraht eingefiihrt. Als
Referenz diente ebenfalls ein Silberdraht, der ins Abdomen eingefiihrt wurde. Beide
waren an einen Vorverstiarker (10-fach) angeschlossen. Der Vorverstirker (die so ge-
nannte Headstage) war mit dem Intrazelluldrverstirker verbunden (SEC-05LX, NPI
Electronic). Weitergeleitet an eine abgeschirmte BNC-AnschluBbox (NI BNC-2110) die
an eine A/D-Wandlerkarte (PCI-MIO-16E-1, National Instruments) angeschlossen war
konnte das Signal mit einer modifizierten Version des Programms Recordine (R. M.
Hennig, modifiziert von O. Kutzki) bei einer Abtastrate von 20kHz aufgezeichnet wer-
den. Zur optischen und akustischen Uberpriifung des Signals war zum einen ein Oszi-
loskop (Gould), zum anderen ein Audioverstirker (Sanyo A10) mit Kopfhorer (Pro-
Luxe XL-300V) angeschlossen. Die Reizgabe erfolgte ebenfalls mit der modifizierten
Recordine. Auf der Festplatte des PCs waren die Stimuli gespeichert und wurden iiber
die D/A-Wandlerkarte (PCI-MIO-16E-1, National Instruments) und die abgeschirmte
BNC-AnschluBBbox (NI BNC-2110) an einen digitalen Abschwicher (PAS, Tucker Da-
vis) weitergegeben. So auf die richtige Amplitude eingestellt erfolgte eine Verstirkung

durch einen Audioverstirker (Mercury 2000, Jensen) und schlieBlich die Ausgabe auf
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den im Setup befindlichen Lautsprechern (D28/2, Dynaudio). Zur optischen Kontrolle
wurde auch das ausgehende Signal am Osziloskop sichtbar gemacht. Die Kalibrierung
der Lautstirke an der Position des Versuchstiers erfolgte mit einem Schallmessgeriit
(Typ 2235, Briiel und Kjaer) mit angeschlossenem Mikrofon (V2 Kondensatormikro-
phon 4133, Briiel und Kj@r) und externem Filter (Kemo, VBF 8; Frequenzbereich 5 —
40kHz).

2.3.2.2 Versuchsdurchflihrung

Nach der Priparation des Tieres wurde der Tierhalter am dafiir vorgesehenen Ort zwi-
schen den Lautsprechern platziert. Eine fertig gezogene Glaskapillare wurde mit dem
Farbstoff und Lithiumchlorid befiillt und in einen Halter aus Plastik eingefiihrt. Dieser
konnte im Mikromanipulator befestigt werden. Das Versuchstier wurde auf die fiir die
Versuche vorgesehene Temperatur von 30°C (£2°C) gebracht. Dies erfolgte bei Me-
tathorakalen Ableitungen an Locusta iiber ein sich unter dem Tier befindlichen, in den
Tierhalter integriertes Peltier Element; bei den Ableitungen am Oberschlundganglion
wurde die Temperatur des Labors entsprechend eingestellt. Die Temperatur im Ringer
wurde mit einem Digitalthermometer mit Messfiihler iiberpriift (Greisinger GTH 1150).
Die Elektrode wurde mit dem Mikromanipulator iiber dem anvisierten Ableitort plat-
ziert. Mit Feintrieb unter stetigem sanftem Klopfen wurde die Elektrode zunédchst durch
die Ganglienhaut getrieben. Gelang dies ohne Abbrechen der Elektrodenspitze konnte
per Tastendruck ein Suchreiz (100ms weilles Rauschen; Lautstirke variabel) gestartet
werden. In dem Moment, in dem ein auditorisches Neuron getroffen wurde und sich die
Ableitung als stabil erwies, wurden sukzessive die Reizprogramme gestartet. In der Re-
gel waren dies zunichst Intensitdtskennlinien. Nach Préasentation der Stimuli erfolgte
das elektrophoretische Einbringen des Farbstoffes in die Zelle durch Hyperpolarisation.
Dauer (2-15min) und Stérke (0,5-5nA) hingen dabei von der Qualitit der Ableitung ab.
Nachdem die Ganglien aus dem Tier herauspripariert waren folgte eine Fixierung des
Farbstoffes mit 4% Formalin in Ringerlosung (Chorthippus 20-30 min; Locusta 30-
45min). Eine aufsteigende Alkoholreihe (50%, 60%, 70%, 90%, 100% fiir jeweils 7-

10min) sorgte fiir die notwendige Dehydrierung. Nur wenn diese ausreichend war klarte
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das Ganglion anschlieBend in Methylsalicylat (7-10min) so weit auf, dass es am Fluo-

reszenzmikroskop mit Zeichentubus (Olympus) gezeichnet werden konnte.

2.3.3 Stimulus-Ensembles

2.3.3.1 Intensitatskennlinien

Das Stimulusset ,,Intensititskennlinien* bestand aus einem 100ms Rechteckpuls, dessen
Flanken mit einer 0,1ms Rampe versehen wurden. Die Tréigerfrequenz des Pulses be-
stand aus weilem Rauschen im Bereich von 0,5 bis 30kHz. Die verwendeten Intensiti-
ten reichten von 30 bis 70dB in 5dB Schritten. Kennlinien wurden von der rechten und
linken Seite, sowie bei beidseitiger Stimulation erstellt. Die Stimulationsrichtung in den
Kennlinienbeschreibungen erfolgt bei metathorakalen Ableitungen und Ableitungen von
identifizierten aufsteigenden Neuronen im Oberschlundganglion wie iiblich als ipsilate-
ral und contralateral in Bezug auf das Zellsoma. Bei Ableitungen im Oberschlundgang-
lion von lokalen oder unbekannten aufsteigenden Neuronen wurde als ipsilateral be-
zeichnet, wenn der aktive Lautsprecher und der Penetrationsort auf derselben Seite la-
gen. Waren Penetrationsort und aktiver Lautsprecher auf gegeniiberliegenden Seiten

wurde dies als contralateral bezeichnet.

2.3.3.2 Atrtifizielle Weibchengesange

Fiir die elektrophysiologischen Ableitungen wurden der Stimulussatz, wie er fiir die
Verhaltensversuche beschrieben wurde verkleinert und die einzelnen Gesidnge verkiirzt.
So kamen hierbei lediglich Stimuli mit Pulsen mit einer Dauer von 10ms zum Einsatz.

Des Weiteren wurden lediglich sechs Silben verwendet.

2.3.3.3 Atrtifizielle Mannchengesange

Auch bei den Minnchengesidngen wurden die Stimuli verwendet, wie sie in den Verhal-
tensversuchen verwendet wurden. Die Gesangsstrophen wurden auf neuen Silben ver-

kiirzt.
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2.3.4 Datenanalyse

Die Analyse der Ableitspuren beginnt mit der Erfassung der Spikezeitpunkte. Hierzu
wurde das Programm Triggerine (erstellt von R. M. Hennig und A. Franz mit Lab-

View5) verwendet.

2.3.4.1 Berechnung des Lautstarkeunterschieds

Zur Bestimmung des mittleren Lautstdrkeunterschieds wurde die Lautstirke bei 50%
der maximalen Spikezahl der Seite bestimmt, bei deren Stimulation weniger APs gene-
riert wurden. Dann wurde die Lautstidrke ermittelt, die auf der gegeniiberliegenden Seite
genauso viele APs generierte. Der angegebene mittlere Lautstidrkeunterschied ist der

Betrag der Differenz beider Werte.

2.3.4.2 Berechnung der Latenz

Die Berechnung der Latenz erfolgte fiir verschiedene Antworttypen unterschiedlich. Bei
Zellen ohne Spontanaktivitit konnte im Allgemeinen die Dauer vom Stimulusbeginn bis
zum ersten auftretenden Aktionspotential bestimmt werden. Bei spontanaktiven Zellen
ist die Ermittlung komplizierter. Hier wurde das durchschnittliche Interspikeintervall
vor Stimulusbeginn ermittelt. Nach Beginn des Stimulus wurde der Spike als erster
durch den Stimulus ausgelOster betrachtet, bei dem das Interspikeintervall kiirzer war
als das mittlere Interspikeintervall vor Stimulusbeginn abziiglich der doppelten Stan-

dardabweichung.

2.3.4.3 Berechnung der Latenz der Verhaltensantworten bei verschiedenen
Stimulusattraktivitaten

Die Stimulusattraktivitit wurde fiir jedes Weibchen individuell ermittelt. Hierzu wurde
die prozentuale Antworthdufigkeit auf jeden einzelnen Stimulustyp berechnet. An-
schlieBend wurde der Mittelwert der Antwortlatenzen bei demselben Stimulustyp ermit-
telt. Fiir jedes Weibchen wurde aus diesen Werten die Regressionsgerade (Antwortla-

tenz bei verschiedenen Attraktivitdtsniveaus) kalkuliert. Die Steigungen dieser Geraden
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sind in Abb. 21 aufgetragen. Die Werte der mittleren Antwortlatenz und der mittleren

Attraktivititslevel sind in den Grafiken der Abb. 20 gegeniibergestellt.

2.3.4.4 Berechnung der Mutual Information

Um den Einfluss eines Stimulus auf den Spiketrain einer Zelle zu quantifizieren wurde
die Mutual Information berechnet. Hierbei werden die Spikezahlverteilungen mehrer
Wiederholungen desselben Stimulus mit den Spikezahlverteilungen eines anderen Sti-
mulus verglichen. Der Unterschied in den Verteilungen ist bei ausreichender Anzahl an
Priasentationen auf den prisentierten Reiz zuriickzufithren. Sind beide Verteilungen
vollstindig voneinander getrennt, so kann jeder Spikezahl eindeutig ein Stimulus zuge-
ordnet werden. In diesem Fall betriigt die Information 1bit. Bei vollstindiger Uberlap-
pung der Verteilungen betrigt die Information Obit (Abb. 5). Die Mutual Information ist
also ein Mal} fiir die Stirke der Verkniipfung zweier Variablen — in diesem Fall des
Stimulus (S) und der neuronalen Antwort (R) (Nelken und Chechik 2007). Die MI zwi-

schen Stimulus und neuronaler Antwort kann berechnet werden als

I(S:R)= Y. p(s,r)logz(Mj,

seS,reR p(s)p(r)

wenn die Verteilungen vollstindig bekannt sind. Hierbei sind

p)=Y _ p(s,r)und p(r)=>" _ p(s,r)

die Verteilungen des Stimulus und der neuronalen Antwort, p(s,r) ist die zusammenge-
fasste Verteilung. Ein Problem bei der Berechnung der MI stellt die geringe Anzahl an
Wiederholungen pro Stimulustyp dar. Dies kann zu einer signifikanten Uberschitzung
der MI fiihren. Um dem Rechnung zu tragen muss eine Bias-Korrektur erfolgen. Fiir

kontinuierliche Verteilungen kann dies mit der Formel M erfolgen, wobei

2Nlog(2)

#bins die Zahl der Bins ist, die nicht den Wert 0 annehmen (Nelken und Chechik 2006).
N ist die Anzahl der Wiederholungen.
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Abb. 5: A) MI fiir zwei Poissonverteilungen mit verschiedenen Mittelwerten und Varianzen. B) MI
fiir eine Poissonverteilung und eine gleichmiBige Verteilung mit demselben Mittelwert. C) MI fiir
zwei Verteilungen mit gleichem Mittelwert und gleicher Varianz (aus Nelken und Chechik 2006).

Berechnung der Strophen MI

Die Berechnung erfolgte in Zeitfenstern von 5-100ms. Die Zeitfenster wurden in Sms
Schritten iiber die Spikespuren geschoben und die Spikezahlverteilung ermittelt. Die
maximale Verschiebung betrug bei artifiziellen Weibchengesdngen 350ms bei Minn-
chengesdangen 500ms.

Um die Anzahl der Wiederholungen zu erhdhen — und somit den BIAS zu verringern —
wurden bei der Pridsentation von méinnlichen Gesangsattrappen alle Stimuli mit gleicher
Pausendauer aber unterschiedlichem Offset (also 6dB, 12dB und stille Pausen) einbezo-
gen. Bei weiblichen Gesangsattrappen wurden alle Rampensteilheiten (Oms, Sms und
10ms) gepoolt. Dies fiihrt zweifellos zu einer Vergroerung der Variabilitit der Spike-
zahlen, so dass die angegebenen MI-Werte im Allgemeinen die untere Grenze darstel-

len.

Berechnung der Silben MI

Um den Einfluss der Pausendauern auf die Spikeantworten einer Silbe zu ermitteln
wurde bei minnlichen Gesangsattrappen die dritte bis neunte Silbe einer Wiederholung
ausgeschnitten; bei weiblichen Gesangsattrappen wurden die Silben zwei bis sechs ver-
wendet. Die Zeitfenster wurden in Ims Schritten iiber die Spikeantworten geschoben
und die Spikezahlverteilungen ermittelt. Mit der Verschiebung nahm die maximale
Dauer der Zeitfenster um die Verschiebung ab. Bei Oms Verschiebung betrug die Dauer
der Zeitfenster 1ms bis 80ms, bei Ims Verschiebung Ims bis 79ms etc., so dass die

Zeitfenster nicht iiber das Silbenende ragten.
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3.1 Verhaltensversuche

Das Horen bei Heuschrecken ist von vielerlei Nutzen. Es dient der Fluchtreaktion bei
angreifenden Réubern, der Beeinflussung von Flugbereitschaft, Geschwindigkeit und
Flugrichtung bei fliegenden Arten (Boyan 1985) und der innerartlichen Kommunikation
(z.B. von Helversen und von Helversen 1997).

Die Kommunikationsform der Heuschrecken, wie sie in Kapitel 1.2 dargestellt wurde,
erfiillt verschiedene Aufgaben. Zunichst dient der Wechselgesang mit seinen artspezifi-
schen Gesidngen der prigamen Isolation (von Helversen 1972; Kriegbaum 1988). Ob-
wohl beispielsweise die sympatrisch vorkommenden Arten Chorthippus biguttulus,
Chorthippus mollis und Chorthippus brunneus aufgrund ihrer hohen genetischen Ver-
wandtschaft optisch nur schwer auseinander zuhalten sind, unterscheiden sich die Ge-

sdnge in den Parametern Pulsdauer und Pausendauer erheblich voneinander (Abb. 6) .

B Heuschrecken (C't-lnocl)'ﬂlipplls)

Pausendauer [ms]
=
|
o
=
g.
‘

1 10 100 1000
Pulsdauer [ms]

Abb. 6: Antwortbereiche von Chorthippus brunneus (br), biguttulus (big) und mollis (mo). (aus
Hennig et al. 2004)

Dariiber hinaus hilft der Wechselgesang beim Auffinden eines Paarungspartners. Bei

Chorthippus biguttulus unterscheidet sich das Bewegungsmuster der Beine bei der Stri-
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dulation zwischen den Geschlechtern kaum. Dennoch unterscheiden sich die Gesidnge in
einigen Parametern erheblich (von Helversen 1993). Wihrend Minnchen rechteckfor-
mige Schallpulse produzieren, entstehen bei den Weibchen Pulse mit einem flacheren
Anstieg. Eine Eigenschaft, die nicht nur die Attraktivitit fiir die potentiellen Paarungs-
partner entscheidend bestimmt, sondern zudem den Minnchen eine bessere Richtungs-
entscheidung bei der Anniherung ermoglicht (Krahe und Ronacher 1993). Auflerdem
bewegen die Minnchen die Beine so phasenverschoben, dass die Liicken zwischen den
Pulsen verdeckt werden, wihrend bei den Weibchen kurze (2ms — 3ms) stille Pausen
auftreten (Gaps). Obwohl es bei der Dichte der Tiere im natiirlichen Habitat zu zufilli-
gen Begegnungen von Minnchen und Weibchen kommt, konnte gezeigt werden, dass
aufgrund des Anlockens durch Gesang, ein hidufigeres Aufeinandertreffen stattfindet
und somit dem Weibchen eine groflere Anzahl bzw. eine groflere Auswahl von in Frage
kommenden Minnchen prisentiert wird (Kriegbaum 1988). Ferner gibt es Korrelatio-
nen zwischen von den Minnchen produzierten Gesangsparametern und ihren morpho-
logischen Eigenschaften, die den Weibchen moglicherweise Aufschluss iiber die Fitness
der betreffenden Minnchen liefern (Stange 2011). Ein extremes Beispiel bilden hierbei
die Gesidnge von Minnchen mit nur einem Hinterbein. Diese sind aufgrund des fehlen-
den Beins nicht in der Lage durchgehende Pulse zu produzieren. Die von diesen Minn-
chen produzierten Gesdnge mit ihren kurzen Gaps werden von Weibchen abgelehnt
(Kriegbaum 1989). Der richtige Gesang allerdings — vermutlich in Kombination mit
optischen Merkmalen (Otte 1972; von Helversen 1986) — steigert die Kopulationsbereit-
schaft eines paarungsbereiten Weibchens.

Um herauszufinden, welche Parameter die Attraktivitit von Gesdngen beeinflussen,
wurden in der Vergangenheit bereits zahlreiche Versuche durchgefiihrt. Dabei zeigte
sich, dass es in der Attraktivitat der unterschiedlichen Stimuli zu starken interindividu-
ellen Unterschieden kommen kann. Diese konnen sowohl hormonell begriindet sein — so
dndert sich je nach Status des Eiablagezyklus und Lebensdauer die Akzeptanz von Ge-
sangen — als auch in Unterschieden der zentralnervésen Verschaltungen liegen (von

Helversen und von Helversen 1983; Wirmer et al. 2010).
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Um diesen Unterschieden Rechnung zu tragen, wurden die Verhaltensversuche an den
fiir die neurophysiologischen Versuche zur Verfiigung stehenden Tieren durchgefiihrt.
Die allgemeinen Ergebnisse fiir die variierten Parameter sollen im Folgenden vorgestellt

werden.

3.1.1 Mdannchenversuche

Oms Rampen T I T T T T LT
5ms Rampen ssasssasa asaaaa

1Oms Rampen | . s s suu d4adaad

Abb. 7: Modelle der Weibchengesiinge: Je zwei Silben mit einer Dauer von 75ms, bestehend aus
sechs 10ms Pulsen und dazwischen liegenden 3ms Gaps bei Rampendauern von Oms, Sms und
10ms. Zwischen den Silben befindet sich eine Pause mit 12ms Dauer.

Fiir die Verhaltensversuche mit Minnchen wurden weibliche Modellgesinge hergestellt
(siehe Kapitel 2.2.3.1). Die natiirlichen Gesdnge von Chorthippus biguttulus Weibchen
bestehen aus Silben, die sich ihrerseits aus rampenformigen Pulsen mit dazwischen lie-
genden Gaps bilden. Die sich aus den Silben und Pausen ergebenden Verse sind in der
Regel kiirzer (~1,2s) und leiser (6-10dB) als die der Médnnchen (von Helversen und von
Helversen 1997). Unterschiede in der Pulsstruktur ergeben sich vermutlich aus Unter-
schieden in den lauterzeugenden Strukturen und den fiir die Bewegung verantwortlichen
neuronalen Mustergeneratoren (von Helversen 1993). Die Modelgesinge bestehen aus
jeweils acht Silben und den dazwischen liegenden Pausen. Jede Silbe besteht ihrerseits
aus sechs Pulsen, die durch 3ms Gaps getrennt sind.

Parameter, die zur Veridnderung der Attraktivitdt herangezogen wurden, sind die Dauer
der Pulse (10ms und 20ms), sowie die Pausenldnge (5ms, 12ms und 30ms). Als dritter
Parameter wurde die Steilheit der Pulsanstiege variiert (Abb. 7). Die Pulse hatten ent-
weder einen sehr steilen Anstieg, d.h. die Lautstdrke erreichte ihr Maximum innerhalb

von 0,1ms, eine Rampe von 5ms Dauer oder eine Rampe von 10ms Dauer.

3.1.1.1 Einfluss der Pausendauer und Rampensteilheit auf die Attraktivitat
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A Pulsdauer 10ms B Pulsdauer 20ms
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Abb. 8: A) 10ms Pulse; B) 20ms Pulse. Drehreaktion der Méinnchen in Prozent. )ms Rampe — griin;
Sms Rampe — blau; 10ms Rampe - rot. Dargestellt sind die Mittelwerte und Standardabweichun-
gen. (n=9)

Es zeigte sich eine zunehmende Attraktivitit mit abnehmender Rampensteilheit (d.h.
zunehmende Rampendauer). Ebenso wiesen die Mittelwerte eine Steigerung der Attrak-
tivitdt mit zunehmender Pausendauer auf (Abb.8 A und B). Im Vergleich zu 10ms Pul-
sen nahm die Attraktivitit fiir die Tiere bei Stimuli mit 20ms Pulsdauer (Abb. 8 B) be-
trichtlich ab. Auch hier lieB sich allerdings der Trend beobachten, dass Stimuli mit fla-
chen Rampen attraktiver sind als solche ohne Rampe, eine Anderung der Pausendauer
beeinflusste die Attraktivitidt dagegen nicht. Die maximale Attraktivitit erreichten daher

die Stimulustypen mit 10ms Rampen.

3.1.1.2 Charakterisierung der Individuen
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A Pulsdauer 10ms B Pulsdauer 20ms
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Abb. 9: A: 10ms Rampen, 10ms Pulse. Griin: Individuen mit Priferenz fiir lange Pausen, Maxi-
mum ab 12ms Pause (n=4); Blau: Priiferenz fiir lange Pausen, Maximum ab 30ms Pause (n=3);
Orange: Priiferenz fiir mittlere Pausen (n=2). B: 10ms Rampen, 20ms Pulse; Farbcodierung erfolg-
te nach Charakteristik in A. Schwarze Kurven zeigen Mittelwerte und Standardabweichungen aller
Individuen.

Bei der attraktivsten Rampen- und Pulsdauer (10ms) lieBen sich drei Gruppen von Indi-
viduen nach ihren Kennlinientypen unterscheiden (Abb. 9 A). Die erste Gruppe (blau, 3
Individuen) antwortete auf die kiirzeste Pause nicht, bzw. sehr schlecht (<=10%), zeigte
bei mittleren Pausen (12ms) eine gesteigerte Antwortbereitschaft (20-50%) und erreich-
te das Maximum bei der lingsten getesteten Pausendauer von 30ms. Eine zweite Grup-
pe bildeten die Mannchen, die bei 12ms das Optimum (80%-100%) der Verhaltensant-
worten zeigten (orange, 2 Individuen). Diese Tiere akzeptierten kurze Pausen (5Sms)
deutlich hiufiger (20%-60%) als Gruppe 1. Bei lingeren Pausen fiel die Akzeptanz der
Stimuli wieder ab (20%-60%). Die dritte Gruppe (griin, 4 Individuen) war fiir Pausen-
dauern unselektiver als Gruppe 1 und 2. sowohl kurze Pausendauern (5ms; 40%-80%)
als auch lange Pausendauern (30ms; 70 %-100%) wurden gut beantwortet.

Bei Pulsdauern von 20ms ergab sich kein einheitliches Bild von Pausenattraktivititen
(Abb. 9 B). Bei einigen Individuen stieg die Attraktivitdt von Stimuli mit kurzen Pausen
deutlich an, bei anderen fiel sie auf 0%. Im Mittel wurden alle Pausendauern gleich

schlecht beantwortet (<30%).
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3.1.1.3 Vergleich der Ergebnisse mit Literaturdaten

Vgl. mit v. Helversen
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Abb. 10: Einfluss der  Anstiegssteilheit auf die  Attraktivitit der  Stimuli
Blau: nach von Helversen (1993): Pulsdauer: 14ms, Gapdauer: 2ms, Pausendauer 12ms — 15ms
Lautstirke: 55dB +3dB; Rampendauer < Sms: symmetrische Rampe zu Beginn und zum Ende des
Pulses; Rampendauer >5ms: eine der Rampendauer entsprechende Rampe zu Beginn des Pulses,
Ims Rampe am Ende des Pulses. Schwarze Punkte: eigene Daten; Pulsdauer: 10ms, Gapdauer:
3ms, Pausendauer: 30ms, Lautstiirke: 58dB +2dB. Fehlerbalken geben die Standardabweichung an
(n=9).

Ein Vergleich der Ergebnisse mit den von von Helversen 1993 gemessenen Drehwahr-
scheinlichkeiten in Abhiingigkeit von der Rampensteilheit zeigte eine Ubereinstimmung
in der Tendenz, dass flachere Rampen zu einer erhdhten Verhaltensantwort fiihrten
(Abb. 10). Die Abweichungen bei Rampendauern von Oms und 5ms ergaben sich ver-
mutlich aus den Unterschieden im Stimulusdesign. Von Helversen verwendete fiir die
Messung kurzer Rampendauern (<7ms) rhombenférmige Stimuli mit symmetrischen
Rampen zu Puls Beginn und Puls Ende. Durch die abfallende Rampe ergibt sich auf
neuronaler Ebene eine lingere Pause. Des Weiteren wurden bei von Helversen 14ms

Pulse mit 2ms Gaps verwendet.
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Abb. 11: Verhaltenskurven von zwolf Minnchen (aus von Helversen 1997; Grafik 11a. Stimulus:
Silbendauer 72ms aus sigezahnformigen Pulsen mit 10ms Dauer getrennt durch 2ms Liicken.
Lautstéiirke: 56dB bei durchgezogenen Linien und 64dB bei gestrichelten Linien.) Rote Kreise zei-
gen die ermittelten Reaktionswerte dieser Arbeit (Mittelwerte von neun Ménnchen; Stimulus: Sil-
bendauer 75ms aus Pulsen mit einer Dauer von 10ms mit flachem Anstieg getrennt durch 3ms
Gaps. Lautstiirke: 64dB).

Die Beantwortung der Pausendauern zeigte im Vergleich mit den von von Helversen
ermittelten Ergebnissen keine starken Abweichungen. Lediglich bei der Beantwortung
langer Pausen (30ms) zeigen bei von Helversen mehr Tiere einen Abfall der Antwort-
wahrscheinlichkeit (Abb. 11). Es ist allerdings moglich, dass der Grund hierfiir wieder-
um in den unterschiedlich gestalteten Pulsen liegt (von Helversen verwendete wiederum

Rhombenformige Pulse).

3.1.1.4 Eignung der Parameter fir die Modulierung der Attraktivitat

Die gewihlten Parameter eigneten sich gut fiir die Modulierung der Attraktivitdt. Im
Verhalten ergaben sich aus dem gewéhlten Stimulussatz nur drei attraktive Stimuli, die
in mehr als der Hilfte der Stimulusprédsentationen beantwortet wurden. Alle anderen
Reize fiihrten in weniger als 30% der Présentationen zu einer Drehreaktion.

Nur eine korrekte Kombination der drei Parameter fiihrte zu einem attraktiven Stimulus.
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3.1.2 Weibchenversuche

Auch die Gesdnge der Ménnchen von Chorthippus biguttulus zeigen ein artspezifisches
Silben-Pausen-Muster.

Die Silben in natiirlichen Gesidngen weisen durch die versetzte Bewegung der Hinter-
beine nicht die pulsartige Struktur der weiblichen Gesidnge auf. Es ergeben sich viel-
mehr Silben mit einer mehr oder weniger durchgehenden Struktur. Auch die Silbenpau-
sen sind je nach Individuum mehr oder weniger verrauscht. Des Weiteren konnen die
Silben teilweise einen iiberhohten Bereich zu Beginn aufweisen (Onset). Im Vergleich
zu den Weibchen singen die Ménnchen meist langer und lauter. All diese Parameter
konnen sich auf die Attraktivitdt der Gesdnge fiir paarungswillige Weibchen auswirken
(z.B. von Helversen 1993; von Helversen und von Helversen 1997; Balakrishnan et al.
2001).

Da die Silbendauern iiber einen sehr weiten Bereich von Weibchen akzeptiert werden
(~40ms — ~120ms; siehe auch Abb. 6) wurde dieser Parameter in Hinblick auf die bes-
sere Vergleichbarkeit der neuronalen Daten, nicht variiert. Die variierten Merkmale der
minnlichen Gesangsattrappen waren die Silbenpausen (4ms, 12ms und 26ms), die
Uberhshung des Silben-Onsets (0dB, 9dB und 18dB) sowie die Tiefe der Pausen (Off-
set: 0dB, 6dB, 12dB und stille Pausen; Abb. 12).

Insbesondere bei den Weibchen sollten mit den Verhaltensversuchen allgemeine Préfe-
renzen von Chorthippus biguttulus, sowie Unterschiede bei der Bevorzugung bestimm-
ter Stimuli zwischen Gruppen und Individuen untersucht werden. Zunichst werden die
gepoolten Daten fiir alle untersuchten Tiere in Bezug auf die verschiedenen Stimulusty-
pen vorgestellt, im Anschluss daran werden Unterschiede zwischen Gruppen von Weib-
chen présentiert.

Zum Abschluss der Verhaltensbetrachtungen werden Ergebnisse dargestellt, die eine
Korrelationen zwischen der Attraktivitit des Stimulus und der Latenz bis zur ersten
Antwort eines Weibchens sowie zwischen der Attraktivitit und der Dauer dieser Ant-

wort zeigen.
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Abb. 12: Weibliche Modellgesiinge. Exemplarische Darstellung von jeweils zwei Silben mit 70ms
Dauer, getrennt durch eine Pause von 12ms. In Zeilen: Pausen unterschiedlicher Tiefe (Offset); In
Spalten: Onsets verschiedener Hohe; 1. Zeile, 1. Spalte: Stimulus ohne Onset und ohne Offset =
Dauerrauschen

3.1.2.1 Einfluss der Pausendauer

Attraktivitat bei versch.
Pausendauern

100
90 -
80 -
70
60 -
50
40 -
30 -
20 -

10
0 0dB On

Reaktion [%]

0 10 20 30 40 9dB On

Pausendauer [ms] 18d8 On

0dB Off 6dB Off 12dB Off stille Pa.

Abb. 13: Verhaltensreaktionen der Weibchen in Abhéingigkeit der Pausendauern 4ms, 12ms, 26ms
und 38ms. Ohne Onset (0dB) mit stillen Pausen. (n=65)

Bei der Variation der Pausendauer (bei Stimuli ohne Onset mit stillen Pausen) wurden
kurze Pausen im Mittel sehr schlecht beantwortet (Abb. 13). Bei 12ms Pausen erreichte
die Verhaltensantwort ihr Maximum. Léngere Pausen fiihrten zu einem Riickgang in der

Antwortbereitschaft der Weibchen.
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3.1.2.2 Einfluss des Offset
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Abb. 14: Einfluss des Offset (sP = stille Pause) auf die Verhaltensreaktionen bei verschiedenen Pau-

senliingen. (n=65).

Bei einer Pausendauer von 4ms waren die gegebenen Stimuli unabhéngig von der Tiefe

des Offset fiir die Tiere unattraktiv (Abb. 14). Die Antwortrate auf die in diesem Stimu-

lusensemble attraktivste Pausendauer von 12ms zeigte eine deutliche Abhingigkeit von

der Tiefe der Pause. Stille Pausen wurden signifikant hiufiger beantwortet als Pausen

mit flacheren Offset; ein Offset von 12dB wurde signifikant hdufiger beantwortet als ein

Offset von 6dB. Bei lingeren Pausen ergab sich lediglich ein signifikanter Unterschied

zu Offsets von 6dB; die Beantwortung von stillen Pausen und 1dB Offsets zeigte keine

signifikanten Unterschiede.

3.1.2.3 Einfluss der Onset-Akzentuierung
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Abb. 15: Einfluss des Onset auf die Verhaltensreaktionen bei verschiedenen Pausenlingen. (n=65).

Das Einfiigen einer Onset-Akzentuierung hatte — bei stillen Pausen — nur bei kurzen

Pausendauern einen Einfluss (Abb. 15). So stieg der Wert erfolgter Antworten bei einer

Pausendauer von 4ms von 9,5% ohne Onset-Akzentuierung durch eine Steigerung der

Lautstirke am Silbenbeginn um 9dB auf 40,8%. Eine weitere Erhohung des Onset auf

18dB steigerte die Antwortbereitschaft noch einmal auf 54,5%. Ab einer Pausendauer

von 12ms lieB sich kein signifikanter Effekt der Onset-Erhohung auf die Antwortbereit-

schaft feststellen.
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3.1.2.4 Einfluss der Onset-Akzentuierung bei verschiedenen Offset-Leveln
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Abb. 16: Auswirkungen verschiedener Onset Akzentuierungen bei verschiedenen Offsets: In Spalte
1 sind Stimuli mit 0dB und 9dB Onset gegeniibergestellt, in Spalte 2 solche mit 0 und 18dB. In Spal-
te 3 sind die Onsetlevel 9dB und 18dB dargestellt. In den Zeilen nimmt die Offsettiefe von oben
nach unten zu. Kleine Symbole entsprechen Reaktionen einzelner Tiere, grofle Symbole zeigen
Mittelwerte. Fehlerbalken stellen die Standardabweichungen dar.
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Aus der obigen Grafik (Abb. 16) ldsst sich der Einfluss der Onset-Akzentuierung bei
verschiedenen Offset-Niveaus ablesen. Liegen die Punkte auf der Winkelhalbierenden
so hatte die Lautstdrkesteigerung zum Silbenbeginn keinen Einfluss auf die Reaktion
der getesteten Tiere. Bei Punkten unter der Winkelhalbierenden verringerte sich die
Zahl der Antworten, bei Punkten iiber der Winkelhalbierenden bevorzugten die Tiere
die Reize mit stirkerem Onset. Bei 6dB Offset erfolgte eine deutliche Erhohung der
Verhaltensreaktionen durch das Hinzufiigen einer Onset-Akzentuierung bei allen Pau-
senldngen. Auch bei 12dB Offset konnte die Reaktion durch lautere Onsets bei 4ms und
12ms Pausen stark gesteigert werden, bei Pausenldngen von 26ms und 38ms fiel diese
deutlich geringer aus. Bei stillen Pausen zeigte sich lediglich bei Pausendauern von 4ms
eine verstiarkte Antwortbereitschaft (sieche auch Abb. 15). Eine Erhohung des Onset-
Levels von 9dB auf 18dB zeigte nur bei kurzen Pausen (4ms) einen Effekt. Wie eben-
falls den Grafiken zu entnehmen ist, war die Reaktion der Tiere auf unterschiedliche
Onsets und Offsets keineswegs einheitlich. So reagierten einzelne Tiere z.B. bei einem
Offset von 6dB und einem Onset von 18dB gegen den allgemeinen Trend mit einer Ver-
ringerung der Zahl der Verhaltensantworten. Dies galt insbesondere fiir lange Pausen

(26ms und 38ms). Mit zunehmender Offset-Tiefe nahm dieser Effekt zu.
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3.1.2.5 Einteilung der Weibchen nach Herkunft

Wie bereits erwihnt setzte sich der Pool an untersuchten Tieren aus an verschiedenen
Orten gesammelten Tieren und Nachzuchten zusammen (Kapitel 2.1.1). In der allge-
meinen Antwortbereitschaft dieser beiden Gruppen waren Unterschiede festzustellen.
Als Kriterium fiir die allgemeine Antwortbereitschaft wurde das durchschnittliche pro-
zentuale Antwortverhalten auf alle Stimuli (alle Pausendauern, Onsets und Offsets) be-
rechnet. Der Mittelwert der Zuchttiere ergab eine Antwortbereitschaft von 43,5%, die
Antwortbereitschaft fiir Freilandtiere lag bei 33,0% (Abb. 17).
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Abb. 17: Antwortbereitschaft Zucht gegen gesammelte Tiere. Mittelwerte der durchschnittlichen
prozentualen Antwortbereitschaft auf alle Stimuli. Zucht n=35, Freiland n=27.

Zwischen beiden Gruppen lieen sich jedoch keine qualitativen Unterschiede feststel-
len. Beide bevorzugten 12ms Pausen, hohe Onsets und, in Abwesenheit von Onset-

Akzentuierungen, tiefe Pausen (Abb. 18).
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Abb. 18: Verhaltensreaktionen der Weibchen fiir Stimuli mit den Onset-Leveln 0dB, 9dB und 18dB
sowie den Offset-Leveln 0dB, 6dB, 12dB und stillen Pausen (Sp). Bei 4ms Pausen, 0dB Onset und
0dB Offset ist die Verhaltensantwort fiir Dauerrauschen aufgetragen. Spalte 1: Mittelwerte aller
Individuen (n=62); Spalte2: Mittelwerte der Zuchttiere (n=35); Spalte3: Mittelwerte der Freiland-
tiere (n=27). In Reihen wurde die Reaktion bei 4ms Pausen, 12ms Pausen, 26ms Pausen und 38ms
Pausen aufgetragen.
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3.1.2.6 Einfluss der Stimulusattraktivitat auf die Antwortlatenz
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Abb. 19: Mittelwerte der Latenzen. Blau — alle Antwortwahrscheinlichkeiten, rot — Antwortwahr-
scheinlichkeit 0 — 30 %, gelb — Antwortwahrscheinlichkeit 70-100%.
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Abb. 20: Dargestellt ist die Dauer bis zur Antwort der Weibchen (ms) iiber der prozentualen Ant-
worthiufigkeit fiir die 4 getesteten Pausendauern (blau = 4ms; griin = 12ms; gelb = 26ms; rot =
38ms).
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Bei Betrachtung der Latenzen der Weibchenantwort, also der Zeit vom Ende der Reiz-
gabe bis zum Einsetzen des weiblichen Antwortgesangs, war festzustellen, dass mit
steigender Attraktivitdt des Stimulus die Weibchenantworten im Mittel frither erfolgten
(Abb. 20). Fand das getestete Weibchen den Stimulus attraktiv und beantwortete diesen
in 70% — 100% der Fille betrug die mittlere Dauer bis zur Antwort 2,2s mit einer Stan-
dardabweichung von 1,2s (Abb.19). War ein Stimulus fiir das getestete Weibchen unatt-
raktiv und wurde nur in unter 30% der Fille beantwortet betrug die mittlere Latenz 3,8s
mit einer Standardabweichung von 2,7s. Die Latenzen kamen also bei attraktiveren Sti-
muli im Mittel nicht nur frither, sondern die Streuung der Latenzen war bei weitem
nicht so ausgepridgt wie bei unattraktiven Stimuli. Reize mit geringen Antwortwahr-
scheinlichkeiten 16sten teilweise erst mit mehr als 10s Verzogerung eine Reaktion aus.
Eine Steigerung der Attraktivitat um 10% fiihrte, je nach Stimulustyp, zu einem Abfall
in der Latenz um 220ms bis 320ms. Dieser Effekt trat bei allen Pausendauern auf.

Um sicher zu gehen, dass dieser Effekt nicht durch unterschiedliche Motivationslevel
der Tiere (motivierte Tiere antworten hdufiger und schneller) hervorgerufen wurde,
wurde fiir alle Tiere die Steigung der Regressionsgerade berechnet. In 76% der Fille
hatten die Regressionsgeraden eine negative Steigung; zeigten also den beschriebenen

Effekt einer schnelleren Antwort bei hoherer Attraktivitit (Abb. 21).
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Abb. 21: Steigung der linearen Regression von Latenz gegen Antwortwahrscheinlichkeit fiir alle
Individuen.
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3.1.2.7 Einfluss der Stimulusattraktivitat auf die Antwortdauer

Die Attraktivitdt der Stimuli hatte nicht nur eine Auswirkung auf die Latenz bis zum

Einsetzen des Antwortgesanges, sondern auch auf dessen Dauer.
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Abb. 22: Mittelwerte der Dauer der Antwortverse. Blau — alle Antwortwahrscheinlichkeiten, rot —
Antwortwahrscheinlichkeit 0% — 30%, gelb — Antwortwahrscheinlichkeit 70-100%.

Bei attraktiven Stimuli, die mit einer Wahrscheinlichkeit von 70-100% beantwortet
wurden, betrug die Dauer des ersten Antwortverses im Mittel 1,3s (+0,4s). Bei wenig
attraktiven Stimuli (Antwortwahrscheinlichkeit <30%) antworteten die Weibchen dage-
gen nur mit 1,1s (+0,4s) langen Versen (Abb. 22).

Auch hier wurden die linearen Regressionen fiir jedes Tier bestimmt. Alle getesteten
Tiere zeigten einen Anstieg in der Dauer des ersten Antwortgesanges mit zunehmender
Antwortwahrscheinlichkeit. Die Steigerung der Dauer des Antwortgesangs betrug im

Mittel 36ms (£23ms) pro 10% Attraktivititszunahme (Abb. 23).
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Abb. 23: Steigungen der linearen Regressionen von Gesangsdauer gegen Antwortwahrscheinlich-
keit fiir alle Individuen.
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3.1.2.8 Vergleich der Ergebnisse mit Literaturdaten
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Abb. 24: Vergleich der eigenen Daten mit von Helversen und von Helversen 1997 (blaue Linie).

Ein Vergleich mit Daten von von Helversen und von Helversen 1997 zeigt einen grund-
satzlich gleichen Trend — so lag die optimale Pausendauer im Bereich von 12ms — aller-
dings war die Antwortbereitschaft bei den hier durchgefiihrten Versuchen um 10%-25%
hoher (Abb. 24). Fiir diesen Unterschied kommen zwei Hauptursachen in Betracht. Wie
bereits in 3.1.2.5 beschrieben, antworteten die Zuchtweibchen hiufiger als im Freiland
gesammelte Tiere. In der Studie von von Helversen fanden nur Freilandtiere Verwen-
dung. Da in der obigen Grafik jedoch ein Mittelwert von Freilandtieren und Zuchttieren
dargestellt ist und der Anteil der Zuchttiere in den Versuchen nur knapp iiber 50% lag,
zudem die Steigerung der Antwortbereitschaft bei Nachzuchten nur ca. 10% betrug,
reicht dies als Erkldrung fiir eine tiber 20%ige Steigerung bei optimalen Pausendauern
nicht aus. Eine weitere Ursache hierfiir konnte in der Durchfiihrung der Versuche be-
griindet sein. Wie in Kapitel 2.2.2 beschrieben, wurde bei den durchgefiihrten Versu-
chen vor Prisentation der Testreize ein attraktiver Stimulus gegeben und nur bei einer

Antwort auf diesen wurden die Testreize abgespielt. Da in der herangezogenen Publika-
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tion ein solcher Test auf eine grundsitzliche Antwortbereitschaft der Tiere nicht er-
wihnt wird, konnte dies den Unterschied begriinden.

Ein weiterer Unterschied liegt in der Prédsentationslautstirke der Stimuli. So wurden
die Reize in der von Helversen Arbeit bei 70dB présentiert, die eigenen Versuche fan-
den bei einer Lautstirke von 64dB statt. Dieser Unterschied diirfte aber keinen oder

nur einen sehr geringen Einfluss auf die allgemeine Antwortbereitschaft haben (Abb.
25).
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Abb. 25: Nach von Helversen 1997: Mittelwerte der Schwellenkurven von 8 Weibchen (Pulsdauer
80ms; Pausendauer 15ms).

In einer Verhaltensstudie iiber das weibliche Antwortverhalten bei verschiedenen On-
und Offset-Leveln schlugen Balakrishnan et. al. 2001 eine Einteilung der Weibchen in
drei Gruppen vor (Abb. 26 A-C).
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Abb. 26: A-C: Nach Balakrishnan et al. 2004; D: eigene Daten. In Farbkodierung dargestellt sind
die prozentualen Antwortwahrscheinlichkeiten auf Stimuli mit verschiedenen Onset und Offsetle-
veln. A-C mit den Onsetleveln 0dB, 6dB, 12dB und 18dB sowie den Offsetleveln 0dB, 3dB, 6dB,
12dB, 18dB und stillen Pausen (sP). D mit den Onsetleveln 0dB, 9dB und 18dB sowie den Offsetle-
veln 0dB, 6dB, 12dB sowie stillen Pausen (sP).

Die Gruppeneinteilungen, die Balakrishnan et. al. vorgenommen haben, lie} sich an-
hand der eigenen Daten nicht nachvollziehen. Von Balakrishnan et al. wurde eine Ein-
teilung in drei Gruppen vorgeschlagen. Individuen der ersten Gruppe reagierten schon
bei sehr geringen Offsets, wenn eine Onset-Akzentuierung vorhanden war (Abb. 26 A).
Bei tiefen Offsets ging die Reaktion zuriick. Tiere, die schon bei relativ flachen bis hin
zu stillen Pausen, sowie iiber einen weiten Bereich von Onsets antworteten wurden ei-
ner zweiten Gruppe zugeordnet (Abb. 26 B). Weibchen, die tiefe Offsets bevorzugen
und iiber einen weiten Bereich von Onsets antworteten, bildeten die dritte Gruppe (Abb.
26 C). In den durchgefiihrten Versuchen waren nur wenige Tiere zu finden, die der ers-
ten Gruppe zuzuordnen gewesen wiren. Zwar gab es Weibchen, die schon bei geringen
Offsets und vorhandener Onset-Akzentuierung antworteten, ein deutlicher Riickgang
des Antwortverhaltens bei tiefen Offsets und vorhandenen Onsets war bei Pausen von
12ms — wie sie auch von Balakrishnan verwendet wurden — nur bei 4 Tieren festzustel-
len. Eine Zuordnung zu einer einzelnen Gruppe, schien bei der gegebenen Verteilung
nicht gerechtfertigt (siche auch Abb. 16). Auch eine Zuordnung zu den anderen beiden
Gruppen erscheint bei den vorhandenen Daten willkiirlich.

Worin die unterschiedlichen Ergebnisse begriindet sind lédsst sich schwer abschitzen. Es
zeigte sich allerdings, dass Tiere unterschiedlicher Populationen Unterschiede in den
Gesangspriferenzen aufweisen (Stange 2011). Da die von Balakrishnan verwendeten
Tiere aus Bayern und den noérdlichen Alpen stammen, die hier verwendeten in der
Norddeutschen Tiefebene gesammelt bzw. von Tieren aus dieser Gegend nachgeziichtet

worden sind, mogen die unterschiedlichen Befunde hierin begriindet liegen.
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3.2 Elektrophysiologie

Zunichst sollen die abgeleiteten Neurone anhand ihrer Kennlinien, Latenzen und —
wenn der besseren Beschreibung dienlich — Spikerasterplots bzw. Ableitspuren charak-

terisiert werden.

3.2.1 Allgemeine Charakterisierung der Metathorakalen Neurone

Durch die allgemeine Charakterisierung sollen vor allem die Grundeigenschaften sowie
die Variabilitidt der hdufiger abgeleiteten Zellen beschrieben werden. Hierfiir wurden die
bekannten Zelltypen (Rezeptoren, UGN1, TN1, AN3, etc.) in Untertypen verschiedener
Reaktionsweisen eingeteilt. Da bei aufsteigenden Neuronen — trotz zahlreicher Ablei-
tungen — nie Zwillingsneurone nachgewiesen werden konnten, ist es sehr unwahrschein-
lich, dass mehrere dieser Typen in einem Individuum vorkommen. Vielmehr sollten in
den unterschiedlichen Reaktionsmustern der Zellen die unterschiedlichen Antworten der

Individuen begriindet sein.

3.2.1.1 Rezeptoren

Allgemeines:

Die Physiologie der Rezeptoren von Feldheuschrecken wurde bereits umfangreich un-
tersucht. Erste Untersuchungen wurden von Gray 1960 an Schistocerca gregaria durch-
gefiihrt, der die Rezeptoren in vier Gruppen einteilte, die sich in der Position des Somas
unterschieden. Auch eine physiologische Charakterisierung durch Michelsen 1971, der
die Neurone anhand ihrer Bestfrequenz und Schwellenunterschieden einteilte, unter-
schied vier Gruppen von Rezeptoren. Diese bestanden aus drei Tieftonrezeptortypen
und einem Hochtonrezeptortyp. Diese Einteilung wurde durch Untersuchungen von
Romer (1976) an Locusta migratoria gestiitzt. Zwar ergeben sich Unterschiede in den
Bestfrequenzen und Schwellen der vier Typen, doch auch Romer teilte die Rezeptoren
anhand ihrer Physiologie, sowie der Verzweigungsorte ihrer axonalen Endigungen in

drei Tieftonrezeptortypen und einen Hochtonrezeptortyp. Auch Halex et al. 1988 ent-

50



3.2 Elektrophysiologie

schied sich anhand der Morphologie und Physiologie der untersuchten Rezeptoren fiir
dieselbe Einteilung.

Die Einteilung in vier Rezeptortypen wurde dann 1999 von Jacobs et al. angezweifelt,
der bei seinen Untersuchungen nur zwei klar unterscheidbare Gruppen von Tieftonre-
zeptoren fand und zwei bei Romer und Halex unterschiedene Gruppen zu einer zusam-

menfasst.

Physiologie:

Bei den in dieser Arbeit abgeleiteten Rezeptoren handelt es sich ausnahmslos um Tief-
tonrezeptoren. Anhand der von Romer beschriebenen Schwellen wurden die Rezeptoren
eingeteilt (Abb. 27; orange, Typ2, n=3, Schwelle:30-40dB; blau, Typ3, n=2, Schwelle:
40-50dB; griin, Typ1, n=3, Schwelle: 50-60dB).

Nach der Einteilung von Jacobs et al. 1999 bilden Typ2 und Typ3 eine einheitliche
Gruppe von Rezeptoren.

Die Latenz der Rezeptoren reichte von 4ms bis 6,3ms. Die Neurone des von Romer be-
schriebenen Typ2 (orange) wiesen Latenzen von 5,4ms, 5,4ms und 5,5ms auf. Die Neu-
ronen des Typ3 hatten Latenzen von 6,04ms und 6,3ms; Rezeptoren die Typl zugeord-
net wurden, wiesen mit 4,1ms, 4,2ms und 5Sms die kiirzesten Latenzen auf. Dass Typl
Rezeptoren die kiirzesten Latenzen aufweisen, stimmt mit den Beobachtungen von Ha-
lex 1988 iiberein. Auch dass die Rezeptoren der Typen 2 und 3 dhnliche Latenzen auf-
weisen und diese ca. 2ms iiber denen des Typl liegen hat sich in den durchgefiihrten
Messungen bestitigt.

Aus den Kennlinien wurde der interaurale Lautstdrkeunterschied ermittelt. Es ergab sich
eine Differenz von 8,1dB (£2,5dB).

Das Verhalten der Zellen war — wie bei Rezeptoren iiblich — sehr tonisch bei sehr gerin-

ger Adaptation im Stimulusverlauf.
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Abb. 27: Kennlinien der Rezeptoren bei ipsilateraler und contralateraler Stimulation.

(n=3); orange Typ2 (n=3); blau Typ3 (n=2).

Schwelle
Zelle [dB] AdB
Rezeptor Typ1  50dB—60dB +9(;86(::IBB
Rezeptor Typ2  30dB-40dB ‘_3”1 ::

Rezeptor Typ3 40dB-50dB  5,5dB
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3.2.1.2 UGN1

i i
" p

Abb. 28: Gestaltabbildung von UGN1.

Allgemeines:

Das lokale Interneuron UGN1 wurde fiir Locusta migratoria 1984 von Romer und Mar-
quart beschrieben (eine ausfiihrliche Beschreibung findet sich auch in Marquart 1985).
Eine Beschreibung von UGNI1 bei Chorthippus biguttulus erfolgte 1988 durch Stump-
ner.

UGN liegt auf jeder Seite in mindestens drei Exemplaren vor (Marquart 1985; Stump-
ner 1988). Eine monosynaptische Verbindung zu Rezeptoren wurde von Marquardt auf-
grund der geringen Latenzen angenommen. Marquart beschreibt die Soma-ipsilateralen
Verzweigungen als Dendriten, die Soma contralateralen als axonale Endigungen. Eine
monosynaptische Verschaltung mit Soma-contralateralen Rezeptoren schloss dieser aus,
da die Verzweigungen des UGN1 nicht mit diesen iiberlappen. Auch Romer und Mar-
quart stellten fest, dass UGN1 nur niederfrequenten, exzitatorischen Input erhélt (Romer
und Marquart 1984). Diese Eigenschaften fithrten dazu, dass UGNI in der Literatur

gern als ,.einfaches Transferneuron zwischen beiden Horbahnseiten beschrieben wird.
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Ein inhibitorischer Effekt von UGN1 auf ANI1 konnte durch Doppelableitungen nach-

gewiesen werden (Marquart 1985).

Physiologie:

Es wurden sieben UGN1 abgeleitet, die alle von der Art der Reaktion den Rezeptoren
sehr dhnlich waren. Die Kennlinien weisen einen sigmoiden Verlauf auf mit Schwellen
zwischen 30dB und 50dB. Die meisten Neurone dieses Typs gehen bei ca. 55dB in die
Sittigung tiber. Die maximale Spikefrequenz betrug ca. 250Hz, was einem durchschnitt-
lichen Interspikeintervall von 4ms entspricht. Die Neurone reagierten sehr tonisch und
adaptierten im Verlauf des Stimulus kaum.

Aus den Kennlinien wurde ein interauraler Lautstiarkeunterschied von 7,3dB (x1,6dB)
ermittelt. Da dieser Wert nicht signifikant verschieden von dem der Rezeptoren ist,
scheint es zu keiner lateralen Summation bzw. Inhibition zu kommen. Dies stimmt mit
der von Marquardt und Romer gemachten Beobachtung iiberein, dass die Dendriten von
UGNI nur ipsilateral mit den axonalen Endigungen der Rezeptoren iiberlappen und
somit nur monauralen exzitativen Input erhalten.

Die ermittelten Schwellen und der Sattigungsbereich der Kennlinien liegen um ca. 10dB
unter den in der Literatur beschriebenen Werten. Da ein so gro3er Unterschied bei ande-
ren Neuronen — und insbesondere bei den Rezeptoren — nicht festzustellen war, ist ein
Fehler bei der Setup Kalibrierung auszuschlieBen. Auch der interaurale Lautstirkeunter-
schied weicht stark von dem bei Stumpner dargestellten Wert ab. Obwohl die Messun-
gen bei Chorthippus vorgenommen wurden erscheinen die dort festgestellten Intensi-
tatsunterschiede von nur 3dB in Anbetracht der postulierten einseitigen Erregung sehr
niedrig.

Die gemessenen Latenzen des ersten Spikes reichten von 5,2ms bis 7,5ms und entspre-
chen den aus der Literatur bekannten Werten. Der Latenzunterschied zwischen ipsilate-

raler und contralateraler Stimulation (ALat.) betrug lediglich 0,7ms.
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Abb. 29: Kennlinien von sieben UGN1 bei ipsilateraler und contralateraler Stimulation.

Latenz chort. Met.

Schwelle Latenz
Zelle [dB] AdB loc. Met.
7,3dB 6,46ms
UGN1 30dB-45dB +1,6dB +0,7ms
Diskussion:

AlLat

5,6-8,5ms 0,7ms

Stumpner beobachtet bei UGN eine minimale vorlaufende Inhibition und stellte die

Frage, ob es sich hierbei um ein Artefakt handelt, oder um den hemmenden Effekt eines

Neurons. Bei diesem Neuron miisste es sich dann mit hoher Wahrscheinlichkeit um

einen Rezeptor handeln, da die kurze Latenz gegen den Umweg iiber ein lokales Inter-

neuron spricht (Stumpner 1988).Diese Inhibition konnte ebenfalls beobachtet werden

und trat am deutlichsten im folgenden Experiment zu Tage. In Abb. 30 erfolgte eine

contralaterale Stimulation fiir 70ms. Nach 35ms setzte fiir 35ms eine ipsilaterale Stimu-

lation gleicher Lautstirke ein. Ca. Sms nach Einsetzen der ipsilateralen Stimulation

konnte eine deutliche Inhibition beobachtet werden.
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Abb. 30: Ableitung am UGN1. Aufgetragen sind fiinf Wiederholungen bei 70ms contra-
lateraler Stimulation und 35ms ipsilateraler Stimulation. Pfeile weisen auf die durch

ipsilaterale Stimulation einsetzenden Potentialabfille hin.

3.2.1.3 UGN2

.

T
L ;)//

Abb. 31: Gestaltabbildung von UGN2.

Allgemeines:

UGN?2 wurde ebenfalls von Romer und Marquart (1984) fiir Locusta und von Stumpner
bei Chorthippus beschrieben. Da das Neuron morphologisch aussieht wie ein BGN1
ohne aufsteigendes Axon ist unklar, ob es sich um einen eigenen Neurontyp handelt

oder ob es sich bei den abgeleiteten UGN2 um Abarten von BGN1 handelt. Zwar
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schloss Marquardt dies ausdriicklich aus, da ihm Doppelfirbungen von BGN1 und
UGN?2 gelangen, doch dies ist bei der Existenz von mindestens 2 BGN1 pro Seite kein
ausreichender Beleg (Stumpner 1988).

Physiologie:

Die beiden abgeleiteten UGN2 weisen grofe Unterschiede im Antwortverhalten auf.
Wiihrend sich die eine Zelle rezeptorartig verhilt (Abb. 32 A; sigmoider Kennlinienver-
lauf, tonisches Antwortverhalten, geringe Adaptation) zeigt die zweite Zelle dieses Typs
einen Abfall in der Spikezahl bei hoheren Intensititen und eine nach tonischem Beginn
stark sinkende Spikezahl (Abb. 32 B). Die Schwelle der Neurone unterschied sich um
8dB (Z1:42dB; Z2:50dB).

Die Latenz des ersten Spikes beider Neurone lag mit 13,8ms und 15,9ms fiir ein lokales
Interneuron sehr hoch. Auch bei der ermittelten interauralen Lautstirkedifferenz erga-
ben sich fiir beide Neurone grof8e Unterschiede. Wihrend Zelle 1 einen Unterschied von
9dB zeigte — und damit in etwa auf dem Niveau der Rezeptoren lag — wies Zelle 2 einen

Unterschied von 15dB auf.

UGN2 (1) UGN2 (2)

“ +
] + .| by

0+—a m * » T T 0+—=a ®m = ‘—.—*L,i
25 35 45 55 65 75 25 35 45 55 65 75
Lautstérke [dB] Lautstarke [dB]

Abb. 32: Intensititskennlinien zweier UGN2. Orange Kreise: ipsilaterale Stimulation; blaue Quad-
rate: contralaterale Stimulation.
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Schwelle Latenz

Zelle [dB] AdB loc. Met. Latenz chort. Met. AlLat

UGN2 Z1 45dB 10dB 13,8ms * 2. 4ms
+0,6ms

UGN2 22 50dB 15dB 15,9ms * 3,5ms
+0,6ms

Diskussion:

UGN2 weist im Wesentlichen die gleichen physiologischen Eigenschaften auf wie
BGNI1. Wie sich an den beiden abgeleiteten Zellen zeigte gilt dies insbesondere auch fiir
die beim BGN1 zu beobachtende Variabilitdt Die beiden Zellen lassen sich den beiden
bei BGN1 beschriebenen Typen zuordnen (Zelle 1 = Typl; Zelle 2 = Typ2).

3.2.1.4 UGN3

Abb. 33: Gestaltabbildung von UGN3.
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Allgemeines:
Das zur groBen Gruppe der DUM (dorsal unpaired median) Neurone gehdrende UGN3
soll in mindestens vier ,,Zwillingen* existieren (Stumpner 1988) und weist spikende und

nicht spikende Exemplare auf.

Physiologie:

Neurone vom Typ UGN3 konnten dreimal abgeleitet werden. Zwei der abgeleiteten
Exemplare generierten nur ein bis zwei Spikes zu Beginn eines Pulses, die dritte Zelle
dieses Typs generierte iiberhaupt keine Spikes, sondern bildete nur ein den Puls abbil-

dendes EPSP aus.

Abb. 34: Ableitspuren der fiinf Wiederholungen bei 70dB contralateraler Stimulation.

Die fiir die spikenden Zellen ermittelten Schwellen lagen bei 38dB und 40dB; die La-
tenz betrug 9,4ms und 11,7ms. Ein interauraler Lautstirkeunterschied lie3 sich aufgrund
der ,,nicht vorhandenen‘ Kennlinie nicht ermitteln. Wihrend ein Neuron, das zuvor zu-
mindest zu Beginn des Rechteckpulses ein Aktionspotential generierte, bei fortgesetzter
Stimulation ebenfalls die Spikegenerierung vollstindig einstellte, feuerte ein Neuron
auch wihrend der folgenden Stimulusprotokolle. Auch diese Zelle generierte bei Recht-
eckpulsen nur einen Anfangsspike. Anders verhielt sie sich jedoch bei Pulsen mit Ram-

pen. Hier wurde prizise jeder Puls mit einem Spike beantwortet.
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Abb. 35: UGN3, 64dB, contralateral. Silbe aus sechs 10ms Pulsen mit 3ms Gap. Zwischen den sechs
Silben befinden sich je Sms lange Pausen; A: Rechteckpulse mit steilem Anstieg; B: Pulse mit fla-
chem Anstieg (Rampendauer 10ms); Oben: Spikerasterplots der fiinf Wiederholungen; Unten:
iibereinander gelegte Ableitspuren der fiinf Wiederholungen.

Diskussion:

Im Metathorakalen Ganglion der Heuschrecke gibt es ca. 92 Neurone, die zur Gruppe
der DUM-Neurone gehoren (Thompson u. Siegler 1991; Thompson u. Siegler 1993).
Diese Neurone konnen drei Gruppen zugerechnet werden, den efferenten DUM-
Neuronen, den neurosekretorischen DUM-Neuronen und den hier vorliegenden lokalen
Interneuronen (Thompson u. Siegler 1991). Thompson und Siegler beschreiben in ihrer

Arbeit verschiedene zu den lokalen Interneuronen gehorende UGN3 mit verschiedenen
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Bestfrequenzen. Alle in ihrer Arbeit beschriebenen UGN3 bilden Aktionspotentiale aus
und zeigen eine auf inhibitorische Wirkung hinweisende GABA Immunreaktion —
UGN3, die keine Spikes generieren wurden hier nicht gefunden, ihre Existenz aber aus-
driicklich nicht ausgeschlossen. Ferner zeigten sie, dass Verzweigungen von UGN3 mit
TN1, AN1 und AN3 iiberlappen und somit fiir eine eventuelle Interaktion mit diesen
Zellen in Frage kommen. Des Weiteren konnte gezeigt werden, dass einige UGN3 mit
M-Neuronen iiberlappen, die fiir das Triggern von Kicks und Spriingen mitverantwort-
lich sind. Da auditorische Stimuli die Wahrscheinlichkeit von Spriingen erh6hen kénnen
(Thompson und Siegler 1993), konnte hierin eine Funktion der UGN3 liegen.

Nichts desto trotz bleibt leider ungewiss, ob es sich bei den nicht spikenden UGN3, die
hier vorgestellt wurden, um Exemplare handelt, die durch Penetration Schaden erlitten
haben — hierauf deutet das Einstellen der Spikegenerierung im Verlauf der Stimuluspro-
tokolle hin — oder ob es sich um verschiedene Typen von UGN3 mit verschiedenen

physiologischen Eigenschaften handelt.

Schwelle Latenz
Zelle [dB] AdB Loc. Met. Latenz Chort. Met. AlLat
UGN3 40dB ~2dB 10,6ms * 0,5ms

1,2ms
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3.2.1.5 Unbekanntes UGN (UGN ubk)

.

Abb. 36: Zwei Gestaltabbildungen eines unbekannten Neurons.
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Abb. 37: Intensititskennlinie eines unbekannten UGN. Orange Kreise: ipsilaterale Stimulation;
blaue Quadrate: contralaterale Stimulation.

Physiologie:
Das vorliegende unbekannte unigangliondre Neuron bildete lediglich bei Intensitédten

>70dB zu Beginn eines Pulses regelmélig einen Spike aus (Abb. 37).

Schwelle Latenz
Zelle [dB] AdB loc. Met. Latenz chort. Met. ALat
unbekanntes 20,9ms N N
UGN 55dB ~12,5dB +1.2ms
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3.2.1.6 BGNT1
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Abb. 38: Gestaltabbildung eines BGN1.

Allgemein:

BGN1, UGN2 und TN2 weisen morphologisch und physiologisch grole Gemeinsam-
keiten auf. Sie unterscheiden sich morphologisch voneinander nur in den auf — und ab-
steigenden Axonen. UGN2 besitzt weder aufsteigende noch absteigende Aste, TN2
weist sowohl ein aufsteigendes als auch ein absteigendes Axon auf, BGNI1 besitzt ein
Axon , das in das Mesothorakale Ganglion zieht und dort monosynaptisch exzitativ auf
TN3 verschaltet ist. Alle drei Typen (BGN1, UGN2 und TN2) konnten gemeinsam in
einem Tier angefirbt werden (Romer und Marquart 1984). Das BGN1 liegt als Zwil-
lingsneuron vor mit mindestens zwei Individuen pro Seite. Deren Reaktion kann relativ
dhnlich ausfallen aber auch im Kennlinienverlauf gegensitzlich sein, wie Stumpner be-
obachtet hatte (Abb. 39) (Stumpner 1988). Die Exzitation im BGN1 erfolgt monosynap-

tisch direkt vom Rezeptor auf der ipsilateralen Seite, die Inhibition wird iiber mindes-
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tens eine zwischengeschaltete Zelle vermittelt (Marquart 1985). Neben der Verschal-
tung auf das TN3 konnte eine erregende Verschaltung auf das contralaterale AN1 nach-
gewiesen werden (Marquardt 1978; Franz 2004) bei der zwei bis drei Aktionspotentiale
im BGNI einen Spike im AN1 auslosen (Marquart 1985). Der Hauptteil der Erregung
im ANI1 (ca. 60%) kommt allerdings von anderen Zellen (Marquardt 1985).

16 14
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14 - * 12 e
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Abb. 39: Intensititskennlinien zweier BGN1 Zwillingsneurone mit vollkommen unterschiedlichen
Eigenschaften (aus Stumpner 1988). orange: ipsilaterale Stimulation; blau: contralaterale Stimula-
tion.

Physiologie:

Das BGN1 gehort zu den variabelsten Zellen. Die kiirzesten gemessenen Latenzen lagen
bei 7ms — 8ms, es traten aber auch Latenzen von iiber 12ms auf. Die Schwelle der meis-
ten BGN1 lag bei 35dB-40dB. Die ipsilaterale Seite reagierte bei allen abgeleiteten Ty-
pen empfindlicher als die contralaterale. Grundsitzlich kann man zwei typische Reakti-
onsweisen unterscheiden. Den tonischen Typ (Abb. 40A und 41A): Hier werden die
Stimuli mit relativ konstanten ISI abgebildet. Der Kurvenverlauf der Kennlinien ist in
weiten Teilen sigmoid — haufig mit einem Abfall bei hohen Intensititen. Beim tonischen
Typ treten die geringsten interauralen Intensititsdifferenzen von 7dB bis 12dB auf. Der
zweite typische Reaktionstyp ist der phasische Typ (Abb. 40C und 41B). Auf ipsilatera-
ler Seite werden schwach tiberschwellige Stimuli zunichst mit wenigen Onset-Spikes

beantwortet. Bei steigender Lautstdrke treten vereinzelt auch Spikes im Silbenverlauf
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auf, bis schlieBlich bei der optimalen Lautstiarke ein mehr oder weniger tonischer Ver-
lauf zu beobachten war. Bei hoheren Intensitédten folgt auf die Onset-Spikes eine mehr
oder weniger ausgeprigte Hemmung nach deren Ende erneut sporadisch Spikes auftre-
ten. Auf contralateraler Seite wird bei einigen Exemplaren die Spikegenerierung voll-
standig unterdriickt. Bei anderen erfolgen bei contralateraler Reizung 1-2 Spikes in Re-
aktion auf den Stimulus-Onset und eine sporadische Spikegenerierung im weiteren Sil-
benverlauf. Die Neuronen dieses Typs haben eine sehr starke Richtungscharakteristik.
Die beiden Typen stellen aber eher extreme Ausprigungen der Reaktionsweise der
BGNI1 dar und nicht zwei klar voneinander unterscheidbare Gruppen. So gab es zwi-
schen dem extrem tonischen Typ (Typl) und dem extrem phasischen Typ (Typ3) auch
alle moglichen Zwischenstadien (Typ2; Abb.40B). Die Einteilung erfolgte nach der

Tonizitdt bei ipsilateraler und contralateraler Stimulation.

Schwelle Latenz

Zelle [dB] AdB loc. Met. Latenz chort. Met. ALat
BGN1 Typ1 35dB ~11,5dB l?;ﬂ: 6-8,4ms 0,6ms
BGN1 Typ2 35dB ~13dB 12;22 * 0,4ms
BGN1 Typ3 40dB >15dB 1?;2: * 0,6ms
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3.2 Elektrophysiologie

Abb. 40: Intensitiitskennlinien der verschiedenen Typen von BGN1 bei ipsilateraler und contralate-
raler Stimulation. A) neun Vertreter des Typl; B) sieben Vertreter des Typ2; C) zwolf Vertreter

des Typ3.
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Abb. 41: Spikerasterplots mit jeweils fiinf Wiederholungen fiir Intensititen von 30dB bis 70dB (von
oben nach unten). Links in rot ipsilaterale, rechts in griin contralaterale Stimulation; A) der stark
tonische Typl; B) der stark phasische Typ. Der Pfeil in A weist darauf hin, dass hiufig, selbst bei
sehr tonischen Zellen einige Spikes zu Beginn durch ein vergrofiertes Interspikeintervall von den
folgenden abgesetzt sind.
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3.2.1.7 TN1

Abb. 42: Gestaltabbildung eines TNI1.

Allgemein:

Es wird, aufgrund der sehr geringen Latenzen des TN1, von einem direkten monosynap-
tischen Input von Typl Rezeptoren ausgegangen (Romer und Rheinldnder 1983; Romer
und Marquart 1984). Gestiitzt wird diese These durch Versuche von Boyan 1986. Dabei
summiert das TN1 den Input von mehreren Rezeptoren (Hildebrandt 2010). Neben den
niederfrequenten Eingdngen im caudalen Bereich gibt es im frontalen Bereich einige
wenige hochfrequente postsynaptische Verzweigungen mit hemmender Wirkung (R6-
mer und Marquart 1984). Ansonsten stellen die frontalen Strukturen hauptsichlich axo-
nale Endigungen dar (Romer und Marquart 1984; Peters et al. 1986). Weitreichende
Untersuchungen der synaptischen Verbindungen des TN1 machen einen visuellen Input
durch das DCMD-Neuron wahrscheinlich, sowie einen Eingang durch FETi (Fast Ex-
tensior Tibiae Motorneuron) (Peters et al. 1986). Das TN1 Neuron hat mit groBer Wahr-
scheinlichkeit hemmende Wirkung auf AN3 und TN3 (Rehbein et al. 1974; Kalmring
et al. 1975a; Romer 1976; Romer et al. 1981; Boyan 1986) iiber GABAerge Synapsen
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(Sokoliuk et al. 1989). Eine Besonderheit des TN1 besteht darin, dass das Soma des
TN auf der gleichen Seite liegt wie sein aufsteigendes Axon. Dies hat allerdings keine

bzw. nur eine untergeordnete Rolle fiir die Mustererkennung (Ronacher et al. 1993).

Physiologie:

Das TN1 reagiert — wie schon das UGN1 — stark tonisch und adaptiert im Stimulusver-
lauf kaum. Das Verhalten dhnelt dem von Typ 1 Rezeptoren. Die Schwelle der abgelei-
teten TN1 lag zwischen 55dB und 60dB, wobei die ipsilaterale Seite immer die emp-
findlichere war (Abb. 43). Die minimalen Latenzen des ersten Spikes lagen bei 5,2ms,
maximal gemessene Latenzen erreichten bis zu 8,8ms (MW: 6,2ms +1ms). Der interau-
rale Lautstirkeunterschied lag im Mittel bei 7,7dB (+2,4dB). Die minimalen Unter-

schiede liegen dabei teilweise deutlich unter denen der Rezeptoren.
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Abb. 43: Intensitidtskennlinien von 15 TN1. Schwarze Kurven zeigen Mittelwerte an.

Schwelle Latenz

Zelle [dB] AdB loc. Met. Latenz chort. Met. AlLat
7,7dB 6,2ms
TN1 55-60dB +2 4dB +1ms 4,2-5,7ms 0,4ms
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Diskussion:

Bei einigen der abgeleiteten TN1 waren bei niedrigen Intensitdten zum Teil betrdchtli-
che IPSPs zu beobachten (Abb.44). Diese traten ab einer Lautstidrke von 40dB auf. Hier
sind die auftretenden Latenzen mit ~12ms allerdings lang genug fiir ein zwischenge-

schaltetes Interneuron, das die Inhibition vermittelt.

o T

Abb. 44: Ableitspuren von fiinf Wiederholungen bei 50dB contralateraler Stimulation.

Bei hohen Intensitiiten traten bei einigen Vertretern des TN1 Nachschwingungen auf
(Abb. 45). Die Amplituden dieser Schwingungen lagen ca. bei der Hilfte einer Spike-
amplitude. Die Schwingungsfrequenz lag bei ca. 250Hz.

Abb. 45: Ableitspuren von jeweils fiinf Wiederholungen. Die Silbendauer betrug 70ms bei 64dB mit
10ms Onset (18dB) zum Silbenbeginn. Die Pausendauer zwischen den Silben betrug 12ms.
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3.2.1.8 TN3

Metathorakalganglion:

Es wurde im Metathorakalen Ganglion von Locusta viermal von TN3 abgeleitet.

Allgemeines:

Das TN3, oder auch G Neuron, gehort zu den am besten untersuchten Neuronen im au-
ditorischen Nervensystem der Heuschrecke. Dies liegt vor allem auch daran, dass das
Axon des TN3 (wie das AN1) im Halskonnektiv sehr lateral liegt und so gut mit Haken-
elektroden extrazelluldr abgeleitet werden kann. Eine Besonderheit unter den auditori-
schen Neuronen besteht darin, dass das Soma des TN3 im Mesothorakalen Ganglion
liegt. Es gehort zu den multimodalen Neuronen und erhélt nicht nur Input iiber die
Tympanalorgane — und zwar exzitativen Input von Rezeptoren beider Seiten (Pearson
et al. 1985) sowie iiber das BGN1 —, sondern ist zudem vibrationsempfindlich (Stump-
ner 1988) und wird durch visuellen Input iiber das DCMD beeinflusst (Pearson et al.
1985). Ahnlich vielfiltig wie die Eingiinge des TN3 sind seine Ausginge. Nachgewie-
sen werden konnten priasynaptische Verschaltungen auf das schon beim UGN3 erwihn-
te M-Neuron (triggert Kicks und Spriinge mit den Hinterbeinen) und das FETi-
Motoneuron (Fast Extensior Tibiae) (Pearson et al. 1980) sowie auf das SL1-Neuron
(ein Neuron der auditorischen Verarbeitung im Unterschlundganglion) (Boyan und
Altman 1985). Hinzu kommen der im Anschluss beschriebene Bereich im Protoce-
rebrum des Oberschlundganglions sowie Verbindungen in den mechanosensorischen
Bereich der Antennen im Deutocerebrum. Ob diese prid- oder postsynaptischer Art sind
ist allerdings noch ungeklart. Notwendig fiir die Mustererkennung und das Auslosen der

Drehreaktion ist das TN3 allerdings nicht (Ronacher et al. 1986; Ronacher et al. 1993).

Physiologie:

Ca. 10dB iiber der Schwelle von 45dB beantworteten die TN3 die Pulse der Kennlinie
mit zumeist einem bis zwei Aktionspotentialen pro Puls mit einer Latenz von 11,9ms
+1ms (Abb. 47 A). Die Schwelle liegt damit niedriger als fiir Chorthippus beschrieben
(60dB +8,1dB; Stumpner 1988). Ebenso war die Latenz kiirzer als der bei Stumpner zu
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findende Wert fiir Ableitungen an Chorthippus im TG3 (14ms) und entspricht eher den
bei Wolf zu findenden Werten (Wolf und von Helversen 1986; Wolf 1986 a, b;
Chorthippus; 10-12ms; bei 23°C). Die Unterschiede konnten in den verschiedenen Ab-
leittemperaturen begriindet sein, da Stumpner bei Zimmertemperatur ableitete. Auch bei
langer anhaltenden Stimuli wurde nur maximal ein Spike pro Strophe und Reizwieder-
holung ausgebildet. An den Ableitungen lassen sich teilweise die unter Allgemein schon
behandelten Inputs im Metathorakalganglion anhand von EPSPs erkennen. Diese setz-
ten schon bei sehr geringen Lautstirken ein (35-40dB) reichen aber nicht fiir eine Spi-

kegenerierung aus.

Oberschlundganglion:
Im Oberschlundganglion von Chorthippus wurde achtmal von TN3 abgeleitet.

Allgemeines:

Die Entwicklung der Arborisationen des TN3 im Oberschlundganglion in der heran-
wachsenden Locuste sowie die Reaktion im Oberschlundganglion auf verschiedene
Frequenzen und Lautstirken wurden bereits durch Boyan (Boyan 1983) beschrieben.
Dieser stellte fest, dass das TN3 das Neuron mit dem groften Axondurchmesser (10-

15um) im Schlund -Konnektiv ist.
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Morphologie:

Abb. 46: Gestaltabbildungen zweier TN3 im Oberschlundganglion von Chorthippus biguttulus,
sowie einer Ausschnittvergroferung.

Das Axon des TN3 ascendiert sehr lateral (sieche Allgemeines) im Schlund-Konnektiv,
zieht median durch das Trito- und Deutocerebrum und tritt dann — wie alle in dieser
Arbeit beschriebenen bis in das Gehirn reichenden Neurone — lateral in das Protoce-
rebrum ein. Im Deutocerebrum ziehen zwei Aste medial und ventral in den mechano-
sensorischen Bereich der Antennen (s.a. Boyan 1983). Im Protocerebrum knickt das
Axon ab in den lateralen posterioren Bereich des Protocerebrums. Wihrend der Haup-
tast bis in den lateralsten Teil zieht und dort eine Kurve in Richtung posterior be-
schreibt, gehen von diesem zahlreiche Nebeniste anterior und posterior aber auch dorsal

und ventral ab.
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Physiologie:

Die Schwelle fiir Ableitungen im Oberschlundganglion lag bei 45-50dB (Abb. 47 B).
Wie im Metathorakalen Ganglion wurde bei Rauschpulsen ab ca. 10dB iiber der
Schwelle meist ein bis maximal zwei Aktionspotentiale generiert. Die Latenz der aufge-
nommenen TN3 betrug 15,2ms +2ms. Der Unterschied in der Latenz zwischen ipsilate-

raler und contralateraler Stimulation betrug im Mittel 3,2m:s.

Diskussion:

Es lassen sich keine signifikanten Unterschiede zwischen den Ableitungen der TN3 im
Metathorakalganglion von Locusta und dem OSG der Chorthippen feststellen. TN3 hat
mit sehr groBer Wahrscheinlichkeit keinen Einfluss auf die Mustererkennung bei
Chorthippus (Ronacher et al. 1986; Ronacher et al. 1993; Stumpner 1988; Boyan 1983).
Hinweise auf die Funktion des TN3 liefern seine multimodalen Eingénge und der Be-
reich der besten Antwort auf auditorische Stimuli bei hohen Frequenzen (14-20kHz)

und sehr hohen Lautstirken (95dB) (Boyan 1983).

Zelle Sc{lllvl\;(;lle AdB Latenz Latenz Chort. Met. AlLat
TN3 11,9ms 14ms*

Meta. 45dB ~7dB +1ms 10-12ms** 2,4ms
TN3 45-50dB 7dB  1>,2ms * 2.3ms

0OSG *2ms
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Abb. 47: Intensitdtskennlinien von TN3 bei ipsilateraler und contralateraler Stimulation. A) vier
TN3 aufgenommen im Metathorakalganglion von Locusta migratoria; B) acht TN3 abgeleitet im
Oberschlundganglion von Chorthippus biguttulus.

3.2.1.9 Unbekanntes TN (TN ubk)

Metathorakalganglion:
Im Metathorakalganglion von Locusta migratoria wurde einmal von einem unbekann-

ten T-formigen Neuron dieses Typs abgeleitet.
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Abb. 48: Gestaltabbildung eines unbekannten T-formigen Neurons.

Physiologie:
Bei ipsilateraler Stimulation reagierte das Neuron ab einer Lautstirke von 45dB in der
Regel mit einem Aktionspotential zu Beginn des Pulses (Abb. 49 und Abb. 50). Die

Latenz dieses Aktionspotentials betrug im Mittel 19,5ms (£1ms).

3,5
TN ubk
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[
2,54
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[
o
< 5 ¢
1,5
14 ¢
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0 : : ! !
25 35 45 55 65 75
Lautstérke [dB]

Abb. 49: Intensitiitskennlinien fiir ipsilaterale und contralaterale Stimulation. Orange Kreise: ipsi-
laterale Stimulation; blaue Quadrate: contralaterale Stimulation.
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30dB
35dB
40 dB
45dB
50dB
55dB '
60 dB
65 dB
70 dB
Abb. 50: Spikerasterplots des unbekannten T-formigen Neurons bei 30dB bis 70dB ipsilateraler

und contralateraler Stimulation. Eine deutliche Ankopplung an den Stimulus ist ab Lautstirken
groBer 45dB contralateraler Stimulation zu sehen.

Schwelle Latenz
Zelle [dB] AdB Loc. Met. Latenz Chort. Met. ALat
unbekanntes . 19,5ms . N
TN 45dBe +1ms
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3.2.1.10 AN1

Abb. 51: Gestaltabbildung von AN1.

Metathorakalganglion:

Es wurde insgesamt 15-mal von AN1 im Metathorakalganglion von Locusta abgeleitet.

Allgemeines:

Das AN1, auch B Neuron genannt, erhélt exzitativen Input von beiden Tympanalnerven.
Dies geschieht iiber die ipsilateralen Verzweigungen des AN1 zum einen vom contrala-
teralen BGN1 (Marquart 1985; Franz 2004), zum anderen von den ipsilateralen UGN2
und TN2 (Stumpner 1988). Die starke Inhibition die auf das ANI1 einwirkt, erfolgt
durch das contralaterale UGN1 (Marquart 1985; Romer 1985, Stumpner 1988). Die
Verzweigungen der contralateralen Seite sind prasynaptischer Natur (Romer und Mar-
quart 1984; Stumpner 1988). Eine direkte pridsynaptische Verbindung von ANI auf
TN3 konnte nachgewiesen werden (Pearson et al. 1985), ein Input auf das auditorische
Neuron SL1 im Unterschlundganglion wird vermutet (Boyan und Altman 1985). AN1

ist nicht notwendig fiir die Erkennung von Gesangsmustern sowie der Auslosung einer
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Drehung, sehr wohl jedoch fiir die Richtungserkennung der Gesangsquelle (Ronacher

et al. 1993).

Physiologie:

Das ANI ist ein aufsteigendes Interneuron mit starker Richtungscharakteristik. Die
contralaterale Seite erwies sich als die empfindlichere, auf der sich bereits bei Lautstér-
ken von 35dB Spikes auslosen lieBen. Grundsitzlich waren zwei verschiedene Reakti-

onstypen gut zu unterscheiden.

Typ 1:

Diesem Typ wurden neun der 15 abgeleiteten AN1 zugeordnet. Unter diesen fanden
sich spontanaktive und nicht spontanaktive Exemplare. Bei Stimulation von ipsilateraler
Seite wurden Spikes bei allen Intensitdten nahezu vollstindig unterdriickt (Abb. 26 und
27). Bei einigen Zellen kam es lediglich im Bereich von 40dB — 45dB zu einer leichten
Zunahme der Spikezahl. Die Kennlinie bei contralateraler Stimulation, d.h. auf der
Axonseite, zeigte eine Bandpass-Charakteristik mit einer Schwelle von ca. 35dB. Das
Optimum lag bei ca. 50dB. Lautstirken von 65dB — 70dB fiihrten auch auf contralatera-
ler Seite zur nahezu vollstandigen Unterdriickung von Spikes. Bei diesem Typ wurden
minimale Latenzen von ca. 10ms gemessen. Hiufig tendierten Neurone dieser Art aber
zu deutlich hoheren Latenzen. Der interaurale Latenzunterschied lag durch das hiufig
vollstandige Unterdriicken von Aktionspotentialen bei contralateraler Stimulation sehr
hoch. Zu beachten ist auBerdem, dass die Spontanaktivitit auf beiden Seiten nach dem

Stimulus fiir weitere ca. 100ms ausbleibt (Abb. 53 A und B).
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Abb. 52: Intensititskennlinien von neun AN1 des Typ1 bei ipsilateraler und contralateraler Stimu-

lation.

45dB

65dB

Abb. 53: A) Spikerasterplots eines typischen Vertreters des Typl des AN1. Jeweils fiinf Wiederho-
lungen bei 30dB bis 70dB (von oben nach unten). Linke Seite ipsilaterale Stimulation, rechte Seite
contralaterale. B) Jeweils fiinf Ableitspuren desselben AN1 bei 45dB ipsi und contra, sowie 65dB

ipsi und contra.
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Typ 2:

Diesem Typ wurden sechs der 15 abgeleiteten AN1 zugeordnet. Alle Exemplare waren
zumindest zeitweise spontanaktiv. Bei diesem Typ wurden auch bei ipsilateraler Be-
schallung Aktionspotentiale ausgelost (Abb. 54 und 55). Die Schwelle war dabei mit
35-40dB ebenso niedrig wie bei contralateraler Reizgabe. Lediglich im flacheren An-
stieg der ipsilateralen Kennlinie bleibt eine Richtungscharakteristik bei Neuronen dieses
Typs erhalten. Insgesamt werden bei diesem Typ wesentlich mehr Spikes generiert als
bei Typl. Die Latenz der Neurone betrug im Mittel 14,1ms (£1ms). Der Unterschied in
der Latenz zwischen ipsilateraler und contralateraler Reizgabe lag mit 4,2ms sehr viel

geringer als bei Typl.

ipsi contra

oo

25 35 45 55 65 75 25 35 45 55 65 75
Lautstérke [dB] Lautstérke [dB]

Abb. 54: Intensititskennlinien von sechs AN1 des Typ2 bei ipsilateraler und contralateraler Stimu-
lation.
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30dB
35dB
40 dB
45 dB
50dB
55dB
60 dB

65 dB

70 dB

45dB

65dB

Abb. 55: A) Spikerasterplots eines typischen Vertreters des Typ2 des AN1. Jeweils fiinf Wiederho-
lungen bei 30dB bis 70dB (von oben nach unten). Linke Seite ipsilaterale Stimulation, rechte Seite
contralaterale. B) Jeweils fiinf Ableitspuren desselben AN1 bei 45dB ipsi und contra, sowie 65dB
ipsi und contra.
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Oberschlundganglion:

Im Oberschlundganglion von Chorthippus konnte zehnmal von AN1 abgeleitet werden.

Abb. 56: Drei Gestaltabbildungen von AN1 im Oberschlundganglion von Chorthippus biguttulus,
sowie eine AusschnittvergroBerung.

Morphologie:

Das AN tritt lateral in das Tritocerebrum ein, zieht von dort medial durch das Deutoce-
rebrum und knickt beim Ubergang in das Protocerebrum lateral ab (Abb. 56). Der
Hauptast verlduft in den lateralsten Teil des Protocerebrums und verlduft dort in einer
mehr oder weniger starken Kurve in Richtung posterior. Auch beim AN1 ziehen zwei
Zweige in das mechanosensorische antennale Neuropil. Vom Hauptast gehen ein bis
drei Verzweigungen nach anterior, drei oder mehr Haupt-Nebeniste ziehen in das poste-
riore laterale Protocerebrum. Im Vergleich zum TN3 erscheinen die Veridstelungen der
Hauptiste und Haupt-Nebeniste wesentlich feiner verzweigt. Morphologische Unter-

schiede in den beschriebenen Typen von AN lie3en sich nicht feststellen.
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Physiologie:

Typ 1:

Neun der zehn AN1 wurden diesem Typ zugeordnet. Die Feuermuster der im OSG von
Chorthippus abgeleiteten AN1 wiesen keine signifikanten Unterschiede zu den Neuro-
nen auf, die im Metathorakalganglion von Locusta abgeleitet wurden. Die Schwelle lag
auch bei diesen Zellen bei ca. 35-40dB. Der Mittelwert der optimalen Lautstirke war
geringfiigig zu leiseren Lautstdrken verschoben. Die maximale Spikezahl lag im Mittel
niedriger als die bei Locusta gemessenen Werte. Die Latenz betrug im Mittel 14,2ms
(¥2ms).

Typ 2:

Lediglich eines der Neurone entsprach dem Typ 2. Die Schwelle dieses Neurons lag mit
50dB fiir contralaterale Stimulation iiber den im Metathorakalen Ganglion gemessenen
Werten. Der interaurale Intensitdtsunterschied lag mit ,,nur* 10dB geringfiigig unter
dem bei Locusta ermittelten Wert. Die minimale Latenz betrug 17,8ms (+1,4ms) bei
contralateraler Beschallung. Bei ipsilateraler konnte eine Latenz von 18ms bestimmt
werden. Der interaurale Zeitunterschied betrug damit lediglich 0,2ms. Die maximale

Spikezahl lag mit 12,6 APs iiber den Spitzenwerten von Typl.

Diskussion:

Die Neurone des Typ 1 scheinen mit ihren sehr gro3en Spikezahlunterschieden und den
ebenfalls sehr groBen Unterschieden in der Latenz sehr gut geeignet fiir eine Richtungs-
unterscheidung. Bei den Neuronen des Typ 2 scheint die ipsilaterale Hemmung sehr viel
geringer auszufallen als bei Typ 1. Die fiir die Locusten ermittelten Werte erscheinen
jedoch immer noch ausreichend um eine Richtungsentscheidung zu erméglichen — al-
lerdings darf man bei den dargestellten Kennlinien nicht vergessen, dass es sich um den
groBtmoglichen Unterschied in der Positionierung der Schallquellen handelt. Bei
Schallereignissen, die weniger lateralisiert sind, werden die Unterschiede in den Laten-
zen und Spikezahlen kleiner und sie sind somit schwieriger zu lokalisieren. Die im OSG
von Chorthippus abgeleitete Zelle, die dem 2. Typ zugeordnet wurde, ermoglicht eine

Lateralisierung anhand der Spikezahl. Aufgrund des sehr geringen Unterschieds in den
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Latenzen erscheint eine Richtungsentscheidung iiber Zeitunterschiede fiir diese Zelle
ausgeschlossen. Leider wurde das entsprechende Tier — es handelte sich um ein Minn-
chen — nicht vorher einem Verhaltenstest unterzogen, bei dem die Lateralisierungsfa-
higkeit bestimmt wird. Ob und in welchem Ausmal es zur erfolgreichen Richtungsent-
scheidung fihig gewesen wire, hitte moglicherweise weitere Indizien fiir die Beteili-

gung des AN1 an der Schallquellenlokalisation geliefert.

Zelle Sc&vg;lle AdB Latenz Latenz Chort. Met. ALat
AN1 Typ1 35-40dB sehr groB 11,7ms 10-11ms >25ms
Meta. +1,3ms
ANTTYP2 55 4048 ~11dB 14,1ms . 4,2ms
Meta. 1ms
AN1 Typ1 14,2ms .
0SG 35-40dB sehr groB3 +2ms >25ms
AN1 Typ2 17,8ms .
0SG 50dB ~10dB +1.4ms 0,3ms
12 ipsi 12 contra
10 10
8 8
g 6 g s

30 35 40 45 50 55 60 65 70 30 35 40 45 50 55 60 65 70
Lautstarke [dB] Lautstérke [dB]

Abb. 57: Intensititskennlinien von neun AN1 die dem Typl zugeordnet wurden. Abgeleitet im
Oberschlundganglion von Chorthippus biguttulus. Blau: Gestaltabbildung 1; Rot: Gestaltabbildung
2; Griin: Gestaltabbildung 3. Grafen mit Kreisen stehen fiir Weibchen, mit Dreiecken fiir Minn-
chen. Schwarze Kurven zeigen Mittelwerte.
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Abb. 58: Intensititskennlinie des dem Typ2 zugeordneten AN1, das im OSG von Chorthippus ab-

geleitet wurde.

3.2.1.11 AN2

Abb. 59: Gestaltabbildung von AN2; abgeleitet im Metathorakalganglion von Locusta migratoria.
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Metathorakalganglion:

Im Metathorakalganglion von Locusta wurden insgesamt 17 AN2 abgeleitet.
Allgemeines:

Das AN2 erhilt, dhnlich wie das AN1, eine ipsilaterale Hemmung und eine contralatera-
le Erregung (Marquart 1985; Stumpner 1988). Wie gezeigt werden konnte, unterliegt
das AN2 einer sehr starken Habituation, die hauptsédchlich spike-getriggert ist und auf
intrinsische Eigenschaften zuriickgefiihrt werden kann (Hildebrandt et al. 2009). Das
AN?2 zeigt eine beachtliche Variabilitidt zwischen verschiedenen Individuen, aber auch
innerhalb derselben Zelle bei hidufiger Reizwiederholung (Stumpner 1988). Teilweise
kommt es sowohl bei ipsilateraler, als auch bei contralateraler Stimulation zur vollstédn-

digen Unterdriickung der Aktionspotentiale (Marquart 1985; Stumpner 1988).

Physiologie:

Die abgeleiteten AN2 unterschieden sich betrdchtlich in ithren Antworteigenschaften. Es
wurde eine Einteilung in drei Typen vorgenommen. Zusitzlich zu den drei Typen wur-
den vier Zellen abgeleitet, bei denen die Spikegenerierung sowohl bei ipsilateraler, als
auch bei contralateraler Stimulation ab einer Lautstirke von 40dB vollstindig unter-

driickt wurde. Diese Zellen werden nicht gesondert dargestellt.

Typl:

Es wurden fiinf der abgeleiteten AN1 diesem Typ zugeordnet. Contralateral wurden bei
Typ 1 im niedrigen Intensitétsbereich (40dB — 45dB) fast tonische Reaktionen hervor-
gerufen (Abb. 61 A und B). Diese wurden bei hoheren Intensitdten soweit gehemmt,
dass es zur unregelméBigen Bildung einiger Spikes im vorderen Silbendrittel kam. Bei
hohen Intensititen wurden auch diese unterdriickt. Ipsilateral wurde bei drei der fiinf
Zellen schon bei geringen Lautstirken die Generierung von APs unterdriickt. Eine Zelle
bildete ab 45dB unregelmifig Spikes aus, eine weitere generierte zwischen 40 und
50dB Spikes iiber die schwache Spontanaktivitit hinaus, ab 55dB wurden alle APs un-
terdriickt.
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Abb. 60: Intensititskennlinien von fiinf AN2 des Typ1 bei ipsilateraler und contralateraler Stimu-
lation; abgeleitet im Metathorakalganglion von Locusta migratoria. Schwarze Kurven zeigen Mit-
telwerte.
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Abb. 61: A) Spikerasterplots eines typischen Vertreters des Typl des AN2. Jeweils fiinf Wiederho-
lungen bei 30dB bis 70dB (von oben nach unten). Linke Seite ipsilaterale Stimulation, rechte Seite
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contralaterale. B) Jeweils fiinf Ableitspuren desselben AN2 bei 45dB ipsi und contra, sowie 65dB
ipsi und contra.

Typ 2:

Von den 17 im Metathorakalganglion abgeleiteten AN2 wurden zehn dem Typ 2 zuge-
ordnet. Zellen dieses Typs wiesen hiufig eine schwache Spontanaktivitit auf. Bei Typ 2
kommt es meist zu einer Ausbildung eines Aktionspotentials vor Einsetzen der Hem-
mung (Abb. 63 A und B). Bei niedrigen Intensititen kommt es zur sporadischen Aus-
bildung einiger Spikes im Stimulusverlauf. Aufféllig — und bei diesem Typ durch die
hiufig auftretende Spontanaktivitdt gut zu beobachten — ist ein Bereich nach dem Sti-
mulus in dem die Spontanaktivitit ausbleibt. Diese Hemmung dauert ca. 100ms an und
war bei allen Zellen dieses Typs mit Spontanaktivitit zu beobachten. Einen Unterschied
macht in dem aufgefiihrten Beispiel die Lautstirke von 70dB. Hier wird ein Spike nach

ca. 25ms nach Stimulusende ausgebildet. Dieser Effekt war bei drei der zehn Zellen zu

beobachten.
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Abb. 62: Intensitiitskennlinien von fiinf AN2 des Typ2 bei ipsilateraler und contralateraler Stimu-
lation; abgeleitet im Metathorakalganglion von Locusta migratoria.
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Abb. 63: A) Spikerasterplots eines typischen Vertreters des Typ2 des AN2. Jeweils fiinf Wiederho-
lungen bei 30dB bis 70dB (von oben nach unten). Linke Seite ipsilaterale Stimulation, rechte Seite
contralaterale. B) Jeweils fiinf Ableitspuren desselben AN2 bei 45dB ipsi und contra, sowie 60dB
ipsi und contra.

Typ 3:

Die zwei Neurone dieses Typs unterschieden sich morphologisch nicht von den be-
schriebenen Neuronen der Typen eins und zwei, zeigten aber eine grundsétzlich andere
physiologische Charakteristik. Bei contralateraler Stimulation kam es bei schwach iiber-
schwelligen Lautstirken zunichst zur Ausbildung eines Spikes, der verlédsslich und

recht priazise zum Stimulusbeginn auftrat. Bei hoheren Lautstirken folgte diesem zu-

nichst ein zweiter Onset Spike, in der Folge, nach einer Pause, sporadische Spikes mit



3 Ergebnisse

hoher Variabilitit im hinteren Stimulusteil. Mit ansteigender Intensitit wurde die Pause

zwischen den Onset Spikes und den sporadisch auftretenden Spikes kiirzer.
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Abb. 64: Intensititskennlinien von zwei AN2 des Typ3 bei ipsilateraler und contralateraler Stimu-

lation; abgeleitet im Metathorakalganglion von Locusta migratoria.
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Abb. 65: A) Spikerasterplots eines typischen Vertreters des Typ3 des AN2. Jeweils fiinf Wiederho-
lungen bei 30dB bis 70dB (von oben nach unten). Linke Seite ipsilaterale Stimulation, rechte Seite
contralaterale. B) Jeweils fiinf Ableitspuren desselben AN2 bei 45dB ipsi und contra, sowie 60dB
ipsi und contra.



3 Ergebnisse

Oberschlundganglion:

Abb. 66: Unvollstindige Fiarbung eines vermutlich dem AN2 zuzuordnenden Neurons.

Im Oberschlundganglion von Chorthippus wurde insgesamt viermal abgeleitet. Da die
Fiarbungen alle unvollstindig waren und die physiologische Zuordnung durch die groB3e
Variabilitidt der AN2 schwierig ist, kann die Zuordnung der folgenden Zellen nur unter

Vorbehalt stattfinden.

Morphologie:

Die Firbungen der Zellen die dem AN2 zugeordnet wurden waren alle schwach und
unvollstindig (Abb. 66). Die zu indentifizierenden Teile wiesen eine groBe Ahnlichkeit
zur Morphologie der AN1 auf. Das meist gut gefirbte aufsteigende Axon durchzieht das
Deutocerebrum medial und verlduft im Protocerebrum gerade in Richtung anterior. Hier
wurden alle Teilfirbungen undeutlich, so dass das Zielgebiet des Axons nicht beschrie-
ben werden kann. Die fiir TN3 und AN1 charakteristischen Kollaterale in das mechano-
sensorische antennale Neuropil waren nie zu sehn. Ein kurzer kriftiger Seitenast geht
vom Axon im Protocerebrum nach lateral ab. Ein weiterer Ast geht weiter anterior ab
und beschreibt die schon fiir das AN1 festgestellte Kurve in den lateralen posterioren

Bereich. Auf dem Weg dorthin entsendet es einige Aste nach posterior.
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Physiologie:

Die Variabilitit des AN2 im Gehirn von Chorthippus war betrdchtlich. Aufgrund der
sehr geringen Spikezahl bei den meisten AN2 sind die abgeleiteten Typen am ehesten
den bei Locusta beschriebenen AN2 Typ 2 zuzuordnen. Lediglich eine Zelle erreichte
Spikezahlen von mehr als zehn APs pro Stimulus. Die Bandpasscharakteristik war bei
den bei Chorthippus abgeleiteten Zellen zumeist stirker ausgebildet als bei den Zellen
des Typ 2 von Locusta. Die Lautstédrken, bei denen die meisten Spikes ausgebildet wur-

den, schwankten von 45dB bis 60dB.
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Abb. 67: Intensititskennlinien von vier AN2* bei ipsilateraler und contralateraler Stimulation.
Grafen mit Kreisen stehen fiir Weibchen, mit Dreiecken fiir Méannchen.

Zelle Sc[r:jvgille AdB Latenz Latenz Chort. Met. Al at
AN2 Typ1 15,0ms

Meta. 35-40dB sehr groB +3.6ms 9,8-11ms sehr groB
AN2 Typ2 . 13,1ms N ~3ms —

Meta. 35-50dB meist 0dB +1,9ms sehr groB
AN2 Typ3 11,2ms .

Meta. 40-45dB ~14dB +2.3ms ~3,5ms

AN2 17,2ms N

0SG 40-55dB sehr groB +2.2ms sehr groB
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Diskussion:

Das AN2 bleibt eine ritselhafte Zelle. Bei Ableitungen kann es vorkommen, dass in
einigen Wiederholungen Stimuli beinahe tonisch beantwortet werden, in anderen Wie-
derholungen bleiben Aktionspotentiale bis auf anfidnglich auftretende Spikes nahezu
vollig aus. Teils gibt es Zellen, die an den Beginn von Silben gut ankoppeln, andere
Zellen mit derselben Morphologie wiederum bleiben iiber den gesamten Stimulus spon-
tanaktiv, ohne sichtbare Ankopplungen an das Reizmuster. Das AN2 wird in der Litera-
tur als sehr penetrationsempfindlich beschrieben (Stumpner 1988) — dies schien insbe-
sondere bei den Ableitungen im OSG ebenso. Einige AN2 zeigen starke Unterschiede
zwischen ipsilateralen und contralateralen Stimulationen. Eine Richtungsunterscheidung
wire sowohl iiber zeitliche als auch iiber Spikezahlunterschiede gut moglich. Da das
AN2 am empfindlichsten bei hohen Frequenzen reagiert (Stumpner 1988) mag die
Funktion dieses Neurons moglicherweise auch in der Pradatorenvermeidung liegen,
eine Beteiligung an der Musterverarbeitung scheint bei dem vorgefundenen auch inner-

halb einer Zelle sehr variablen Antwortverhalten sehr unwahrscheinlich.
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3.2.1.12 ANS3

Abb. 68: Gestaltabbildung von AN3, abgeleitet im Metathorakalganglion von Locusta migratoria.

Metathorakalganglion:

Im Metathorakalganglion von Locusta wurden 13 AN3 abgeleitet.

Allgemein:

Fiir das AN3 (C Neuron nach Kalmring) konnte ein exzitativer Input vom UGN4 nach-
gewiesen werden (Franz 2004). Es wird vermutet, dass das TN1 hemmenden Einfluss
auf das AN3 ausiibt (Romer 1988). Die durch eine vorlaufende Inhibition iiber einen
sehr weiten Lautstdrkebereich fast konstante Latenz, die allerdings eine Abhédngigkeit
von der Rampensteilheit aufweist, fithrte zu der Vermutung, dass AN3 (in Verbindung
mit AN6 und/oder AN12 bei denen die Latenz unabhingig von der Rampensteilheit ist)
eine Rolle bei der Geschlechtsunterscheidung spielt (Krahe et al. 2002).
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Physiologie:

Auch bei morphologisch dem AN3 zugeordneten Zellen kam es zu groflen Unterschie-
den im physiologischen Verhalten. Bei den meisten AN3 trat zudem eine starke Spon-
tanaktivitdt auf, auf die in Kapitel 3.3.1.3. noch eingegangen wird. Allen AN3 gemein-
sam war, dass die Schwelle fiir contralaterale Stimulation niedriger lag als die fiir ipsila-
terale, sowie ein Abfall der Spikerate bei hohen Intensititen contralateraler Reizung.
Bei dendritischen Ableitungen war stets ein ausgeprégtes vorlaufendes IPSP zu beo-
bachten, das bei ipsilateraler Reizung stirker war als bei contralateralen.

Die Einteilung der AN3 erfolgte in einen stark tonischen Typ und einen phasisch-

tonischen Typ.

Typ 1:

Die sechs AN3 dieses Typs zeigten bei contralateraler Stimulation eine deutliche Band-
passcharakteristik mit einem Maximum im Bereich von 50dB — 60dB (Abb. 69 und 70).
Der Stimulus wird ab einer Lautstirke von 40dB tonisch abgebildet. Dabei treten zum
Teil sehr hohe Spikeraten auf (bis ca. 300Hz). Nach dem Stimulus tritt, wie schon beim
AN2 (Typ2) zu beobachten, ein Bereich ausbleibender Spontanaktivitdt auf, der mit
zunehmender Lautstdrke bis zu 100ms andauern kann. Die Schwelle fiir ipsilaterale
Stimulation ist gegeniiber der contralateralen um ca. 10dB verschoben. Die auftretenden
Spikeraten zu Beginn der Antwort sind geringer als bei contralateraler Stimulation.
Auch hier tritt ein intensitidtsabhingiger Bereich nach dem Stimulus auf, in dem die
Spontanaktivitit ausbleibt. Die Latenzen streuten zwischen niedrigsten Werten von

9,7ms bis zu Maximalwerten von 14ms.
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Abb. 69: Intensititskennlinien von sechs AN3 des Typ1 bei ipsilateraler und contralateraler Stimu-
lation; abgeleitet im Metathorakalganglion von Locusta migratoria.
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Abb. 70: A) Spikerasterplots eines typischen Vertreters des Typl des AN3. Jeweils fiinf Wiederho-
lungen bei 30dB bis 70dB (von oben nach unten). Linke Seite ipsilaterale Stimulation, rechte Seite
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contralaterale (Bei 65dB contralateraler Stimulation wurden nur vier Spiekespuren dargestelit.). B)
Jeweils fiinf Ableitspuren desselben AN2 bei 45dB ipsi und contra, sowie 70dB ipsi und contra.

Typ 2:

Insgesamt zeigten die Neurone des Typ2 eine geringere Spontanaktivitit als die des
Typl (Abb. 71 und 72). Bei contralateraler Stimulation iiber der Schwelle von ca. 40dB
kam es zundchst zu einer unregelméBigen Spikeausbildung, die bei steigender Lautstir-
ke zu einer ausgeprigten Onset-Antwort mit sporadisch folgenden Spikes wurde. Onset
und folgende Spikes nahmen bis zum Maximum der bandpassartigen Kennlinie zu.
Wurde die Lautstirke weiter erhoht, wurden die Spikes zu Beginn der Antwort stark
gehemmt, so dass ab 60dB nur noch einzelne Aktionspotentiale erhalten blieben. Erst in
der zweiten Silbenhilfte kommt es zur unregelmifBigen Ausbildung vereinzelter APs.
Der Verlauf der ipsilateralen Reizung verlief dhnlich der contralateralen, war aber ent-
sprechend um etwa 10dB zu lauteren Lautstirken verschoben. Die Latenzen dieses Typs

reichten von 9ms bis iiber 17ms.
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Abb. 71: Intensitiitskennlinien von fiinf AN3 des Typ2 bei ipsilateraler und contralateraler Stimu-
lation; abgeleitet im Metathorakalganglion von Locusta migratoria.
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Abb. 72: A) Spikerasterplots eines typischen Vertreters des Typ2 des AN3. Jeweils fiinf Wiederho-
lungen bei 30dB bis 70dB (von oben nach unten). Linke Seite ipsilaterale Stimulation, rechte Seite
contralaterale. B) Jeweils fiinf Ableitspuren desselben AN2 bei 45dB ipsi und contra, sowie 70dB
ipsi und contra.

Oberschlundganglion:

Es wurde insgesamt 19-mal von AN3 im OSG von Chorthippus abgeleitet. Die gefun-
denen Zellen wurden zunichst den bereits im Metathorakalganglion gefundenen Typen
zugeordnet. Bei vier der abgeleiteten AN3 lagen Schwelle und Maximum der Kennlinie
um ca. 10dB zu lauteren Intensitidten verschoben. Diese Zellen wurden einem eigenen
Typ zugeordnet.

Morphologie:
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Das Axon verlduft im Schlund-Konnektiv medialer als bei AN1 und TN3 beobachtet.
Nach dem Eintritt ins Protocerebrum sendet der Hauptast zumeist einen Posterior ver-
laufenden zweiten Ast aus (Abb. 73). Der Hauptast verlduft in einer unterschiedlich
stark ausgepridgten Kurve in Richtung des lateralen Protocerebrums. Auf diesem Weg
konnen mehrere kurze Seitenédste ausgebildet werden. Im dorsalsten Teil des lateralen
Protocerebrums kann es zur Ausbildung einer scharfen Kurve nach anterior kommen.
Zur Ausprigung eines anterioren Astes — wie bei TN3 und AN1 kam es bei den geférb-
ten AN3 nie. Ebenso wenig konnten Arborationen in das mechanosensorische antennale
Neuropil gefunden werden. Unterschiede in der Morphologie lieBen sich weder zwi-

schen Médnnchen und Weibchen, noch zwischen den verschiedenen Typen feststellen.
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Abb. 73: Fiinf Gestaltabbildungen von AN3, abgeleitet im Oberschlundganglion von Chorthippus
biguttulus, sowie eine AusschnittvergroBerung.
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Physiologie:

Typl:

Zehn der abgeleiteten AN3 wurden dem ersten Typ zugeordnet. Alle Zellen waren
spontanaktiv. Sowohl bei ipsilateraler als auch bei contralateraler Stimulation zeigten
sich Optimumskennlinien (Abb. 74). Auf contralateraler Seite wurden stets mehr APs
ausgelost als bei Reizung von ipsilateral. Die Schwelle lag bei ca. 40-45dB. Die maxi-
male Spikezahl wurde zwischen 50 und 60dB erreicht. Die minimale Latenz betrug ca.
14ms, die mittlere Latenz lag bei 18,5ms. Die Richtcharakteristik beziiglich der Spike-
zahl ist nicht besonders ausgeprigt. Die zeitliche Differenz zwischen den Latenzen bei
ipsilateraler und contralateraler Stimulation betrug 2,4ms. Die maximalen Spikezahlen
sind bei den im Chorthippen Hirn abgeleiteten AN3 geringer als bei den im Metathora-

kalganglion der Locusten abgeleiteten AN3.

Typ2:

Fiinf der abgeleiteten AN3 wurden dem Typ2 zugeordnet. Bei ipsilateraler Stimulation
bildet dieser Typ eine stetig ansteigende Kennlinie aus. Bei Beschallung von contralate-
raler Seite erreicht die Kennlinie bei 50-55dB ein Maximum, fillt im Bereich der fol-
genden ca. 10dB ab. Bei 65-70dB ist ein weiterer Anstieg festzustellen. Die Latenzen
lagen bei einem Mittel von 16,2ms signifikant niedriger als bei den Neuronen des Typl.
Die Differenz der Latenzen des ersten Spikes zwischen ipsilateraler und contralateraler

Stimulation lag dagegen mit 3,7ms hoher als bei dem zuvor beschriebenen Typ.

Typ3:
Die vier Zellen dieses Typs zeichnet eine um ca. 10dB erhohte Schwelle und ein ebenso

verschobenes Maximum. Die Latenzen waren mit Werten zwischen 17 und 24ms hoch.
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Abb. 74: Intensititskennlinien der drei Typen von AN3 bei ipsilateraler und contralateraler Stimu-

lation. Abgeleitet im Oberschlundganglion von Chorthippus biguttulus. A) Zehn Vertreter des
Typl; B) Fiinf Vertreter des Typ2; C) Vier Vertreter des Typ3. Schwarze Kurven zeigen Mittel-
werte.
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Zelle Schwelle AdB Latenz Latenz Chort. Met. ALat
[dB]

AN3 Typ1 40-45dB 9,7dB 12,7ms 9,4-13,4ms 2,Ams
Meta. 12,6dB +1,9ms

AN3 Typ2 40-45dB 6,4dB 12,9ms * 2,3ms
Meta. 12,2dB +4.0ms

AN3 Typ1 40-45dB 0-8dB 18,5ms * 2,4ms
0SsG 2, 1ms

AN3 Typ2 40-45dB sehr groB 16,2ms * 3,7ms
0SG +2,8ms

AN3 Typ3 50-55dB ~5dB 21,0ms * 3,3ms
0SsG +4,9ms

Diskussion:

Eine ausfiihrliche Diskussion des AN3 findet sich in den Kapiteln 3.3.1.2 und 4.

3.2.1.13 AN4

Eine Ableitung von AN4 gelang im Metathorakalganglion von Locusta lediglich ein-

mal, im Gehirn von Chorthippus konnten leider keine AN4 abgeleitet werden.

Allgemein:

Das AN4 ist eine besonders interessante Zelle, da es zwei Eigenschaften besitzt, die
sehr gut mit verhaltensrelevanten Stimulusparametern zu verkniipfen sind. Werden in
einen attraktiven Stimulus kurze gaps eingefiigt, stellt das AN4 die Bildung von APs
nahezu vollstindig ein (Stumpner 1988). Dieses korrespondiert sehr schon mit dem
Verhalten von Weibchen. Diese antworten auf Gesidnge mit kurzen Liicken nicht. Ge-
siange solcher Art werden von Minnchen produziert, denen ein Hinterbein fehlt. Die
zweite Eigenschaft des AN4 ist es, dass die Rampensteilheit eines Pulses mit der ausge-
I6sten Spikezahl korreliert ist (Krahe et al. 2002). Die Rampensteilheit stellt ein wichti-

ges Kriterium fiir die Unterscheidung der Geschlechter dar.
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Abb. 75: Gestaltabbildung eines AN4 aus dem Metathorakalganglion von Locusta migratoria.

Physiologie:

Ein Neuron, das morphologisch dem AN4 zuzuordnen war, konnte leider nur einmal
abgeleitet werden.

Die Ableitung war zu Beginn stark spontanaktiv, diese Spontanaktivitit verschwand
allerdings nach Aufnahme der Kennlinien. Das Neuron zeigte groe Unterschiede im
Verlauf der Kennlinien zu den vier von Stumpner vorgestellten Zellen. Weitere physio-
logische Merkmale hatte die abgeleitete Zelle allerdings mit den von Stumpner be-
schriebenen Zellen gemein. So traten betrdchtliche IPSPs vor den in Antwort auf den
Stimulus generierten ersten Spikes auf (Abb. 77). Diese IPSPs, die sich ab einer Laut-
stirke von 45dB — 50dB ausbildeten, setzte nach ca. 15ms ein und dauerten zwischen
10ms und 15ms an. Die Dauer zwischen erstem und letztem Spike betrug ca. 100ms,
d.h. die vorlaufende Inhibition fiihrt nicht zu einer verkiirzten Abbildung der Silbe, son-
dern verschob diese nach hinten. Hingewiesen sei auch darauf, dass nach dem letzten
Spike, bei ausreichender Lautstiarke (>55dB) fiir ca. 20ms die Spontanaktivitit der Zelle
aussetzte. Die Latenz der Zelle war aufgrund der starken Spontanaktivitit sehr schwer

zu bestimmen, lag aber im Bereich von ca. 9ms fiir contralaterale Reizgabe. Das AN4
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zeigt eine sehr starke Anderung des Feuerverhaltens beim Einfiigen von Storpausen in
die Stimuli. Schon bei Gaps von 0,8ms Dauer bricht die Zahl der Spikes stark ein, ab

4ms werden keine Spikes mehr im Silbenverlauf generiert (Abb. 78).
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Abb. 76: Intensititskennlinien fiir ipsilaterale und contralaterale Stimulation.

)

Abb. 77: Fiinf iibereinander gelegte Ableitspuren bei Stimulation mit 100ms Rechteckpulsen bei
50dB von ipsilateral.

Abb. 78: 6 Silben mit 3ms Gaps, getrennt durch 5Sms Pausen. Oberer SRP: Rechteckpulse mit 10ms
Dauer ohne Rampe; Unterer SRP: Pulse mit 10ms Dauer bei 10ms Rampe. In A: starke Reduktion
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der Spikes in Antwort auf die Rechteckpulse; In B: zumeist prizise Ankopplung an die einzelnen
Silben.

Zelle Sc[h dvlva?lle AdB Latenz Latenz Loc. Met. AlLat
AN4 35-40dB ~3-5dB ~9ms 10,7-14ms ~1ms
Meta.

3.2.1.14 AN4 ahnlich
18
| ﬂ‘i

/

|
[}
\

Abb. 79: Gestaltabbildung eines Neurons, das in Verzweigung und Lage des Somas starke Ahnlich-
keiten mit AN4 aufweist, dessen Axon jedoch auf der anderen Seite aufsteigt.

Morphologie:

Das Neuron lief} sich aufgrund der Morphologie nicht eindeutig schon beschriebenen
Zellen zuordnen. Die Verzweigungen der Zelle und das Soma lagen auch an den fiir das
AN4 bekannten Stellen, lediglich das aufsteigende Axon befand sich auf der falschen
Seite. Bei Betrachtung der Physiologie der Zelle waren aber einige Gemeinsamkeiten

mit AN4 festzustellen. Ob es sich um einen ,,eigenstindigen‘ Neuronentyp handelt oder
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um eine Fehlbildung des AN4, lasst sich leider nicht kldren. Bei der Menge der Ablei-
tungen, die bereits an Feldheuschrecken vorgenommen wurden, erscheint es unwahr-
scheinlich, dass ein metathorakales Neuron dieser Gestalt sich den Experimentatoren
bislang entzogen haben konnte. Zudem kann man auch in der Arbeit von Stumpner Zel-
len finden (z.B. AN17) bei denen die Morphologie starke Ahnlichkeiten mit hiufiger
abgeleiteten Zellen aufweisen (AN17 dhnelt AN3, es befindet sich allerdings ebenfalls
das aufsteigende Axon auf der falschen Seite) und deren Zuordnung zu einem eigen-

standigen Typ nicht zweifelsfrei moglich war.

Physiologie:

Die Kennlinien fiir ipsilaterale, contralaterale und beidseitige Stimulation waren ab ei-
ner Lautstirke von 45dB nahezu deckungsgleich (Abb. 80). Wihrend der gesamten
Dauer der Ableitung war die Zelle stark spontanaktiv. Die physiologischen Eigenschaf-
ten der Zelle sind trotz der vollig verschiedenen Kennlinie sehr dhnlich zu denen des
AN4. Auch diese weist ausgeprigte Initiale IPSPs auf, reagiert auf gaps mit Einstellen

der Spikegenerierung und produziert Aktionspotentiale bei langsamen Anstiegen.

0

25 35 45 55 65 75
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Abb. 80: Intensitiitskennlinie des AN4 ihnlichen Neurons bei ipsilateraler und contralateraler Sti-
mulation.
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Schwelle

Zelle [dB] AdB Latenz Latenz Chort. Met. AlLat
AN4 40-45dB 0odB ~14ms * ~1ms
Meta.

3.2.1.15 ANG6*

Die folgenden im Oberschlundganglion von Chorthippus biguttulus abgeleiteten Zellen
wurden dem AN6 zugeordnet. Diese Zuordnung kann aus verschiedenen Griinden aller-
dings nur unter Vorbehalt erfolgen. Die Zuordnung erfolgte aufgrund der Kennlinien
und einem Nachfeuern bei kurzen Pulsen und hohen Lautstirken. Diese Eigenschaften
wurden durch Stumpner fiir das AN6 im Metathorakalganglion von Chorthippus be-
schrieben. Da allerdings keine AN6 im Metathorakalganglion von Locusta abgeleitet
werden konnten fehlen entsprechende Vergleichsmoglichkeiten. Die Zuordnung der
fiinf Zellen zu einem Typ erfolgte trotz der teilweise recht verschiedenen Kennlinien bei
contralateraler Stimulation wegen der morphologischen Ahnlichkeit der Verzweigungen

im OSG.

Abb. 81: Gestaltabbildungen eines dem ANG6* zugeordneten Neurons, abgeleitet im OSG von
Chorthippus biguttulus, sowie eine Ausschnittvergroferung.

Morphologie:
Das Axon durchquert median das Deutocerebrum. Beim Eintritt in das Protocerebrum

zieht das Axon gerade nach anterior oder zieht sogar in einer Kurve median (Abb. 81).
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Den lateralen posterioren Teil des Protocerebrums so umgehend, knickt es in einer
scharfen Kurve ca. 90° lateral ab. Die feinen Verdstelungen des Axons liegen beim
ANG6* wesentlich weiter anterior und weniger lateral als die Hauptverzweigungen des

TN3, ANI und AN3.

Physiologie:

Die Zellen reagierten tonisch und mit fiir aufsteigende Neurone ungewohnlich hohen
Spikeraten (Abb. 83). Bei sehr hohen Intensititen feuern sie ldnger als die Stimulusdau-
er. Die Schwelle lag bei contralateraler Stimulation zwischen 35 und 55dB, bei ipsilate-
raler Reizung zwischen 40 und 50dB. Die Latenz lag bei 16,2ms (+2,3ms). Bei contrala-
teraler Stimulation ergaben sich im Vergleich zur ipsilateralen groflere Interspikeinter-
valle. Die Richtcharakteristik des Neurons ist beziiglich der Spikezahl grof3 und liegt bei
geringeren Lautstirken um 10dB, bei hoheren Schallintensititen bis iiber 20dB. Die
unterschiedliche Anzahl an Aktionspotentialen kommt hierbei durch eine Verldngerung
der Interspikeintervalle zustande. Der Spikeverlauf bleibt tonisch! Die zeitliche Diffe-
renz im Auftreten des ersten Spikes bei ipsilateraler und contralateraler Reizung betrug

im Mittel 3,2ms (£1,6ms).
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Abb. 82: Intensititskennlinien der fiinf dem AN6* zugeordneten Zellen fiir ipsilaterale und contra-
laterale Stimulation. Schwarze Kurven zeigen Mittelwerte.
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Abb. 83: Spikerasterplot der Reaktionen einer dem AN6* zugeordneten Zelle. In A) Spikeraster-
plots fiir jeweils fiinf Wiederholungen bei Lautstiirken von 30dB bis 70dB (von oben nach unten)
bei ipsilateraler und contralateraler Stimulation.
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Diskussion:

Neben den Eigenschaften, die zur Einordnung der Zellen zum Typ ANG6 fiihrten — so
zum Beispiel das lange Nachfeuern bei hohen Intensitdten, das stark tonische Feuern
und die hohen Feuerraten — ergaben sich auch einige Unterschiede zu den bei Stumpner
erwihnten physiologischen Merkmalen. Die Schwelle lag bei einigen Zellen mit ca.
35dB erheblich niedriger (Stumpner: 43,0dB +4,8dB). Ferner waren die Intensititskenn-
linien bei Stumpner fiir ipsilaterale und contralaterale Stimulation fast deckungsgleich,

wihrend sie in den hier vorgestellten Ableitungen deutliche Unterschiede aufweisen.

3.2.1.16 AN12

Allgemein:

Die Zuordnung von ANI12 ist schwierig, da sie zwischen Chorthippus biguttulus und
Locusta nicht homologisierbar sind (Stumpner 1988). AN11 und AN12 sind sich mor-
phologisch sehr dhnlich zeigen aber physiologisch starke Unterschiede. AN11 bildet bei
Chorthippus einen stiarkeren Soma-ipsilateralen Ast, AN12 bei Chorthippus hingegen
bildet zwei kaudale Aste, von denen der Soma-contralaterale stirker ausgebildet ist.
Wie hier in der Abbildung zu erkennen ist, wies das Neuron einen starken Soma contra-
lateralen Ast auf, ein ipsilateraler dagegen ist kaum vorhanden (Bei der zweiten Ablei-
tung an Locusta war die Firbung sehr schwach, so dass lediglich der Zelltyp bestimmt
werden konnte, eine genaue morphologische Charakterisierung war nicht moglich). Da
die vorgefundenen physiologischen Eigenschaften denen von Chorthippus AN12 ent-
sprechen (also Locusta AN11) und mit den physiologisch dhnlichen Zellen, die im
Oberschlundganglion abgeleitet wurden, verglichen werden sollen, werden diese Zellen

hier trotzdem unter AN12 eingeordnet.
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Abb. 84: Gestaltabbildung eines im Metathorakalganglion von Locusta abgeleiteten AN12.

Metathorakalganglion:
Es konnten zwei Neurone dieses Typs im Metathorakalganglion von Locusta abgeleitet

werden.

Physiologie:

Beide Neurone waren in ihrer Reaktionsweise dhnlich. Die Schwelle der beiden Zellen
lag bei 45dB — 50dB. Der Verlauf der Kennlinien war meist linear ansteigend. Beide
Zellen unterschieden sich stark in der Anzahl der ausgebildeten APs. Zelle2 erreichte
bei 70dB ca. 8 APs pro Reiz sowohl bei ipsilateraler, als auch bei contralateraler Stimu-
lation, bei Zellel waren es dagegen lediglich 2,5 APs. Ein Unterschied in der Spikezahl
fiir ipsilaterale und contralaterale Stimulation war bei Zelle2 nicht vorhanden, bei Zellel
aufgrund der starken Schwankungen bei ipsilateraler Stimulation schwer abzuschitzen.
Auffillig, und auf eine Summation von Exzitationen beider Seiten hindeutend, war die
gesteigerte Ausbildung von APs bei beidseitiger Stimulation. Die Latenzen lagen mit

18,4ms und 19,0ms sehr hoch im Vergleich mit den aus der Literatur bekannten Werten.
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Abb. 85: Intensititskennlinien zweier AN12 bei ipsilateraler und contralateraler Stimulation.

Oberschlundganglion:

Auch bei den hier préasentierten Neuronen kann die Zuordnung nicht mit letzter Sicher-
heit erfolgen. Wie beim AN2 waren die Farbungen immer schwach und meist unvoll-
stindig. Die Zuordnung erfolgte aufgrund des fiir das AN12 charakteristischen Feuer-
verhaltens. Von Zellen, die diesem Typ entsprachen, konnte im Oberschlundganglion

siebenmal abgeleitet werden.

\ ?/\ﬁﬂ
\/\/

Abb. 86: Zeichnung des Verzweigungsmusters einer vermutlich dem AN12 zuzuordnenden Zelle,
sowie eine Ausschnittvergroferung.
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Morphologie:

Beim Eintritt in das Protocerebrum vollfiihrt das Axon eine leichte Kurve nach lateral
(Abb. 86). Zu Beginn der Kriimmung kommt es zur Ausbildung einiger kurzer Neben-
dste. Mehrere weit nach anterior reichende Verzweigungen waren in den Firbungen

deutlich zu erkennen.

Physiologie:

Die Schwelle der abgeleiteten Zellen lag mit 50 bis 55dB hoher als bei den im Metatho-
rakalganglion abgeleiteten Neuronen. Die Richtungsunterschiede beziiglich der Spike-
zahl waren ebenfalls geringfiigig hoher. Die maximalen Spikezahlen entsprechen dabei
den Werten von Zelle 1. Die kiirzesten Latenzen lagen zwischen 12,6 und 16,5ms und

somit unter den fiir Ableitungen im Metathorakalganglion von Locusta ermittelten Wer-

ten.
Zelle Sc[h dvg;lle AdB Latenz Latenz Chort. Met. ALat
ANT2 45-50dB 0dB ~19ms 11,6-15ms <ims
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Abb. 87: Intensititskennlinien der sieben dem AN12 zugeordneten Zellen fiir Stimulation von ipsi-
und contralateral. Schwarze Kurven zeigen Mittelwerte.
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Abb. 88: Spikerasterplots der jeweils fiinf Wiederholungen bei Lautstirken von 30dB bis 70dB fiir
ipsilaterale und contralaterale Stimulation.

3.2.2 OSG

Im Folgenden werden Zellen beschrieben, die im OSG von Chorthippus abgeleitet wur-

den, deren Zuordnung aber leider nicht moglich war. Zellen,

3.2.2.1 Unbekanntes aufsteigendes Neuron 1 (AN ubk1)

Eine Zelle dieses Typs konnte nur einmal bei einem Weibchen abgeleitet werden.

?/ \<

awvi

Abb. 89: Gestaltabbildung eines nicht zugeordneten Neurons aus dem Oberschlundganglion von
Chorthippus biguttulus.
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Abb. 90: Intensititskennlinien des unbekannten aufsteigenden Neurons (AN ubk1) bei ipsilateraler
und contralateraler Stimulation.

Morphologie:

Das Axon knickt im Protocerebrum scharf nach lateral ab, wihrend ein zweiter Ast wei-
ter nach anterior zieht und dort ebenfalls eine 90° Kurve nach lateral vollfiihrt (Abb.
89). Nachdem ein weiterer Ast vom Hauptaxon abzweigt und in den lateralen posterio-
ren Bereich des Protocerebrums zieht, wo es verzweigt, kommt es am Hauptast zur
Ausbildung einer Schleife und einer feinen Verdstelung im medianer gelegenen posteri-

oren Protocerebrum.

Physiologie:

Die Schwelle der Zelle lag bei 40dB, sowohl fiir ipsilaterale, als auch fiir contralaterale
Stimulation. Die Latenz betrug lediglich 12ms und damit im unteren Bereich der fiir
aufsteigende Neurone ermittelten Werte. Das Neuron reagiert auf den Beginn eines Pul-
ses mit der Ausbildung von ein bis zwei Aktionspotentialen. Im Pulsverlauf kommt es
zur sporadischen Ausbildung weiterer Spikes. In Antwort auf die méinnlichen Gesangs-
attrappen kam es zur zuverldssigen Ausbildung von Spikes bei 18dB Onset und ver-
rauschten Pausen. Die Zelle reagierte jedoch nur dann zuverldssig auf die Onsetiiberho-

hung, wenn die vorangegangene Pause nicht stumm war (Abb. 92 C und D).
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Zelle Sc[r;vg;"e AdB Latenz Latenz Chort. Met. AlLat
AN ubk1 N N
0SG 40dB 12ms 2,3ms
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40 dB

45 dB
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4Abb. 91: Spikerasterplots der jeweils fiinf Wiederholungen bei Lautstéirken von 30dB bis 70dB fiir
ipsilaterale und contralaterale Stimulation.

Abb. 92: Spikerasterplots von jeweils fiinf Wiederholungen der Reaktion eines unbekannten auf-
steigenden Neurons (AN ubkl) bei Prisentation von minnlichen Gesangsattrappen mit 12ms Pau-
sendauer. A) 0dB Onset, stille Pausen. B) 0dB Onset, 6dB Offset. C) 18dB Onset, stille Pausen. D)
18dB Onset, 6dB Offset.
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3.2.2.2 Unbekanntes aufsteigendes Neuron 2 (AN ubk2)

Von Zellen dieses Typs konnte viermal abgeleitet werden.

S \\§
S0
N 7

Abb. 93: Gestaltabbildung eines nicht zugeordneten Neurons aus dem Oberschlundganglion von
Chorthippus biguttulus.

Morphologie:

Nachdem das Axon ebenfalls median das Deutocerebrum durchquert hat, macht es eine
scharfe Kurve in das posteriore laterale Protocerebrum (Abb. 93). Hier spaltet es sich
auf und sendet einen Ast geradeaus in den lateralsten Teil, ein weiterer Ast verlduft ei-
nige Mikrometer weiter in anteriore Richtung und macht dann eine 90° Kurve. Dieser
verlduft nun parallel zum ersten Ast ebnfalls in den lateralsten Teil des Protocerebrums
bevor er diesen erreicht spaltet er sich erneut mehrmals auf und vollfiihrt mehrere Rich-
tungsidnderungen, bevor er sich fein veréstelt. Im Vergleich zu den bisher betrachteten
aufsteigenden Neuronen féllt auf, dass kurze Nebeniste bei diesem Neuron nicht vor-
handen sind, sondern die feinen Verzweigungen sich auf den lateralsten Bereich des

posterioren Protocerebrums beschrinken.

Physiologie:
Die Schwelle der Zellen lag zwischen 55 und 60dB fiir contralaterale Stimulation, fiir
ipsilaterale ca. 5dB hoher (Abb. 95 und Abb. 96). Die Latenz lag mit durchschnitllich

24.2ms (x1ms) fiir aufsteigende Zellen sehr hoch. Die Richtungscharakteristik lag fiir
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Spikezahlen bei ca. 5-7dB, fiir Zeitunterschiede bei 2,6ms. Bei Stimulation mit méinnli-

chen Gesangsattrappen wurden Onsetiiberhohungen von 9 und 18dB unabhingig von

der vorhergehenden Pausentiefe mit einem Burst aus 2-4 Spikes beantwortet. Eine Kor-

relation mit der Pausendauer oder der Pausentiefe lieB sich nicht feststellen. Kennlinie

und Reaktion bei Onsets weisen Ahnlichkeiten zu AN12 auf (Abb. 96). Die hohere

Schwelle sowie die sehr langen Latenzen zeigen allerdings grofle Unterschiede zu die-

sem Zelltyp.
Zelle Sc{lllvl\;(;lle AdB Latenz Latenz Chort. Met. ALat
AN ubk2 *
0SG 55-60dB 5-7dB 24.8ms 2,6ms
14 ipAsi 14 contra
12 A 12 A
1 O | 1 O -

Lautstarke [dB]

30 35 40 45 50 55 60

65

70

30 35 40 45 50 55 60 65 70
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Abb. 94: Intensititskennlinien der vier Zellen die diesem Typ zugeordnet wurden (AN ubk2) fiir
ipsilaterale und contralaterale Stimulation. Schwarze Kurven zeigen Mittelwerte.
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Abb. 95: Spikerasterplots der jeweils fiinf Wiederholungen bei Lautstirken von 30dB bis 70dB fiir
ipsilaterale und contralaterale Stimulation.

Abb. 96: Spikerasterplots von jeweils fiinf Wiederholungen der Reaktion eines unbekannten auf-
steigenden Neurons (AN ubk2) bei Prisentation von méannlichen Gesangsattrappen. A) 4ms Pau-
sendauer, 0dB Onset, stille Pausen; B) 12ms Pausendauer; 0dB Onset, stille Pausen; C) 26ms Pau-
sendauer, 0dB Onset, stille Pausen; D) 4ms Pausendauer, 18dB Onset, stille Pausen; E)
12msPausendauer, 18dB Onset, stille Pausen; F) 26ms Pausendauer, 18dB Onset, stille Pausen.
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3.2.2.3 Unbekanntes aufsteigendes Neuron 3 (AN ubk3)

Abb. 97: Gestaltabbildung eines nicht zugeordneten aufsteigenden Neurons aus dem Oberschlund-
ganglion von Chorthippus biguttulus.

Morphologie:

Das Axon dieses Neurons spaltete sich bereits im Deutocerebrum auf. Beide Aste zie-
hen dann parallel in das Protocerebrum und verzweigen dort, wihrend der Hauptast des
einen Axons in einer weiten Kurve in das laterale Protocerebrum zieht (Abb. 97). Der
Ort der feinen Verzweigungen dieses Neurons stimmt weitestgehend mit dem des AN3
iberein. Morphologisch ist das Neuron — bis auf die Aufspaltung in zwei Axone — kaum
vom AN3 zu unterscheiden. Physiologisch weist die Zelle jedoch starke Unterschiede

zum AN3 auf.

Physiologie:

Die Schwelle der Zelle lag zwischen 40 und 50dB. Zwischen 50 und 60dB lassen sich
keine Spikezahlunterschiede zwischen ipsilateraler und contralateraler Stimulation fest-
stellen. Die minimale Latenz lag im Mittel bei 17,3ms schwankte aber stark und lag bei
gleicher Lautstirke bei Werten von 15ms bis 21ms. Sowohl bei mannlichen Gesangsatt-
rappen, als auch bei weiblichen kommt es zu einer starken Reaktion auf den Beginn der

Strophe, im weiteren Silbenverlauf werden sporadisch Aktionspotentiale ausgebildet.
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Nach iiberhohten Onsets sind hdufiger Spikes zu beobachten, die Ausbildung dieser ist

allerdings unregelmafBig.

Zelle Sc{l:jvg;lle AdB Latenz Latenz Chort. Met. ALat
AN ubk3 17,3ms N
0SG 40-50dB 0dB +3.3ms 1,5ms
9
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Abb. 98: Intensititskennlinien des unbekannten aufsteigenden Neurons (AN ubk3) bei ipsilateraler
und contralateraler Stimulation.
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Abb. 99: Spikerasterplots der jeweils fiinf Wiederholungen bei Lautstéirken von 30dB bis 70dB fiir
ipsilaterale und contralaterale Stimulation.
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3.2.2.4 Unbekanntes aufsteigendes Neuron 4 (AN ubk4)

Die Einteilung der folgenden beiden Zellen fand aufgrund der sehr hohen morphologi-
schen Ahnlichkeiten statt. Diese Zellen wurden je einmal bei einem Minnchen und ei-
nem Weibchen abgeleitet, die groBe Unterschiede in den physiologischen Eigenschaften
aufweisen.

Morphologie:

Das Axon des Neurons zieht median durch das Deutocerebrum und knickt beim Eintritt
in das Protocerebrum nach lateral ab. Ein Hauptast zieht bis in den lateralsten Teil des

Protocerebrums und bildet dort feine Verzweigungen aus (Abb. 100 und Abb. 104).

3.2.2.4.1 Mannchen

Physiologie:

Die Schwelle der Zelle lag bei 45-50dB bei einer Latenz von 13,0ms (£0,3ms). Der Un-
terschied in den Latenzen bei ipsilateraler und contralateraler Stimulation betrug ledig-
lich 0,5ms. Auch die Kennlinien bei Stimulation von unterschiedlicher Seite waren bis
zu hohen Intensititen anndhernd deckungsgleich. Auffillig am Feuerverhalten der Zelle
war, dass Spikes meist in Bursts von zwei bis drei Spikes auftraten (Abb. 102 und Abb.
103). Dies war ebenfalls bei der auftretenden Spontanaktivitit der Fall. Ab einer Laut-
starke von 55-60dB trat in Folge der Stimulation mit einem Rauschpuls ein Bereich
verminderter Spontankativitdt auf. Silben weiblicher Gesangsattrappen werden ab einer
gewissen Lautstdarke von regelrechten Burstserien abgebildet (Abb. 103). Dabei kommt
es bei der Reaktion auf Pulse mit steilem Anstieg zur Ausbildung von mehr APs als bei
solchen mit gerampten Anstiegen.

Das Verhalten der Zelle kann durchaus durch Penetration verdndert worden sein. Aller-
dings wurden die gleichen burstartigen Entladungen ebenfalls bei der folgenden Zelle
vorgefunden, die eine sehr dhnliche Morphologie aufweist, sich aber in wesentlichen

physiologischen Parametern unterscheidet.
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Abb. 100: Gestaltabbildung eines nicht zugeordneten Neurons aus dem Oberschlundganglion von

Chorthippus biguttulus. Verzweigungsmuster im Ménnchen.
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Abb. 101: Intensititskennlinien des unbekannten aufsteigenden Neurons (AN ubk4, Minnchen) bei

ipsilateraler und contralateraler Stimulation.
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Abb. 102: Spikerasterplots der jeweils fiinf Wiederholungen bei Lautstirken von 30dB bis 70dB fiir
ipsilaterale und contralaterale Stimulation

Abb. 103: Spikerasterplots bei Stimulation mit weiblichen Gesangsattrappen. Silben aus jeweils 6
Pulsen a 10ms getrennt durch 3ms Gaps. A) steiler Anstieg; Pausendauer 5ms. B) steiler Anstieg;
Pausendauer 12ms. C) steiler Anstieg; Pausendauer 30ms. D) flacher Anstieg (10ms); Pausendauer
Sms; E) flacher Anstieg (10ms);Pausendauer 12ms. F) flacher Anstieg (10ms); Pausendauer 30ms.
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3.2.2.4.2 Weibchen

Physiologie:

Im Gegensatz zur morphologisch sehr dhnlichen Zelle, die bei einem Ménnchen abge-
leitet wurde, bildete diese bei einem Weibchen abgeleitete Zelle Kennlinien mit Band-
passcharakteristik (Abb. 105). Die Schwelle der Zelle lag bei 40dB. Bei Contralateraler
Stimulation wurden mehr Spikes ausgebildet als bei ipsilateraler. Die Latenz der Zelle
betrug 15,2ms (x1ms). Der zeitliche Unterschied im Auftreten des ersten Spikes bei
Stimulation von ipsi- und contralateral betrug 3,9ms. Auch bei dieser Zelle traten die

Spikes hdufig in Bursts aus 2-3 APs auf (Abb. 106, Abb. 107 und Abb. 108).

Abb. 104: Gestaltabbildung eines nicht zugeordneten Neurons aus dem Oberschlundganglion von
Chorthippus biguttulus. Verzweigungsmuster im Weibchen.
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Abb. 105: Intensititskennlinien des unbekannten aufsteigenden Neurons (AN ubk4, Weibchen) bei
ipsilateraler und contralateraler Stimulation.
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Abb. 106: Spikerasterplots der jeweils fiinf Wiederholungen bei Lautstirken von 30dB bis 70dB fiir
ipsilaterale und contralaterale Stimulation.
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Abb. 107: Ableitspur bei S0dB ipsilateraler Stimulation.
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Abb. 108: Spikerasterplots von jeweils 5 Wiederholungen. A) 0dB Onset, stille Pausen, Pausendau-
er 4ms; B) 0dB Onset, stille Pausen, Pausendauer 12ms; C) 0dB Onset, stille Pausen, Pausendauer
26ms; D) 18dB Onset, stille Pausen, Pausendauer 4ms; E) 18dB Onset, stille Pausen, Pausendauer
12ms; F) 18dB Onset, stille Pausen, Pausendauer 26ms.

Zelle SCF dv;(;lle AdB Latenz Latenz Chort. Met. AlLat
AN ubk4 13,0ms N
M. OSG 45-50dB 0dB £0.3ms 0,5ms
AN ubk4 40dB groB  122Ms . 3,9ms

W. OSG +1ms

3.2.2.5 Unbekanntes Neuron ohne Farbung (Ubk1)

Zellen mit dieser Charakteristik konnten zweimal abgeleitet werden. Eine erfolgreiche
Farbung gelang dabei leider nicht. Die Ableitungen fanden je einmal an einem Ménn-

chen und einem Weibchen statt.
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Physiologie:

Die Schwelle der Zelle lag bei 50-55dB bei contralateraler Stimulation. Bei ipsilateraler

Beschallung wurden bei 55 bis 60dB vereinzelte APs mit einer Latenz von ca. 40ms

ausgelost. Die Latenz bei contralateraler Reizgabe betrug 24,6ms (+0,7ms). Die Rich-

tungscharakteristik der beiden Neurone war sehr gro3 (Abb. 109 und Abb. 110). Dies

betraf sowohl die Spikezahlunterschiede als auch die zeitlichen Unterschiede. In Folge

der Spikegenerierung auf contralateraler Seite blieb die Spontanktivitét fiir einen ldnge-

ren Zeitraum (>200ms) aus (Abb. 110). Reizprogramme mit ménnlichen oder weibli-

chen Gesangsattrappen konnten leider nicht gegeben werden.
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0SG

Schwelle
[dB]

50-55dB
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24,6ms
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Lautstérke [dB]

contra

0
25

35

45

55

Lautstarke [dB]
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~15ms

Abb. 109: Intensitéitskennlinien der beiden unbekannten Zellen (Ubk1) bei ipsilateraler und contra-
lateraler Reizung (blau: Minnchen; rot: Weibchen).
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Abb. 110: Spikerasterplots der jeweils fiinf Wiederholungen bei Lautstirken von 30dB bis 70dB fiir
ipsilaterale und contralaterale Stimulation.

3.2.3 Charakterisierung von Neuronen im Oberschlundganglion

3.2.3.1 Beidseitig inhibierte lokale Interneurone (LBN Inhib.)

Die folgenden sechs Neurone wurden sowohl in Ménnchen (vier) als auch in Weibchen
(zwei) abgeleitet. Die Farbungen waren allesamt schwach und unvollstindig. Morpho-
logisch war jedoch bei allen Zellen ein von einer Hirnhilfte auf die andere Seite ziehen-
der Ast erkennbar. Physiologisch zeigten alle Zellen eine durch die Rauschpulse ausge-

16ste Inhibition.

Morphologie:

Das Soma war bei zwei Zellen recht deutlich zu erkennen und lag im lateralen Bereich
des Protocerebrums (Abb. 111). Der Bereich der dendritischen Verzweigungen lag im
posterioren lateralen Bereich und erschienen in den Firbungen in denen dieser Bereich
deutlich gefirbt war, sehr wenig verzweigt und lokal recht begrenzt. Bei einer Zelle zog
der Hauptast auf der Seite der axonalen Endigungen in einer leichten Kurve in den late-
ralsten posterioren Bereich des Protocerebrums. Es waren zwei posteriore Nebeniste,

sowie ein anteriorer Ast zu erkennen. Zusétzlich gingen vom Hauptast zahlreiche kurze
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Nebeniste nach anterior ab. Bei einer anderen Zelle lag der soma-contralaterale Teil
wesentlich weiter medial und wies nur eine geringe lokale Veridstelung auf. Die physio-
logischen Eigenschaften beider Zellen wiesen keine signifikanten Unterschiede auf,
weshalb sie hier zusammen behandelt werden, auch wenn es aufgrund der Morphologie

unwahrscheinlich erscheint, dass es sich um denselben Zelltyp handelt.

Abb. 111: Zeichnungen der Firbungen der beidseitig inhibierten lokalen Neurone im Ober-
schlundganglion von Chorthippus biguttulus.

Physiologie:

Ab einer Lautstirke von 40-45dB kam es zu einer Unterdriickung der Spontanaktivitét.
Diese erreichte bei 55-60dB ein Maximum. Bei einigen Zellen kam es bei hoheren In-
tensititen zu einer Zunahme der APs. Die Inhibition setzte nach ca. 20-25ms ein. Auf
der Seite des Somas konnten deutliche IPSPs beobachtet werden (Abb. 114). Auf Soma

contralateraler Seite waren mehrfach kleine Depolarisierungen zu verzeichnen (Abb.
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116). Bei Stimulation mit Gesangsattrappen, mannlich oder weiblich, wurden bei langen

Pausen weniger Aktionspotentiale unterdriickt (Abb. 115).

Diskussion:

Boyan beschrieb in einer Arbeit iiber Kommissuren im Gehirn von Heuschrecken fiinf
Zellen, die auf auditorische Reize reagierten. Davon waren drei Zellen sowohl audito-
risch als auch visuell erregbar, zwei der Zellen waren rein auditorische Zellen (Abb.
117). Leider wurden die physiologischen Eigenschaften der Zellen nicht genauer be-
schrieben, so dass eine Zuordnung schwer fillt. Aufgrund der morphologischen Charak-
teristika konnten die Zeichnungen der Zellen 1 und 2 der von Boyan beschriebenen Zel-
le 102 entsprechen, Zelle drei weist dagegen einige Gemeinsamkeiten mit Zelle 104 auf.
Alle Zellen waren stark spontanaktiv. Dass diese Spontanaktivitdt durch die Penetration

der Zellen ausgelost wurde, kann nicht ausgeschlossen werden.

Schwelle
Zelle [dB] AdB Latenz Latenz Chort. Met. Al at
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Abb. 112: Intensititskennlinien der sechs beidseitig inhibierten lokalen Neurone fiir ipsilaterale
und contralaterale Stimulation.
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Abb. 113: Spikerasterplots der jeweils fiinf Wiederholungen bei Lautstirken von 30dB bis 70dB fiir
ipsilaterale und contralaterale Stimulation.

Abb. 114: Ableitspuren von fiinf Wiederholungen bei 55dB ipsilateraler Stimulation.
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Abb. 115: Spikerasterplots desselben Neurons bei Prisentation von weiblichen Gesangsattrappen.
Silben aus jeweils 6 Pulsen a 10ms getrennt durch 3ms Gaps. A) steiler Anstieg; Pausendauer Sms.
B) steiler Anstieg; Pausendauer 12ms. C) steiler Anstieg; Pausendauer 30ms. D) flacher Anstieg
(10ms); Pausendauer 5ms; E) flacher Anstieg (10ms);Pausendauer 12ms. F) flacher Anstieg (10ms);
Pausendauer 30ms.

N\

Abb. 116: Ableitspur eines beidseitig inhibierten lokalen Neurons bei 70dB ipsilateraler Stimulati-
on.
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Abb. 117: Zwei auditorische Neurone aus dem Oberschlundganglion von Locusta migratoria
(aus Boyan 1993).

3.2.3.2 Lokale Interneurone bei Weibchen

3.2.3.2.1 Local Brain Neuron 1 (LBN1)

\ NT Tk

Abb. 118: Gestaltabbildung des LBN1 im Oberschlundganglion eines Chorthippus biguttulus Weib-
chens.

Morphologie:

Das Soma dieser recht kleinen Zelle liegt im medianen Teil des lateralen Protoce-
rebrums (Abb. 118). Von ihm zieht ein Neurit nach posterior und spaltet sich in zwei
Aste auf. Einer zieht direkt in den lateralen Teil, der andere verliduft weiter in posterio-
rer Richtung und verzweigt dort. Boutonartige Verdickungen waren nicht zu erkennen,
so dass nicht festgestellt werden konnte, bei welchem Ast es sich um den dendritischen

Teil und den Teil der axonalen Endigungen handelte.
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Physiologie:

Die Spontanaktivitit wird im Bereich von 40 bis 50dB unterdriickt, bei hoheren Intensi-
titen kommt es zur Ausbildung von Bursts mit zwei bis 5 Spikes (Abb. 120 und Abb.
121). Die Kennlinien fiir ipsilaterale und contralaterale Stimulation zeigten keine Unter-
schiede in der bei gleicher Lautstirke ausgeldsten Spikezahl. Mit Latenzen von 18,3ms
(£1,6ms) lagen die Werte im unteren Bereich der fiir lokale Zellen ermittelten Werte.
Der Latenzunterschied fiir Beschallung von ipsi- und contralateral betrug 1,3ms. Die
Richtcharakteristik des Neurons ist also sowohl fiir Spikezahlen, als auch fiir die Latenz
des ersten Spikes sehr gering. Bei der Ableitung kam es immer wieder zur Ausbildung
von Bursts. Diese konnte auf die Verletzung der Zelle durch die Penetration mit der
Elektrode hinweisen. Bei Stimulation mit Reizattrappen kam es ebenfalls zur Ausbil-
dung von Bursts (Abb. 122 und Abb. 123). Diese traten hédufiger bei lingeren Pausen-
dauern auf, sowie regelmiflig zum Silbenbeginn bei Onsetiiberhohungen von 9 und
18dB (Abb. 124).

Schwelle

Zelle [dB] AdB Latenz Latenz Chort. Met. AlLat
Lok 1 18,3ms N
0SG 40-50dB 0dB +1,6ms ~1,3ms
8
LBN 1
7
6
5
é’ 4
3
2 |
1
0 T T T T
25 35 45 55 65 75
Lautstérke [dB]

Abb. 119: Intensititskennlinien des unbekannten lokalen Neurons (LBN1, Weibchen) bei ipsilatera-
ler und contralateraler Stimulation.
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Abb. 120: Spikerasterplots der jeweils fiinf Wiederholungen bei Lautstirken von 30dB bis 70dB fiir
ipsilaterale und contralaterale Stimulation.

Abb. 121: Zwei Ableitspuren bei 60dB ipsilateraler Stimulation.
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3048

35dB
4048
45 dB
50 dB
55 dB
60dB -
65 dB

70 dB

Abb. 122: Jeweils eine Ableitspur bei Stimulation mit miinnlichen Gesangsattrappen ohne Onsetii-
berhohung. A) 70ms Pulse mit 4ms Pausen; B) 70ms Pulse mit 12ms Pausen; C) 70ms Pulse mit
26ms Pausen.
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Abb. 123: Ableitspuren bei Prisentation von minnlichen Gesangsattrappen mit 18dB Onsetii-
berhohung. A) 70ms Pulse mit 4ms Pausen; B) 70ms Pilse mit 12ms Pausen; C) 70ms Pulse mit
26ms Pausen.
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Bursts pro Strophe
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Abb. 124: Vergleich der Bursts pro Strophe bei minnlichen Gesangsattrappen mit verschiedenen
Pausendauern sowie mit und ohne Onsetiiberh6hung.

3.2.3.2.2 Local Brain Neuron 2 (LBN2)

Abb. 125: Gestaltabbildung eines lokalen Neurons im Oberschlundganglion eines Chorthippus bi-
guttulus Weibchens.

Morphologie:

Das Soma der Zelle befindet sich im medialen Teil des lateralen Protocerebrums (Abb.
125). Von dort zieht ein Neurit nach Median, macht im medianen Bereich eine Schleife
und zieht wieder zuriick in den Ausgangsbereich, wo er lokale Verzweigungen ausbil-
det. Auf dem Weg dorthin bildet er zwei weitere parallel verlaufende Aste aus, die nach

lateral ziehen und dort ebenfalls lokale Veristelungen ausbilden.
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Physiologie:

Die Zelle bildete bei Lautstirken iiber 40dB starke IPSPs aus (Abb. 127). Die Latenz
dieser IPSPs betrug in etwa 25ms. Bei Erhohung der Lautstirke konnten von 50-70dB
zum Ende der Inhibition ein bis drei Aktionspotentiale ausgelost werden. Die friihsten
Spikes traten dabei bei ca. 75ms auf, teilweise aber erst iiber 100ms nach Stimulusbe-
ginn. Bei Préisentation von minnlichen Gesangsattrappen wurden nur IPSPs ausgebildet,

Aktionspotentiale traten dabei nicht auf (Abb. 128).

Zelle Sc[rllvl\;?"e AdB Latenz Latenz Chort. Met. Alat
Lok 2 . IPSP~25ms N .
0SG 40dB AP75-100ms
2,5
LBN 2
2 |
1,5 1
é’ Q
1 [)
0!5 ] (o]
0 +—m [ ] B B
25 35 45 55 65 75
Lautstérke [dB]

Abb. 126: Intensititskennlinien des unbekannten lokalen Neurons (LBN2, Weibchen) bei ipsilatera-
ler und contralateraler Stimulation.
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Abb. 127: A) Ableitspur bei 50dB ipsilateraler Stimulation; B) Zwei Ableitspuren bei ipsilateraler
Stimulation mit 70dB. Pfeile zeigen ausgeloste APs.

1 1 1 1 1 1 | A

s s oy s ey oy ey ey B

Abb. 128: Ableitspuren von LBN2 bei Stimulation mit ménnlichen Gesangsattrappen mit einer
Pulsdauer von 70ms und einer Pausendauer von 12ms. A) ohne Onset; B) 18dB Onset.
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3.2.3.2.3 Local Brain Neuron 3 (LBN3)
Eine Zelle, bei der die Firbung leider nicht gelang. Aufgrund der groen Latenzen wur-

de sie bei den lokalen Hirnneuronen eingeordnet.

Physiologie:

Die Schwelle der Zelle lag bei lediglich 40dB. Bei einer Lautstéirke von tiber 50dB wur-
den bei ipsilateraler Stimulation die Spikes zunehmend unterdriickt. Bei contralateraler
Stimulation traten bei Lautstiarken zwischen 45 und 65dB zunichst ein bis vier Aktions-
potentiale normaler Gestalt auf. In deren Folge kam es nach ca. 50ms zu einem erhohten
Potential, dem zahlreiche kleine EPSPs aufsalen (Abb. 131; Bei der 50Hz Schwingung,
die bereits vor dem Stimulus zu sehen ist, handelt es sich um ein Setup-bedingtes Rau-
schen.). Die Frequenz dieser EPSPs lag bei fast 300Hz, die Dauer war ungefihr so lang
wie der Stimulus (100ms) Im Anschluss an diese EPSPs fiel das Potential wieder auf
die Ausgangswerte und es wurden fiir mehrere 100ms weitere Aktionspotentiale norma-
ler Gestalt ausgebildet. Die minimale Latenz des ersten Spikes lag bei ca. 34,2ms
(£6ms). Die zeitliche Differenz fiir das Auftreten des ersten Spikes bei ipsilateraler und
contralateraler Stimulation betrug 3,3ms. Die zeitliche Richtungscharakteristik des Neu-
rons ist somit gut, die Fahigkeit zur Lateralisierung anhand der Spikezahlen ist im Be-
reich von 45-60dB sehr gut. Leider konnten bei dieser Zelle keine weiteren Reizpro-

gramme durchgefiihrt werden.

Zelle Sc[I:’vg]alle AdB Latenz Latenz Chort. Met. ALat

Lok 3 34,2ms .

0SG 40dB groB +6ms 3,3ms
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Abb. 129: Intensititskennlinien des unbekannten lokalen Neurons (LBN3, Weibchen) bei ipsilatera-
ler und contralateraler Stimulation.
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Abb. 130: Spikerasterplots der jeweils fiinf Wiederholungen bei Lautstéirken von 30dB bis 70dB fiir
ipsilaterale und contralaterale Stimulation.
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I I
M
Abb. 131: Zwei Ableitspuren bei contralateraler Stimulation mit 60dB. Balken zeigen die Bereiche
mit auf erh6htem Potential aufsitzenden kleinen Potentialinderungen an.

3.2.3.2.4 Local Brain Neuron 4 (LBN4)

Morphologie:

Vom Soma, das im lateralen anterioren Teil des Protocerbrums gelegen ist, zieht ein
Axon nach posterior in den medianen Bereich (Abb. 132). Dort kommt es zur Aufspal-
tung in zwei posterior verlaufende Aste und zwei kiirzere anteriore Verzweigungen.
Nach kurzem Verlauf verzweigen sich die posterior verlaufenden Strukturen stark in
den posteriorsten Bereich des Protocerebrums. Ob die anterioren Teile bis an die Pilz-

korper heranreichen, bleibt unklar.

Physiologie:

Die Schwelle der Zelle betrug 45dB bei contralateraler Stimulation, fiir ipsilaterale lag
sie ca. 8dB dariiber. Aus beiden Stimulationsrichtungen ergab sich eine starke Band-
passcharakteristik mit einem Peak bei 55dB fiir beide Seiten. Die Latenz bei Prisentati-
on der Kennlinie betrug 58,4ms (£2,3ms) bei contralateraler Stimulation. Das Eintreffen
des ersten Spikes bei ipsilateraler Reizung dauerte 7,0ms ldnger. Schon bei der Betrach-
tung der Reaktion auf die Rauschstimuli der Kennlinienreize fillt das komplexe Ant-
wortmuster auf, das sich insbesondere bei contralateraler Stimulation ausbildet (Abb.
135). Haufig wird bei Lautstirken tiber 50dB nach ca.25ms eine sehr starke vorlaufende
Inhibition ausgebildet, die fiir ca. 20ms anhilt. In ihrer Folge beginnt das Potential stark
zu steigen und Aktionspotentiale werden mit hoher Frequenz gebildet. Nach ca. 60ms

beginnt das Potential leicht abzufallen und nach ca. 80ms fillt die Spikefrequenz ab,
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bleibt aber iiber dem Niveau der vorherigen Spontanaktivitit. Die Spikefrequenz der
vorhergehenden Spontanaktivitdt wird erst nach einigen hundert Millisekunden erreicht.
Die Zelle war aber in der Ausprigung des Spikemusters sehr variabel. Die Vorlaufende
Inhibition konnte auch durchaus komplett ausbleiben, der Anstieg des Potentials verzo-
gert auftreten. Ein weiteres hdufiges Antwortverhalten war die Ausbildung von kurzen
Abschnitten erhohten Potentials, dem zwei bis vier Aktionspotentiale aufsallen. Die

Dauer dieser erhohten Potentiale betrug zwischen 10 und 40ms.

Abb. 132: Gestaltabbildung eines lokalen Neurons im Oberschlundganglion eines Chorthippus bi-
guttulus Weibchens.
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Abb. 133: Intensititskennlinien des unbekannten lokalen Neurons (LBN4, Weibchen) bei ipsilatera-
ler und contralateraler Stimulation.
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Abb. 134: Spikerasterplots der jeweils fiinf Wiederholungen bei Lautstirken von 30dB bis 70dB fiir
ipsilaterale und contralaterale Stimulation.

\

Abb. 135: Ableitspuren bei contralateraler Stimulation. Kleine Pfeile zeigen erhohte Potentiale von
ca.25ms Dauer mit aufsitzenden APs; groB3e Pfeile weisen auf Inhibitionen hin. A) 55dB; C) 60dB
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Prisentation der minnlichen Gesangsattrappen:

Minnliche Gesangsattrappen ohne Onset:

Bei vier Millisekunden Pausen werden die ersten Silben mit zwei bis fiinf Aktionspo-
tentialen beantwortet (Abb. 136, Abb. 137 und Abb. 138). Im Mittel waren es vier Akti-
onspotentiale in den ersten beiden Silben. Es findet in den folgenden Silben ein kontinu-
ierlicher Abfall der Spikezahl statt bis bei den letzten beiden Silben im Schnitt zwei
Spikes pro Silbe generiert werden. Bei Pausen von zwolf Millisekunden steigt die Zahl
zunéchst auf sieben an, fillt nach den ersten beiden Silben stark ab und generiert bei den
letzten drei Silben lediglich noch drei Aktionspotentiale pro Silbe. Die Zahl der Spikes
bei 26ms Pausen steigt langsamer an. Bei Silbe eins betrédgt sie noch vier Aktionspoten-
tiale steigt dann bis Silbe drei auf ca. sechs APs an. Die Anzahl bleibt bis zur letzten
Silbe mit 4,5 bis 6 APs konstant hoch. Die Zahl der Aktionspotentiale wird in der Hohe
der Potentiale widergespiegelt. So bildet sich bei 4ms Pausen in den ersten 300ms ein
gestiegenes Potential heraus, hinterher werden nur noch sporadisch Aktionspotentiale
ausgebildet. Bei 12ms Pausen steigt das Potential langsamer und wird hiufig durch
starke Potentialabfille unterbrochen. Erst nach ca. 500ms bricht das Potential ein und es
werden nur noch sporadisch APs gebildet. Bei 26ms Pausen steigt das Potential noch
langsamer und es werden nach ca. 400ms hédufiger Potentialanstiege mit einer Dauer
gebildet, die an der Basis in etwa der Dauer der Silben entspricht, unterbrochen von

starken Einbriichen des Potentials.

150



3.2 Elektrophysiologie

n APs pro Silbe (0dB Onset, stille Pausen)
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Abb. 136: Mittelwerte der Zahl der Aktionspotentiale pro Silbe bei Stimuli ohne Onset und mit
stillen Pausen.

Abb. 137: Spikerasterplots von jeweils vier Wiederholungen bei Stimulation mit ménnlichen Ge-
sangsattrappen ohne Onset. A) 4ms Pausen; B) 12ms Pausen; C) 26ms Pausen.
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Abb. 138: Ableitspuren der minnlichen Gesangsattrappen bei Stimuli ohne Onset. A) Pausendauer
4ms; B) Pausendauer 12ms; C) Pausendauer 26ms.

Minnliche Gesangsattrappen mit Onset:

Wie bei den Stimuli ohne Onset baut sich bei den 4ms Pausen ca. 100ms nach Beginn
der Stimulation ein erhéhtes Potential auf (Abb. 139, Abb. 140 und Abb. 141). Nach
weiteren 100ms fillt dies langsam ab und wird durchbrochen durch einzelne kurze (20-
30ms) Potentialanstiege denen in der Regel zwei bis vier Spikes aufsitzen. Nach 350ms
geht die Zelle in einen Wechsel aus hohen, hiufig mehr-gipfligen Potentialen mit auf-
sitzenden Aktionspotentialen und tiefen lang andauernden (40-60ms) Tilern iiber. Die
Entwicklung der Zahl der Aktionspotentiale zeigt einen Anstieg auf iiber sechs in Ant-
wort auf die erste Silbe, der ein Abfall auf zunéchst vier Spikes in Silbe drei und ein
Einbruch auf lediglich zwei APs in Silbe vier folgt. Die regelmédligen Potentiale und
Pausen im zweiten Teil der Strophe fithren zur Generierung von ca. 3 APs pro Silbe. Im

Anschluss folgt bei allen Pausendauern eine Periode von ausbleibender Spontanaktivi-
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tit, die in etwa 100ms andauert. Die Stimuli mit 12ms Pausen und hohen Onsets 19sen
in den ersten 300ms zwar mehr Spikes aus, das Potential bleibt dabei aber in etwa auf
der Hohe, die es vor Reizgabe eingenommen hatte. Erst in der Folge stiegen die Poten-
tiale sukzessive an und erreichen nach ca. 650ms ihr Maximum. Auch hier sind sie hiu-
fig mehr-gipflig und ,,I6chrig®, sowie meist breiter als bei Stimulation mit 4ms Pausen.
Bei der Stimulation mit 12ms Pausen steigt die Anzahl der Aktionspotentiale fiir die
ersten drei Silben auf etwa fiinf an. Der folgende Abfall ist weniger stark als bei den
4ms Pausen. Es werden in der Folge zunichst ca. 3,5 APs generiert, der Wert steigt in
den folgenden Silben dann auf vier an und bleibt bis zum Ende auf diesem Niveau. Bei
Stimulation mit 26ms Pausen fand bereits nach 150ms die Ausbildung der hohen Poten-
tiale mit Silbendauer statt. Auch hier waren sie héufig ,lochrig® und mehr-gipflig aber
deutlich breiter als bei kiirzeren Pausen. Diese langen Potentialgipfel, unterbrochen von
den tiefen Pausen, fithren dazu, dass nach dem Anstieg auf ca. 5,5 Aktionspotentiale im

gesamten Stimulusverlauf 4-5 Spikes ausgebildet wurden.

n APs pro Silbe (18dB Onset, stille Pausen)
7
6 _
5 .

—e—4ms
nV_) 41 —o—12ms
< 3| —e—26ms
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1 .
0
o 1 2 3 4 5 6 7 8
Silbe

Abb. 139: Mittelwerte der Zahl der Aktionspotentiale pro Silbe bei Stimuli mit 18dB Onset und mit
stillen Pausen fiir Stimuli mit den Pausendauern 4ms, 12ms und 26ms.
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Abb. 140: Spikerasterplots von jeweils vier Wiederholungen bei Stimulation mit ménnlichen Ge-
sangsattrappen mit 18dB Onset. A) 4ms Pausen; B) 12ms Pausen; C) 26ms Pausen.
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Abb. 141: Ableitspuren der ménnlichen Gesangsattrappen bei Stimuli mit Onset. A) Pausendauer
4ms; B) Pausendauer 12ms; C) Pausendauer 26ms.
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Auswirkungen von flacherem Offset:

Der flache Offset bewirkt eine Abnahme der hohen Potentiale (Abb. 142, Abb. 143 und
Abb. 144)). Diese werden hiufiger durch tiefe Potentialabfille unterbrochen, was sich
negativ auf die Anzahl der generierten Spikes auswirkt. Dies ist bei allen Pausendauern,
sowie bei Stimuli mit Onset und ohne Onset der Fall. Lediglich auf Stimuli mit 12ms
Pausen bei einem Offset von 12dB reagierte die Zelle leicht besser als bei stummen

Pausen, fiel dann aber bei noch flacheren Offsets ebenfalls stark ab.

n APs bei verschiedenen Offsets

——4ms
—0—12ms
—0—26ms

sP 12 6
Offset [dB]

o

Abb. 142: Durchschnittliche Zahl der APs der Silben 4-9 einer Strophe bei verschiedenen Offsetle-
veln. Mittelwerte von 5 Wiederholungen fiir Stimuli mit den Pausendauern 4ms, 12ms und 26ms
und 18dB Onsetakzentuierung.
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Abb. 143: Spikerasterplots von jeweils 5 Wiederholungen bei Stimuli mit 26ms Pausen und 18dB
Onset. A) stille Pausen; B) 12dB Offset; C) 6dB Offset; D) 0dB Offset.
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Abb. 144: Ableitspuren bei Gesangsstrophen mit 26ms Pausen und 18dB Onset. A) 12dB Offset; B)
6dB Offset.
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3.2.3.3 Lokale Interneurone bei Mannchen

3.2.3.3.1 Local Brain Neuron 5 (LBN5)
Die folgende Zelle war sehr spontanktiv, was vermutlich auf eine Verletzung bei der
Penetration zuriickzufiihren ist. Aufgrund ihrer interessanten Morphologie soll sie trotz-

dem kurz beschrieben werden.

Abb. 145: Gestaltabbildung des LBNS im Oberschlundganglion eines Chorthippus biguttulus
Miinnchens.
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Abb. 146: Intensititskennlinien des unbekannten lokalen Neurons (LBN5, Ménnchen) bei ipsilate-
raler und contralateraler Stimulation.
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Abb. 147: Spikerasterplots der jeweils fiinf Wiederholungen (65dB ipsilateral nur 4 Wiederholun-
gen) bei Lautstiarken von 30dB bis 70dB fiir ipsilaterale und contralaterale Stimulation.

Morphologie:

Das Soma der Zelle befand sich im lateralen Protocerebrum (Abb. 145). Von dort zog
das Axon nach posterior und spaltete sich nach kurzem Verlauf in einen Hauptast und
einen feineren Nebenast auf. Vom Hauptast ging zunéchst eine Verzweigung ab, die
nach anterior zog und dort, im medianen Teil des Protocerebrums, fein veréstelte. In
geringem Abstand zu diesem Ast kam es zur Ausbildung sechs weiterer Nebeniste, von
denen vier im dorsalen Bereich feine Verzweigungen ausbildeten. Die verbleibenden
zwei Nebeniste endeten anterior davon und bildeten nur wenige Verzweigungen aus.
Das Ende des feineren Nebenastes lag scheinbar unter den Verzweigungen des Haup-

tastes und konnte nicht weiterverfolgt werden.

Physiologie:

Die Schwelle lag bei 45-50dB. Die Kennlinie zeigte eine Bandpasscharakteristik mit
einem Peak bei 55-60dB. Bei contralateraler Stimulation konnten einige wenige APs
mehr ausgelost werden als bei ipsilateraler. Die Latenz der Zelle war aufgrund der ho-
hen Spontanaktivitidt schwer zu bestimmen, lag aber im Bereich von ca. 28ms (£2ms).
Der Latenzunterschied zwischen ipsilateraler und contralateraler Stimulation betrug ca.

1ms.

158



3.2 Elektrophysiologie

3.2.3.3.2 Local Brain Neuron 6 (LBN6)

\ awi

Abb. 148: Gestaltabbildung des LBN6 im Oberschlundganglion eines Chorthippus biguttulus
Miinnchens.

Morphologie:

Das Soma der Zelle lag im lateralen medianen Bereich des Protocerebrums. von dort
zog das Axon nach posterior und verzweigte im medianen Bereich (Abb. 148). Dort
kam es auch zur Ausbildung zweier kurzer Nebeniste, die sich in Richtung anterior auf-
spalteten. Ein Ast verlief weiter nach median und bildete im medianen Bereich feine
Veridstelungen. Der zweite Ast zog weiter nach posterio-lateral machte dort eine 270°
Kurve und endete parallel zum ersten mit feinen Verdstelungen. In der Schleife gingen
zwei weitere diinne Aste ab, von denen einer in den lateralsten Teil des Protocerebrums

zog, der zweite verlief nach posterior und verzweigte dort.

Physiologie:

Bei der Prisentation von Rechteckpulsen kam es zur Ausbildung von IPSPs, die bei
hohen Intensititen sehr tief waren und bis zu 90ms andauern konnten (Abb. 149). Bei
Stimulation mit 70dB von ipsilateral waren im Anschluss an die Inhibition Aktionspo-
tentiale zu beobachten. Bei der Stimulation mit Gesangsattrappen kam es zum Stimu-
lusbeginn und wéhrend der Strophe immer wieder zur Ausbildung von tiefen IPSPs,
denen vereinzelt Aktionspotentiale folgen. Die IPSPs sowie die APs treten aber sehr

unregelmiBig im Strophenverlauf auf und scheinen weder mit Onsets und Offsets noch
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mit Pausendauern korreliert. Auch die Pridsentation von Stimuli mit flachem Anstieg

fiihrte zu keinem anderen Bild — auch hier erfolgte die Ausbildung von IPSPs erratisch.

Spikes kamen — moglicherweise aufgrund der geringeren Lautstirke — seltener vor

(Abb. 150).

Abb. 149: Fiinf Ableitspuren des LBN6 bei 70dB ipsilateraler Stimulation.

Abb. 150: Jeweils zwei Ableitspuren der Zellreaktion auf Gesangsattrappen: A) ménnliche Ge-
sangsattrappen ohne Onset; Pulsdauer 70ms, Pausendauer 12ms, Lautstirke 70dB ipsilateral. B)
weibliche Gesangsattrappe: 10ms Rampen, 30ms Pausen.
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3.2 Elektrophysiologie

3.2.3.3.3 Local Brain Neuron 7 (LBN7)

Leider gelang es nicht die Zelle zu féarben.

LBN7
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Abb. 151: Intensititskennlinien LBN7bei ipsilateraler und contralateraler Stimulation.
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Abb. 152: Spikerasterplots der jeweils fiinf Wiederholungen bei Lautstéirken von 30dB bis 70dB fiir
ipsilaterale und contralaterale Stimulation.

Physiologie:
Die Schwelle fiir die Reaktion auf Rauschpulse mit steilem Anstieg lag bei 60dB fiir

contralaterale Stimulation und 65dB bei Stimulation von ipsilateral. Beide Kurven lagen
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nur wenige dB auseinander. Die Latenz der Zelle lag bei 33ms (£1ms) fiir contralaterale
Reizung und 34ms fiir ipsilaterale. Bei der Stimulation mit 70dB ergibt sich ein kom-
plexes Muster der Zellantwort (Abb. 153). Nach ca. 35ms stieg das Potential der Zelle
stark an und es wurde ein Aktionspotential ausgebildet, gefolgt von einem leichten Ab-
fall des Potentials. Nach 50ms folgte ein erneuter Potentialanstieg mit der Ausbildung
von 3-4 Aktionspotentialen. Hierauf folgte eine Pause in der Generierung von APs bei
weiterhin hohem Potential. Ca. 110-120ms nach Stimulationsbeginn folgt meist eine
erneute Ausbildung von 1-2 APs in deren Folge das Potential langsam auf den Aus-
gangswert vor der Stimulation abfillt (ca. 200ms nach Stimulationsbeginn). Bei ipsila-
teraler Stimulation ergeben sich zum Teil dhnliche Antwortmuster wie bei contralatera-
ler Reizung, der Verlauf des Potentials und der ausgebildeten Spikes konnte hier aber

auch deutlich abweichen.

Abb. 153: Jeweils zwei Ableitspuren bei Stimulation mit 70dB. A) contralateral; B) ipsilateral

Reaktion auf weibliche Gesangsattrappen:

Bei Stimulation mit Pulsen, deren Anstieg eine steile Flanke aufweist, kam es zu Beginn
der ersten Silbe meist zur Ausbildung eines EPSPs, dem zum Teil ein AP aufsal3, ge-
folgt von einem starken IPSP (Abb. 154, Abb. 155 und Abb. 156). Bei Pausen von 4ms

Dauer kam es teilweise zum Anstieg des Potentials mit der Ausbildung eines Aktions-
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3.2 Elektrophysiologie

potentials und einem anschlieBenden Abfall des Potentials auf das Grundniveau. Im
weiteren Verlauf der Strophe wurden nur in der ersten Hilfte noch vereinzelte Spikes
generiert. Bei Stimuli mit einer Pausendauer von 12ms kam es im Anschluss an die Ak-
tionspotentiale der ersten Silbe hdufig zu einem Abfall des Potentials, einem erneuten
Anstieg nach ca. 100ms mit dem die Generierung von 1-4 APs einherging. Im Verlauf
der Strophe wurden nur noch vereinzelt APs generiert. Anders stellt sich die Situation
bei den Stimuli mit 30ms Pause dar. Nach der ersten Silbe kam es zum Anstieg des Po-
tentials und es wurden bei allen Reizwiederholungen drei bis fiinf Aktionspotentiale
ausgebildet. Nach dem Potentialabfall folgte in Beantwortung der ndchsten Silben jedes

Mal ein erneuter Potentialanstieg. Diesem sal3en zumeist 1-3 APs auf.

n APs pro Silbe (steiler Anstieg)

—8— 5ms
—0— 12ms
—o— 30ms

Silbe

Abb. 154: Zahl der Aktionspotentiale pro Silbe bei Stimulation mit weiblichen Gesangsattrappen
bestehend aus Rechteckpulsen ohne Rampen.
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Abb. 155: Spikerasterplots von je 5 Wiederholungen bei Stimulation mit Gesangsattrappen beste-
hend aus Rechteckpulsen ohne Rampen. A) Sms Pausen; B) 12ms Pausen; C) 30ms Pausen. (Sil-
bendauer 75ms aus 6 Pulsen mit jeweils 10ms Dauer unterbrochen durch 3ms Gaps.)
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Abb. 156: Je 2 Ableitspuren bei Stimulation mit Gesangsattrappen deren Silben aus Rechteckpul-
sen ohne Rampe bestehen. A) Sms Pause; B) 12ms Pause; C) 30ms Pause. Griine Pfeile zeigen Po-
tentialanstiege an, denen manchmal APs aufsitzen. Orange Pfeile weisen auf die darauf folgende
Inhibition hin.
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3.2 Elektrophysiologie

Bei Attrappen mit einem flachen Anstieg der Pulse, blieb das erste EPSP mit dem fol-
genden IPSP aus (Abb. 157, Abb. 158 und Abb. 159). Stattdessen wurden in der Regel
1-3 Aktionspotentiale generiert. Bei Stimuli mit 4ms Pausen nahm bei den folgenden
Silben die Spikezahl ab, bis nach der dritten Silbe nur noch sehr vereinzelt Aktionspo-
tentiale ausgebildet wurden. Bei 12ms Pausendauer wurden die ersten drei Silben durch
hohe Potentiale mit aufsitzenden Spikes beantwortet. Von da an kam es auch hier nur
noch zur vereinzelten Generierung von APs. Bei 30ms Pausendauern kam es bereits bei
der zweiten Silbe zur Generierung von 4-5 Aktionspotentialen in allen Wiederholungen.
Das Potential fiel bis fast auf das Vorstimulusniveau ab und stieg in Beantwortung der
nichsten Silbe wieder an. Hier wurden im Schnitt 2,2 Aktionspotentiale generiert. Dies

wiederholte sich bei der fiinften Silbe (2,2 APs) und der sechsten Silbe (2,8 APs).

n APs pro Silbe (flacher Anstieq)
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5 .

4 |
" —e—5ms
o 3-
< —0—12ms

—o—30ms

2 .

1 |

0

1 2 3 4 5 6
Silbe

Abb. 157: Zahl der Aktionspotentiale pro Silbe bei Stimulation mit weiblichen Gesangsattrappen
bestehend aus Pulsen mit flachem Anstieg (10ms).
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A

B

C

Abb. 158: Spikerasterplots von je 5 Wiederholungen bei Stimulation mit weiblichen Gesangsatt-
rappen bestehend aus Pulsen mit 10ms Rampen. A) Sms Pausen; B) 12ms Pausen; C) 30ms Pausen.
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Abb. 159: Je 2 Ableitspuren bei Stimulation mit weiblichen Gesangsattrappen bestehend aus Pul-
sen mit 10ms Rampen. A) Sms Pause; B) 12ms Pause; C) 30ms Pause.
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3.2 Elektrophysiologie

Verhaltensantworten n APs pro Silbe
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Abb. 160: A) durchschnittliche Verhaltensreaktionen der getesteten Minnchen bei den Pausendau-
ern Sms, 12ms und 30ms, sowie den Rampendauern Oms, Sms und 10ms. B) Zahl der Aktionspoten-
tiale pro Silbe bei denselben Pausendauern und Rampendauern.

3.2.4 Unbekanntes absteigendes Neuron (DN ubk)

Ein Neuron dieses Typs konnte einmal im Oberschlundganglion eines Chorthippus bi-

guttulus Minnchens abgeleitet werden.
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Abb. 161: Gestaltsabbildung eines unbekannten absteigenden Neurons im Oberschlundganglion
von Chorthippus biguttulus.

Morphologie:

B
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Ein im Bereich des anterioren Tritocerebrums gelegenes Soma war deutlich zu erkennen
(Abb. 161). Von diesem zog ein primérer Neurit in das Deutocerebrum, wo er sich auf-
spaltete. Ein Ast zog weiter in das laterale Protocerebrum, wihrend der andere abstieg.
Im Protocerebrum fiihrte der Neurit in den lateralsten Teil und vollfiihrte dort eine
Kriimmung in den lateralposterioren Bereich. Kurz nach dem Eintritt in das Protoce-
rebrum gehen einige Aste nach anterior und posterior ab, bei denen deutlich perlen-
schnurartige (beaded) Endigungen zu erkennen waren, die im Allgemeinen auf postsy-

naptische Strukturen hinweisen.

Physiologie:

Die Schwelle fiir ipsilaterale und contralaterale Stimulation lag bei 45dB. Bei ipsilatera-
ler Reizung bildete sich eine Kennlinie mit deutlicher Bandpasscharakteristik, bei der
der Peak von ca. 10 APs bei 60dB erreicht wurde. Bei contralateraler Stimulation ergab
sich ein Bandpass mit weniger ausgeprigtem Abfall bei hoheren Intensitdten. Der Peak
lag bei 55dB und war mit ca. 5 APs lediglich halb so hoch wie bei ipsilateraler Reizga-
be. Die Latenz lag bei lediglich 21ms, was fiir eine direkte synaptische Verschaltung
mit den aufsteigenden Neuronen spricht. Der interaurale Latenzunterschied lag bei le-

diglich 0,6ms.

12
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APs
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Abb. 162: Intensititskennlinien fiir ipsilaterale und contralaterale Stimulation.
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Abb. 163: Spikerasterplots fiir ipsilaterale und contralaterale Stimulation bei Intensititen von
30dB bis 70dB.

Reaktion auf weibliche Gesangsattrappen:

Nach einer starken Onsetreaktion habituiert die Zelle bei kurzen Pausen stark. Je ldnger
die Pausendauer, umso mehr Aktionspotentiale werden pro Silbe generiert (Abb. 164
und Abb. 165). Dabei ist es unerheblich, ob es sich um Pulse mit steilem Anstieg (Oms

Rampen) oder flachem Anstieg (10ms) handelt.

DN ubk

4
@ 0ms Rampe
i @ 10ms Rampe

APs pro Silbe

5ms 12ms 30ms

Pausendauer

Abb. 164: Mittelwerte der Anzahl der Aktionspotentiale pro Silbe (Silben 2 bis 6; 20 Wiederholun-
gen) bei Stimulation mit weiblichen Gesangsattrappen bei verschiedenen Pausendauern und unter-
schiedlichen Rampendauern. Fehlerbalken geben Standardabweichungen an.
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Abb. 165: Spikerasterplots von weiblichen Gesangsattrappen mit unterschiedlichen Pausendauern
und Rampendauern von Oms und 10ms. Silben aus jeweils 6 Pulsen a 10ms getrennt durch 3ms
Gaps. A) steiler Anstieg; Pausendauer Sms. B) steiler Anstieg; Pausendauer 12ms. C) steiler An-
stieg; Pausendauer 30ms. D) flacher Anstieg (10ms); Pausendauer 5ms; E) flacher Anstieg
(10ms);Pausendauer 12ms. F) flacher Anstieg (10ms); Pausendauer 30ms.
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Im folgenden Kapitel wird die Pausenkodierung durch Rezeptoren, lokale und aufstei-
gende Interneurone untersucht, sowie deren Beeinflussung durch Verdnderung des On-
set und Pausenoffset bzw. der Rampensteilheit. Kodiert eine Zelle fiir die Pausendauer,
so spiegelt sich dies in Unterschieden in den Spiketrains wider. Diese Unterschiede
konnen die Zahl der generierten APs betreffen sowie ihre zeitliche Anordnung. Um die
Kodierungsfihigkeiten der einzelnen Neurone zu quantifizieren wurde die Mutual In-
formation berechnet. Hierzu wurden die Spikezahlverteilungen in Zeitfenstern unter-
schiedlicher GroBe ermittelt, die iiber die Antworten der Zellen ,,geschoben* wurden.
Durch den Vergleich der Verteilung der Spikezahlen in den Wiederholungen bei Pau-
sendauer A mit der Verteilung der Spikezahlen bei Pausendauer B lief sich die Mutual
Information ermitteln und somit die Kodierungsfihigkeit des Neurons. Bei vollstindig
getrennten Verteilungen — und somit eindeutiger Zuordenbarkeit einer Spikezahl zu
einer Pausenldnge — betridgt die Mutual Information bei zwei Pausen 1bit (Durch die
geringe Anzahl der Wiederholungen und der damit verbundenen Ungewissheit liber die
ermittelten Verteilungen abziiglich eines Bias.). Bei vollstindiger Uberlappung der Ver-
teilungen betrdgt die MI Obit. Durch die Verdnderung der Fenstergrof3e und des Start-
punktes des Zeitfensters konnten durch die Berechnung der maximalen MI die optimale
GroBe und Position bestimmt werden. Wird die optimale Information in langen Zeit-
fenstern ermittelt findet der Informationsgewinn hauptséchlich iiber die Spikezahl statt,
bei kurzen Zeitfenstern liegt der Hauptinformationsgewinn im Spiketiming. Die Aus-
wertungen wurden auf zwei Arten durchgefiihrt. Zunédchst wurden die Unterschiede im
zeitlichen Verlauf der gesamten Strophen untersucht. Im zweiten Teil wurden die Un-
terschiede in den Feinstrukturen der Silben bei Strophen mit verschiedener Pausendauer

untersucht.
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3.3.1 Ml in ménnlichen Gesangsattrappen

Attraktivitat bei versch.
Pausendauern
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Abb. 166: Verhaltensreaktionen der Weibchen in Abhiingigkeit der Pausendauern 4ms, 12ms,
26ms und 38ms. Ohne Onset (0dB) mit stillen Pausen.

Wie sich in den Verhaltensversuchen zeigte, gab es ein Optimum der Verhaltensreakti-
onen bei einer Pausenlinge von 12ms (Abb. 166). Kiirzere Pausendauern (4ms) und
lingere Pausendauern (>26ms) dagegen wurden schlechter beantwortet. Um die Unter-
schiede zwischen dem attraktivsten Stimulus (12ms Pausen) und den unattraktiveren
Stimuli (4ms Pausen und 26ms Pausen) zu erfassen, wurde Dauer und Position des Zeit-
fensters bestimmt, bei dem die maximale MI, d.h. der maximale Unterschied in den

Spikezahlverteilungen zwischen den jeweiligen Stimuli, auftraten.

3.3.1.1 Informationsgehalt beim Vergleich der Strophen

Aufgrund der niedrigen Anzahl der Wiederholungen fiir jeden einzelnen Stimulustyp
wurden fiir die Berechnung der MI bei gesamten Gesangsstrophen die Stimuli mit glei-
cher Pausendauer aber unterschiedlichen Offsets (6dB, 12dB und stille Pausen) gepoolt.
Da die unterschiedlichen Offsetlevel einen Einfluss auf die Spikezahlverteilungen ha-

ben, fiihrt dies im Allgemeinen zu einem Riickgang der ermittelten Informationsrate.
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3.3 Mutual Information

Die angegebenen Werte stellen also eher die untere Grenze der tatsédchlich transportier-

ten Information dar.
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Abb. 167: A, B, C: A) Piktogramm der gepoolten Stimuli; B) und C) Mutual Information der Re-
zeptoren, lokalen Interneurone und aufsteigenden Interneurone von Locusta (Kreise) und
Chorthippus (Quadrate) fiir den Vergleich von 4ms und 12ms Pausen (B) sowie 12ms und 26ms
Pausen (C) beim Vergleich ganzer Strophen.

Die Rezeptoren wiesen sowohl fiir die Unterscheidung von 4ms Pausen und 12ms Pau-

sen, als auch fiir die Unterscheidung der Pausendauern 12ms und 26ms sehr hohe Werte



3 Ergebnisse

auf (Abb. 167). Die Spikezahlverteilungen waren fiir kleine Zeitfenster (4ms-12ms =
10,6ms +1,8ms; 12ms-26ms = 23,1ms +16ms) und periodisch auftretende Verschiebun-
gen hiufig vollstindig voneinander getrennt. Somit konnten MI Werte zwischen 0,6bit
und 0,95bit erreicht werden. Auch drei Zellen des Typs UGNI1 erreichten dhnliche Wer-
te (4ms-12ms = 0,75bit-0,8bit bei 11ms +2,2ms; 12ms-26ms = ca. 0,95bit 12ms+2,7ms)
— bei den beiden UGNI1 mit niedrigeren Werten handelte es sich um Vertreter deren
Kennlinien hohe Schwellen aufwiesen. Somit kam es nur zu geringen Spikezahlen im
Verlauf der Stimulation. Interessanter Weise waren es bei BGN1 nicht die besonders
tonischen Vertreter, die die hoheren MI Werte erreichten. Diese kamen nur auf Werte
von 0,5bit fiir den Vergleich von Stimuli mit 4ms und 12ms Pausen und auf 0,5 bis
0,7bit beim Vergleich von Reizen mit Pausendauern von 12ms und 26ms. Die optima-
len Zeitfenster lagen bei 15,5ms(+12ms) fiir Berechnungen mit kurzen Pausen und
30ms (x15ms) fiir lange Pausen. BGN1 des Typ3 erreichten beim Vergleich mit 4ms
Pausen Werte von 0,3 bis 0,7bit. Hier sind die optimalen Zeitfenster fiir die Unterschei-
dung von kurzer und mittlerer Pause wesentlich ldnger (45ms +31ms). Fiir das TN1 lief3
sich eine breite Verteilung von Informationsraten zwischen 0,4 und 0,9bit beobachten.
Wie beim UGN1 waren hier die TN1 mit niedrigeren Schwellen auch jene, die hohere
Informationsraten erreichten. TN3 generierte meist nur ein Aktionspotential zu Beginn
einer Strophe .Dementsprechend niedrig ist der ermittelte Informationsgehalt.

ANI1 erreichte MI Werte zwischen 0,1 und 0,63bit bei Pausendauern von 4ms gegen
12ms. Die Werte fiir den Vergleich mit Strophen mit 26ms Pausen lagen zwischen 0,2
und 0,5bit. Die Dauer der Zeitfenster, bei denen diese maximale MI erreicht wurde, war
im Mittel sehr lang (118ms +-55ms). Der Informationsgehalt bei AN2 war insgesamt
sehr niedrig. Lediglich ein AN2 Typl erreichte 0,55bit (4ms-12ms) und 0,85bit (12ms-
26ms). Dieses AN2 verhielt sich im Vergleich zu anderen Zellen dieses Typs sehr unty-
pisch (siehe Kapitel 3.2.1.11). Wihrend die anderen AN2 normalerweise im Stimulus-
verlauf sporadisch APs generierten, feuerte dieses phasisch tonisch und recht zuverlis-
sig auf jede Silbe. AN3 erreichte fiir die Unterscheidung von 4ms Pausen und 12ms
Pausen bei Locusta Werte von 0,4 bis 0,8bit. Die Werte fiir Chorthippus lagen bei 0,1

bis 0,7bit. Fiir Pausendauern von 12ms und 26ms ergaben sich fiir Locusta Werte von
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0,2 bis 0,75bit, fiir Chorthippus 0,2 bis 0,5bit. Auch beim AN3 lag die Dauer der opti-
malen Zeitfenster deutlich iiber den Werten bei Rezeptoren und lokalen Interneuronen,
was auf eine stirkere Bedeutung von Spikezahlunterschieden hindeutet. AN12 erreichte
bei Locusta fiir beide Unterscheidungen mit 0,6bit — 0,75bit sehr hohe Werte. Hier wur-
den die Silbenanfiange meist durch einen Spike beantwortet. Durch das versetzte Auftre-
ten der Silbenanfidnge infolge der verschiedenen Pausendauern ergaben sich klar ge-
trennte Spikezahlverteilungen und somit hohe MI Werte. Die Werte bei Chorthippus
blieben deutlich unter den fiir Locusta ermittelten Werten. Hier habituierten die Zellen
nach der ersten Silbe stark, sodass die Silbenanfiange nur noch sporadisch mit einem
Spike beantwortet wurden. Da dadurch die Spikezahlverteilungen der beiden Stimulus-
typen iiberlappen, fiihrt dies zu einem geringeren Informationsgehalt. Bei den aufstei-
genden Zellen kam es zum Teil zu deutlichen Unterschieden in den ermittelten Werten
der MI bei Locusta und Chorthippus. Die durchschnittlichen Werte von Chorthippus
lagen dabei immer niedriger als bei Locusta. Zum einen trat bei von Chorthippus abge-
leiteten Zellen hiufiger Spontanaktivitit auf, zum anderen habituierten einige Zellen
starker als bei Locusta. Beides fiihrte zu geringeren Informationsraten.

Die Grofle der optimalen Zeitfenster nimmt von den Rezeptoren zu lokalen Interneuro-
nen hin zu den aufsteigenden Interneuronen zu (Abb. 168). Wihrend bei tonisch feuern-
den Zellen Spikezahlunterschiede in kurzen Zeitfenstern die maximale Information lie-
ferten, lieferte bei phasischen Zellen die Summation der Aktionspotentiale iiber einen
langeren Zeitraum groflere Unterschiede in den Spikezahlverteilungen und somit hohere
Informationsraten. Zu beachten ist hierbei, dass alle Zellen mit in die Berechnung der
Mittelwerte einbezogen wurden. Dies ist in sofern kritisch, da das Zeitfenster einer Zel-
le, die keine bzw. nur sehr geringe Unterschiede in den Spikezahlverteilungen liefert,

keine Aussagekraft besitzt.
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Abb. 168: Mittelwerte der optimalen Zeitfenster fiir Rezeptoren, lokale Interneurone und aufstei-
gende Interneurone fiir locusta (orange) und Chorthippus (griin) fiir den Vergleich von 4ms Pau-
sen und 12ms Pausen (A) sowie 12ms Pausen und 26ms Pausen (B). In C Mittelwerte fiir Rezepto-
ren, lokale Interneurone und aufsteigende Interneurone von Locusta.
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Abb. 169: Farbkodiert sind die Bereiche hoher Information fiir einen Rezeptor, ein lokales Inter-
neuron (TN1) und ein aufsteigendes Interneuron (AN3) bei Zeitfenstern mit einer Grofie von Sms
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bis 100ms (x-Achse) in 1ms Schritten und einer Verschiebung von Oms bis 400ms in Sms Schritten
(y-Achse). Im Schema in griin dargestellt: Die Zeitfenster bei denen erhohte Information auftritt
beginnen alle am selben Verschiebungspunkt wihrend des versetzten Auftretens eines Pulses mit
einer Pause. In orange: Die Zeitfenster haben unterschiedliche Anfangspunkte und schlieBen an
ihrem Ende den Bereich des versetzten Auftretens von Puls und Pause mit ein.

Hohe Information, d.h. Unterschiede in den Spikezahlen in den gewdihlten Zeitfenstern,
trat zu den Zeitpunkten auf, bei denen es zu einem versetzten Auftreten von Pausen und
Pulsen kam (Abb. 169). Bei Rezeptoren konnte nur bei kleinen Zeitfenstern hohe In-
formation erreicht werden.

Beim lokalen Interneuron zeichnen sich bei den versetzt auftretenden Pausen jeweils
zwei Bereiche hoher Information ab. Der erste liegt parallel zur x-Achse, d.h. die Zeit-
fenster mit Information beginnen immer an derselben Stelle. Die Groe der Zeitfenster
mit hoher Information ist gro3er als bei den Rezeptoren. Der zweite Bereich liegt dia-
gonal. Die Zeitfenster reichen immer BIS zu den versetzt auftretenden Pausen. Beide
Bereiche sind relativ schmal. Dies wiirde fiir eine auslesende Zelle bedeuten, dass bei
festgelegter Integrationszeit immer nur an bestimmten Stellen im Stimulus Information
iiber den Stimulustyp kodiert wird.

Beim aufsteigenden Neuron wird der Bereich hoher Information wesentlich breiter.
Dies bedeutet, dass selbst bei festgelegter Zeitfenstergrofle, zu fast jedem Zeitpunkt —
also bei fast jeder Verschiebung des Zeitfensters entlang des Stimulus (y-Achse) — und
bis zu groBen Zeitfenstern (x-Achse) Information iiber den Stimulustyp vorhanden ist.
Dies kommt durch eine Verdnderung der Spikezahlen pro Silbe in Abhingigkeit von der

Pausendauer zustande, wie im zweiten Teil dieses Kapitels gezeigt werden wird.

3.3.1.2 Informationsgehalt beim Vergleich der Silben

Fiir einige Zellen des auditorischen Systems konnte in der Vergangenheit bereits eine
Beeinflussung der Aktionspotentialfolge von Silben durch die Dauer der vorangegange-
nen Pausen gezeigt werden. So korreliert beispielsweise die Anzahl der Spikes im Burst
von AN12 positiv mit der Dauer der Pause (Stumpner et al. 1991; Creutzig et al. 2009).
Das AN4 reagiert auf kurze Pausen mit einem starken Riickgang der Spikezahl (Stump-

ner 1988; Stumpner et al. 1991). Um herauszufinden, ob weitere Zellen eine Beeinflus-
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sung der Spikeantworten durch die Dauer der vorangegangenen Pausen zeigen, wurden
die Silben 3 bis 9 der fiinf Wiederholungen eines Stimulus ausgeschnitten. Anschlie-
Bend wurden die Spikezahlverteilungen fiir Zeitfenster unterschiedlicher Grée mit ver-
schiedenen Verschiebungen ermittelt und daraus die MI berechnet. Die Verschiebung
des Zeitfensters iiber die Spikeantworten der Silben erfolgte in 1ms Schritten. Die Gro-
Be der Zeitfenster reichte von 1ms bis 80ms in 1ms Schritten. Verwendet wurden hier-
fiir die Stimuli ohne Onset mit stillen Pausen. Zunichst werden die ermittelten MI-
Werte fiir alle Zellen dargestellt. Anschlieend werden die Zellen mit hoher MI genauer
untersucht.

Fiir die meisten Zelltypen ergaben sich groe Streuungen in den ermittelten Informati-
onsraten. Der Fokus der folgenden Auswertungen lag auf den Zellen, bei denen zumin-
dest einige Individuen grofle Informationsraten erreichten. Zellen, bei denen alle Ex-
emplare nur niedrige Informationsraten aufweisen, zeigten keine Beeinflussung der
Antworten durch die Dauer der vorhergehenden Pausen und werden daher nicht niher
betrachtet.

Rezeptoren aller drei Typen zeigen nur eine geringe Beeinflussung der Struktur der Ak-
tionspotentiale durch die Dauer der vorhergehenden Pausen (Abb. 170). Die groften
Werte erreichen Rezeptoren des Typ2 bei der Diskriminierung der 4ms und 12ms Pau-
sen. Die lokalen Interneurone UGNI1 und BGNI1 erreichten die hochsten Werte
(>0,9bit). Die meisten TN1 verhielten sich wie die Rezeptoren. Thre Spikemuster zeig-
ten nur eine geringe Beeinflussung durch die Dauer der vorhergehenden Pausen. Bei
den aufsteigenden Interneuronen zeigten AN1 und AN3 zum Teil hohe Informations-
werte. Die maximalen MI fiir die Unterscheidung von 4ms Pausen und 12ms Pausen

lagen im Allgemeinen iiber denen fiir die Unterscheidung der 12ms und 26ms Pausen.
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Abb. 170: Mutual Information der Rezeptoren, lokalen und aufsteigenden Interneurone bei Lo-
custa (Kreise) und Chorthippus (Quadrate) fiir die Unterscheidung von 4ms und 12ms Pausen (A)
sowie fiir die Unterscheidung von 12ms und 26ms Pausen (B) beim Vergleich von Silben.
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Abb. 171: Spikerasterplots zweier UGN1 mit unterschiedlichen Schwellen. Die farbigen Bereiche
kennzeichnen Abschnitte in denen die maximale Information auftrat.

Ein UGNI1 mit niedriger Schwelle und ein UGN1 mit hoher Schwelle zeigten bei Pau-
sendauern von 12ms und 26ms eine sehr priazise Antwort in Latenz und erstem Interspi-
keintervall (Abb. 171). Bei beiden Zellen ist die Latenz bei 4ms Pausen geringfiigig
langer als bei 12ms Pausen. Zwischen Stimuli mit 12ms Pausen und solchen mit 26ms
Pausen ergab sich lediglich bei einer Zelle ein erhohter Informationswert. Dabei handelt
es sich um ein UGN1 mit ungewohnlich hoher Schwelle. Bei dieser Zelle kommt es bei
langen Pausen gegeniiber 12ms Pausen zu einer weiteren Verkiirzung der Latenz. Die

Zeitfenster fiir die maximale Information liegen im Bereich weniger Millisekunden.

BGN1

BGNT aller Typen wiesen zum Teil hohe MI Werte auf. Fiir die Unterscheidung kurzer
und mittlerer Pausendauern erreichte der Typl (tonisch) die héchste Information durch
einen Vergleich der Spikezahlverteilungen im hinteren Teil der Silbe mit einer Dauer
von bis zu 25ms (Abb. 172 A). Die Zahl der Aktionspotentiale lag bei 4ms Pausen unter
der bei 12ms Pausen (Abb. 172 D). Bei Typ2 (phasisch tonisch) und Typ3 (phasisch)
wurden die hochsten MI Werte bei kurzen Zeitfenstern zum Silbenanfang erreicht (Abb.
172 B und C). GroBle Unterschiede in den Spikezahlverteilungen — und somit hohe In-

formationswerte - traten aber auch bei Summation der APs iiber die gesamte Silbe auf.
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Fiir die Unterscheidung von 4ms Pausen und 12ms Pausen konnen bei dem tonischen
Typ sowohl groBe Zeitfenster — also die Spikezahl — als auch kurze Zeitfenster — also
das Spiketiming — dienlich sein. Auch bei den tonischen Vertretern des BGN1 unterlie-
gen die ersten APs bei kurzen Pausen einem groBeren Jitter und einer weniger klar auf-

gelosten AP-Folge.

Typl Typ2

Typ3

BGNT1 Spikezahl

4ms

14
124 li
2 10 4
&
» 8 B Typl
B @ Typ2
61 m Typ3
44
g 2 4
o™
0 T
4ms 12ms 26ms
| ! [ U [ U I U [
0 20 40 60 80 Pausendauer

Zeit [ms]

Abb. 172: A), B), C): Spikerasterplots der Silbenantwort jeweils eines BGN1 des Typ1 (tonisch, A),
Typ2 (phasisch-tonisch, B) und Typ3 (phasisch, C) bei verschiedenen Pausendauern. D) Mittelwer-
te der Anzahl der Aktionspotentiale pro Silbe der drei Typen BGN1 bei Reizung mit Stimuli mit
den Pausendauern 4ms, 12ms und 26ms.

Auch beim phasisch-tonischen Typ kam es zu hohen Informationsraten bei kurzen Zeit-
fenstern iiber das Spiketiming zum Silbenanfang. Bei 12ms Pausen kam es zu einer kla-
ren Anordnung der ersten beiden Aktionspotentiale mit festem ISI und geringem Jitter.

Bei 26ms Pausen lésst sich sowohl eine Zunahme der Variabilitit des ersten Interspike-
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intervalls feststellen, als auch eine geringere Spikerate als bei 12ms Pausen. Bei 4ms
Pausen werden die wenigsten APs generiert, bei 12ms die meisten.

Der phasische Typ generierte im Strophenverlauf die wenigsten Aktionspotentiale pro
Silbe.

Wihrend bei Stimuli mit 4ms Pausen nur wenige Spikes mit variablen Interspikeinter-
vallen generiert wurden, werden 12ms Pausen und 26ms Pausen durch einen Onsetspike
zum Silbenbeginn reprisentiert, die sich geringfiigig in der Latenz unterscheiden. Bei
12ms Pausen werden auch danach noch vereinzelte APs gebildet, bei 26ms Pausen ist

dies im Allgemeinen nicht der Fall.

TN1
Die untersuchten TN1 zeigten lediglich bei einer Unterscheidung von 4ms und 12ms
Pausen hohere Informationswerte. Diese kamen, je nach Schwelle der Zellen, durch eine

Habituation zustande, die zu einer verringerten Spikezahl bei kurzen Pausen fiihrte.
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Abb. 173: Spikerasterplots eines AN1 des Typl1 bei verschiedenen Pausendauern

Bei AN1 dieses Typs generierten die Zellen bei Stimuli mit 4ms Pausen die meisten
APs (3,6 £1,2; Abb. 163). Diese waren iiber die gesamte Silbe verteilt. Bei 12ms Pausen
kam es vor allem zur Ausbildung eines Onsetspikes, im weiteren Verlauf der Silbe wur-
den nur noch wenige Aktionspotentiale generiert. Bei 26ms Pausen war der Riickgang
der Spikezahl noch stirker und auch die Aktionspotentiale zu Beginn eines Stimulus
fehlten haufig. Hier schien die Adaptation der Inhibition bei 4ms Pausen die Generie-
rung von APs zuzulassen. Bel lingeren Pausen kehrte die Inhibition zunehmend aus der
Adaptation zuriick und fiihrte zu einer Unterdriickung von APs. Die optimalen Zeitfens-
ter fiir die Unterscheidung von 4ms Pausen und 12ms Pausen waren sehr lang (ca.
65ms), fiir die Unterscheidung von 12ms Pausen von 26ms Pausen dagegen waren kur-
ze Zeitfenster optimal (<10ms). Bei Zellen dieses Typs, bei denen die Information nahe
Null lag, kam es im Stimulusverlauf zur weitgehenden Unterdriickung der APs bei allen

Pausendauern.
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Abb. 174: Spikerasterplots eines AN1 Typ2 bei verschiedenen Pausendauern

Die AN1 des Typ2 zeigten schon bei den Kennlinienstimuli eine ungewdhnlich hohe
Spikerate (Abb. 174). Bei Priasentation der verschiedenen Pausendauern werden bei 4ms
langen Pausen die wenigsten APs ausgebildet, bei 12ms Pausen die meisten. Bei 26ms
Pausen zeigte die Spikeantwort eine im Vergleich zu 12ms Pausen verldngerte Latenz
und eine verringerte Spikezahl. Die hochsten Informationsraten fiir die Unterscheidung
von 4ms Pausen und 12ms Pausen fanden sich bei einem Zeitfenster von ca. 35ms bei
einer Verschiebung dieses Zeitfenstern zur Silbenmitte (ca. 40ms). Fiir den Vergleich
von 12ms Pausen und 26ms Pausen ergab sich ein optimales Zeitfenster von 15-25ms
zu Silbenbeginn. Bei Chorthippus waren die Informationsraten fiir die Unterscheidung
von 12ms Pausen und 26ms Pausen deutlich geringer. Dies lag vor allem daran, dass die

Spikezahlunterschiede im ersten Silbendrittel wesentlich geringer waren.

AN3

Einige der abgeleiteten AN3 zeigten gute Unterscheidungsmoglichkeiten der drei Pau-
senldngen. Diese kamen im Wesentlichen durch ein Wechselspiel von Inhibition und
Excitation, sowie der Zeitkonstanten der Adaptation zustande (siehe Kapitel 4). Es fiihr-
te zu einer geringen Spikezahl bei 4ms Pausen, einer hohen Anzahl bei 12ms Pausen

und einer mittleren Anzahl APs bei 26ms Pausen.
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Abb. 175: Spikezahlen der AN3 Typen (Typ1: orange; Typ2: griin) bei Reizung mit Stimuli mit den
Pausendauern 4ms, 12ms und 26ms.
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Abb. 176: Spikerasterplots eines AN3 des Typ1 bei verschiedenen Pausendauern

Bei AN3 des Typ 1 zeigten sich die groBten Informationsraten sowohl fiir die Unter-
scheidung von 4ms und 12ms Pausen, als auch fiir die Unterscheidung von 12ms und
26ms Pausen bei optimalen Zeitfenstern von 20ms bis 30ms zu Beginn der Silbe. Bei
den meisten Zellen ergaben sich auch iiber Spikezahlunterschiede bei Integration iiber
die gesamte Silbe hohe Informationsraten (Abb. 176). Deutlich zu sehen ist die geringe-

re Spikefrequenz bei 4ms Pausen, sowie eine dhnlich hohe Frequenz in der zweiten Sil-
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benhilfte bei 12ms und 26ms Pausen (Abb. 176). Silben, deren vorhergehende Pause
26ms betrug zeigten einen ca. 30ms langen ausgeprigten Hemmbereich am Silbenan-

fang (Abb. 177).
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Abb. 177: Beispiel Spiketrains eines AN3 bei 4ms, 12ms und 26ms Stimuli. Pfeile weisen auf
Hemmbereiche hin.

Typ2

Typ 2 zeigte ein etwas anderes Muster in den Aktionspotential Antworten. Die beste
Unterscheidung von 4ms Pausen und 12ms Pausen fand hier bei einem Zeitfenster von
ca. 20ms ca. 20ms nach Silbenbeginn statt (Abb. 178). Die beste Unterscheidung von
12ms Pausen und 26ms Pausen konnte hier zum Stimulusbeginn mit einem Zeitfenster
von ca. 10ms erfolgen oder bei sehr langen Zeitfenstern und somit einer Summation der

APs iiber die gesamte Silbe.
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Abb. 178: Spikerasterplots eines AN3 Typ2 bei verschiedenen Pausendauern
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Abb. 179: Spikerasterplots eines AN4 bei verschiedenen Pausendauern

Das AN4 erreichte 0,36bit fiir die Unterscheidung von 4ms Pausen und 12ms Pausen.

Der Wert fiir die Unterscheidung von 12ms Pausen und 26ms Pausen betrug 0,41bit.

Diese Werte wurden bei langen Zeitfenstern erreicht (Abb. 179). Der Wert fiir den Ver-

gleich mit der kurzen Pause fillt sehr gering aus, obwohl das AN4 im Stimulusverlauf

die Generierung von Aktionspotentialen nahezu vollstindig einstellt. Da aber fiir die

Berechnung die Silben drei bis neun verwendet wurden, die Unterdriickung bei diesen
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Versuchen jedoch erst ab Silbe 5 fast vollstindig war, kam es zur Uberlappung der Spi-

kezahlverteilungen und somit zu geringeren MI Werten.
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Abb. 180: Spikerasterplots zweier AN12 bei verschiedenen Pausendauern

Beim AN12 kam es bei der Unterscheidung von 4ms Pausen und 12ms Pausen zu gro-
Ben Informationsraten. Wahrend bei 12ms Pausen zuverldssig ein Spike zum Beginn
einer jeden Silbe ausgebildet wurde, generierten Strophen mit 4ms Pausen entweder
keine APs oder diese traten variabel im Silbenverlauf auf (Abb. 180). Fiir die Unter-
scheidung von 12ms Pausen und 26ms Pausen lag die Information bei Obit. Bei beiden
Pausendauern wurde jeweils ein Spike zum Silbenanfang generiert. Wie bereits beim
Strophenvergleich beschrieben, kam es bei den AN12 von Chorthippus zu einer starken
Habituation im Stimulusverlauf. Auch hier kam es dadurch zu einer Uberlappung der

Spikezahlverteilungen und somit geringen MI Werten.
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Abb. 181: Einfluss des Onset auf die Verhaltensreaktionen bei verschiedenen Pausenléingen.

Bei einer Pausendauer von 4ms stieg die Antwortwahrscheinlichkeit im Verhaltensver-
such durch Hinzufiigen einer Onsetakzentuierung von 10% auf 55% (Abb. 181). Dieser
Unterschied sollte sich in einer Verdnderung des Aktionspotentialverlaufs widerspie-
geln. Um diese zu erfassen wurde die Mutual Information zwischen Stimuli mit 4ms
Pausen mit Onset und 4ms Pausen ohne Onset berechnet.

Durch die Akzentuierung des Onset kommt es bei fast allen Zellen zu einer starken An-
derung in der Spikeantwort. Maximale Informationsraten bei grofen Zeitfenstern deuten
auf Anderungen in der Anzahl der pro Silbe generierten Spikes hin. Bei Auszihlung der
Spikezahlen fillt auf, dass es bei Rezeptoren und TN1 zu betrichtlichen Steigerungen
der Spikezahlen kam (Abb. 19). BGNI1 zeigte meist einen Riickgang der Spikezahl. Bei
AN1 konnte sowohl eine starke Zunahme an Aktionspotentialen erfolgen, als auch ein
starker Riickgang. AN3 reagierte mit 2-3 APs mehr bei Stimuli mit 18dB Onset. Neben
der Steigerung der Spikezahl war bei einigen Zellen allerdings auch ein Riickgang der
Aktionspotentialanzahl festzustellen. Die grofite Steigerung liel sich beim AN12 fest-
stellen. Durch das Hinzufiigen der Onsetakzentuierung wurde die Spikezahl verdrei-

facht.
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Abb. 182: MI zwischen Stimuli, bei denen die Silben keinen Onset aufwiesen und solchen, bei denen
der Silbenbeginn einen Onset von 18dB besaB.
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Abb. 183: A) Dargestellt ist das Verhéltnis der Spikezahlen bei Silben ohne (0dB) und mit 18dB
Onset. Kreise zeigen Werte fiir Locusten, Quadrate fiir Chorthippen an. B) Tabellarische Uber-
sicht iiber die Spikezahlverinderung infolge der Onsetakzentuierung. Bei + nahm die Zahl der
Aktionspotentiale infolge des erh6hten Onset zu, bei — nahm die Spikezahl durch den Onset ab.

3.3.1.3 Korrelation zwischen M| und Verhalten beim AN3

Bei insgesamt fiinf Tieren, bei denen das Verhalten getestet worden war, konnte hinter-

her das AN3 im Oberschlundganglion abgeleitet werden. Beim Vergleich der Spikeant-

wort auf Strophen mit 4ms und 12ms Pausen wurden fiir drei der Zellen hohe Informa-

tionswerte errechnet, zwei der Zellen wiesen nur geringe Informationswerte auf. Die

Unterschiede der Informationskalkulationen spiegelten sich auch im Verhalten wider.
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Abb. 184: A) Verhaltensreaktionen von Tieren ohne Verhaltensantworten bei Stimuli mit 4ms Pau-
sen (blau) und solchen mit Verhaltensantworten bei Stimuli mit 4ms Pausen (rot). Aufgetragen sind
die Verhaltensantworten fiir 2 Onsetlevel (0dB Onset und 9dB Onset) sowie drei Offsetlevel (6dB,
12dB und stille Pausen). B) Kalkulierte Informationsraten fiir den Vergleich von Stimuli mit 4ms

Pausen und 12ms Pausen.

Im Verhalten der Tiere lassen sich deutliche Unterschiede erkennen. Drei der Tiere

zeigten nur eine sehr geringe Anzahl an Verhaltensreaktionen auf Stimuli mit 4ms Pau-

sen (Abb. 184 A, blau). Dies galt sowohl fiir Stimuli ohne Onset, als auch fiir solche mit
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einem Onset von 9dB. Zwei der Tiere reagierten sehr hiufig auf Stimuli mit 4ms Pausen
und 9dB Onset (Abb. 184 A, rot). Bei diesen lagen auch die Reaktionswerte bei der Pri-
sentation von Stimuli ohne Onset deutlich hoher als bei den drei Vergleichstieren. Die-
ses Verhalten spiegelt sich in den Spikeantworten der AN3 wider. AN3, abgeleitet bei
den in blau dargestellten Tieren, zeigten groBe Unterschiede in den Spikezahlen bei
Beantwortung von Stimuli mit 4ms Pausen und solchen mit 12ms Pausen (Abb. 185
oben). Der Vergleich der Spikezahlverteilungen ergab dadurch hohe MI-Werte. Die
ANB3, die eine verstirkte Antwortwahrscheinlichkeit bei Reizen mit 4ms Pausen aufwie-
sen (Abb. 184 A, rot), zeigten eine starke Spontanaktivitdt (Abb. 185 unten). Durch die-
se waren die Spikezahlunterschiede bei Stimuli mit 4ms Pausen und solchen mit 12ms

Pausen geringer. Dies zeigte sich in den geringeren Informationsraten (Abb. 184 B, rot).

AN?3 mit hoher M1

AN3 mit niedriger MI

Abb. 185: 22: Spikerasterplots eines AN3 mit hoher MI und eines mit niedriger MI fiir die Unter-
scheidung von 4ms und 12ms Pausendauern fiir Stimuli ohne Onset mit stillen Pausen bei Pausen-
dauern von 4ms und 12ms. Die hohen Informationswerte (oben) kommen insbesondere durch die
klare Silbe- Pausenstruktur bei Stimuli mit 12ms Pausen zustande. Diese ist bei Zellen mit niedri-
ger MI (unten) weniger klar aufgelost.
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Abb. 186: Spikerasterplots einer Zelle mit hoher MI und mit niedriger MI fiir die Unterscheidung
von Stimuli mit 4ms und 12ms Pausen. Bei Zellen mit hoher Information (oben) kommt es zu einem
starken Riickgang der Spikezahl. Bei Zellen mit geringer MI (unten) bleibt die Spikezahl hoch.

Die Verhaltensantworten bei Stimuli ohne Onset finden eine Entsprechung in den Spi-
kezahlen der AN3. Das Hinzufiigen einer Onsetakzentuierung fiihrte bei zwei der drei
Zellen die grofe Unterschiede in den Spikezahlen aufwiesen (Abb. 184 A, Z2 und Z3)
zu einem weiteren Riickgang der Zahl der Aktionspotentiale (Abb. 186). Bei der
verbleibenden Zelle (Abb. 184 A, Z1) war keine Verdnderung in der Zahl der Aktions-
potentiale festzustellen. Bei den Zellen mit erhohter Spontanaktivitit (Z4 und Z5) traten
keine Unterschiede in den Spikezahlverteilungen zwischen Stimuli mit und ohne Onset

auf (Abb. 186).

3.3.2 Ml in weiblichen Gesangsattrappen
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Abb. 187: Drehreaktionen der Miannchen bei ,,weiblichen* Gesangsattrappen mit drei unterschied-
lichen Pausenlingen und unterschiedlichen Rampensteilheiten (griin Oms, blau Sms, rot 10ms
Rampe)

Bei den Playbackexperimenten mit Minnchen zeigten diese eine Priferenz fiir langere
Pausen. Bei Stimuli mit flachem Anstieg nahm die Zahl der Drehreaktionen von ca.
30% bei kurzen Pausen auf iiber 70% bei 12ms und 30ms Pausen stark zu. Um zu unter-
suchen, welche Zellen die Unterschiede in der Spikeantwort bei kurzen Pausen und lan-
gen Pausen am besten repriasentieren, wurde auch hier die MI zwischen 5ms Pausen und
12ms Pausen, sowie zwischen Sms Pausen und 30ms Pausen ermittelt. Dies geschah —
wie schon bei den Tests mit ménnlichen Gesangsattrappen — zunichst iiber den Verlauf
der gesamten Strophe, anschlieBend durch einen Vergleich der Anderungen in der Sil-
benstruktur durch die unterschiedlichen Pausendauern. Abschlieend wird der Einfluss

der Rampensteilheit untersucht.

3.3.2.1 Ml in Strophen

Um die Anzahl der in die Analysen eingehenden Stimuli zu erhéhen wurden Rampen-
dauern von Sms und 10ms verwendet. Auch hier fiihrte das einbeziehen von Stimuli mit
unterschiedlichen Parametern zu Verschiebungen der Spikezahlverteilungen und somit

zu einer Verringerung der MI.
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Abb. 188: Mutual Information der Rezeptoren, lokalen und aufsteigenden Interneurone bei Lo-
custa (Kreise) und Chorthippus (Quadrate) fiir die Unterscheidung von S5ms und 12ms Pausen (A)
sowie fiir die Unterscheidung von 5Sms und 30ms Pausen (B) beim Vergleich von Strophen

Wie schon bei den vorhergehenden Versuchen ergab sich fiir die meisten Zellen kein
einheitliches Bild an Informationsraten beim Vergleich der Reaktionen auf die unter-
schiedlichen Stimuli. Rezeptoren mit hohen Schwellen zeigten aufgrund ihrer geringen
Spikerate und der groBen Variabilitit bei nur schwachem Uberschreiten der Schwelle
fiir die Unterscheidung von 5ms und 12ms Pausen die geringsten Informationsraten.
Ansonsten ergaben sich mit kurzen Zeitfenstern hohe Werte (Abb. 189) durch das ver-
setzte Auftreten von Pulsen und Pausen bei Stimuli mit unterschiedlicher Pausendauer.
Auch bei den lokalen Interneuronen wurden zum Teil sehr hohe Informationsraten er-
reicht. Bei phasischen BGN1 und TN1 mit hoher Schwelle kamen aber auch Informati-
onsraten < 0,3bit vor (Abb. 188). Bei tonischen Zellen kam es zu einer sehr prizisen
Ankopplung an die einzelnen Pulse mit geringer Variabilitdt der Interspikeintervalle

(Abb. 190). Auch bei diesen wurden in kurzen Zeitfenstern grole Unterschiede in den
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Spikezahlverteilungen erreicht. Die Dauer der optimalen Zeitfenster lag dabei bei der
Dauer der lingeren Pausen, also beim Vergleich von Stimuli mit Sms Pausen und 12ms
Pausen bei ca. 12ms, beim Vergleich von 5ms Pausen und 30ms Pausen bei ca. 30ms.
ANI1 zeigten zwei unterschiedliche Reaktionsweisen im Stimulusverlauf. Einige AN1
habituierten stark und generierten unabhingig von der Pausendauer des Stimulus nach
einigen Silben nur noch wenige APs, was zu geringen Informationsraten fiihrte. Bei
anderen Zellen wurden bei kurzen Pausendauern nach den ersten beiden Silben héufiger
Aktionspotentiale generiert, wihrend bei ldngeren Pausendauern die Zahl der APs pro
Silbe niedriger blieb (Abb. 191). Bei diesen Zellen konnten fiir die Unterscheidung von
Sms Pausen und 30ms Pausen hohe Informationsraten festgestellt werden. Ein dhnliches
Verhalten lieB sich bei AN3 feststellen. Auch bei diesem Zelltyp wurden bei kurzen
Pausendauern mehr Aktionspotentiale gebildet als bei lingeren Pausen (Abb. 192). Bei
beiden Zelltypen scheint die Inhibition bei ldngeren Pausendauern aus der Adaptation
starker zuriickzukehren und somit vermehrt Aktionspotentiale zu unterdriicken. Die
maximale Information trat bei beiden Zelltypen bei groBen Zeitfenstern auf. Das AN4
zeigte bei Stimulation mit Pulsen mit flachem Anstieg ein Ankoppeln an jeden einzel-
nen Puls mit hoher Verldsslichkeit (Abb. 193). Hier kam die maximale Informationsrate
von 0,4bit bzw. 0,65bit (Abb. 188), wie bei den tonischen lokalen Interneuronen, durch
das versetzte Auftreten von Pulsen und Pausen und somit bei kurzen Zeitfenstern zu-
stande. Gleiches gilt fiir die abgeleiteten ANG6, die ebenfalls gut an die einzelnen Pulse
ankoppelten. Aufgrund der relativ hohen Schwelle der AN12 und der geringen Laut-
stirke (64dB Peak Lautstidrke) der Stimuli lagen die Werte fiir AN12 im Mittel lediglich
bei 0,2bit.
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Abb. 189: Spikerasterplots eines Rezeptors fiir Stimuli mit den Pausendauern Sms, 12ms und
30ms. Bei allen Pausendauern kommt es zur prizisen Ankopplung an die einzelnen Pulse. Durch
das versetzte Auftreten von Silben und Pausen bei Stimuli mit verschiedenen Pausendauern kommt
es zu hohen Informationsraten.

Abb. 190: Spikerasterplots eines BGN1 Typl fiir Stimuli mit den Pausendauern Sms, 12ms und
30ms. Die Aktionspotentialverliufe unterscheiden sich kaum von denen bei Rezeptoren.
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Abb. 191: Spikerasterplots eines AN1 mit hoher MI fiir Stimuli mit den Pausendauern 5ms, 12ms
und 30ms. Bei zunehmender Pausendauer kommt es zu einem starken Riickgang der Spikezahl.

Abb. 192: Spikerasterplots eines AN3 mit hoher MI fiir Stimuli mit den Pausendauern Sms, 12ms
und 30ms. Auch beim AN3 liisst sich ein Riickgang der Spikezahl mit zunehmender Pausendauer
feststellen.



3 Ergebnisse

Abb. 193: Spikerasterplots eines AN4 fiir Stimuli mit den Pausendauern Sms, 12ms und 30ms.
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3.3.2.2 Ml in Silben

Auch fiir die weiblichen Gesangsattrappen wurde untersucht, welche Auswirkungen die

vorhergehenden Pausen auf die zeitliche Struktur der APs in einer Silbe hatten.
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Abb. 194: Mutual Information der Rezeptoren, lokalen und aufsteigenden Interneurone bei Lo-
custa (Kreise) und Chorthippus (Quadrate) fiir die Unterscheidung von S5ms und 12ms Pausen (A)
sowie fiir die Unterscheidung von 5ms und 30ms Pausen (B) beim Vergleich von Silben.

Fiir die meisten Zellen ergab der Vergleich der Silbenstruktur bei Stimuli mit unter-

schiedlichen Pausenldngen wesentlich geringere Werte als bei den ménnlichen Ge-
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sangsattrappen. Ein Rezeptor reagierte auf lange Pausen (30ms) mit einer gesteigerten
Spikerate. Ahnlich verhielt sich ein Vertreter von UGN, der bei 30ms Pausen auf jeden
Puls zwei APs generierte. Bei BGN1 wiesen die Zellen des Typ3, also des phasischen
Typs, deutlich hohere Informationsraten als die Typen 1 und 2 auf. Wihrend bei den
tonischen Typen jeder Puls unabhingig von der vorhergehenden Pause mit einem Spike
markiert wurde, unterschieden sich die Spikezahlen pro Silbe beim phasischen Typ
stark. Bei kurzen Pausen wurden weniger APs ausgebildet als bei Pausendauern von
12ms und 30ms (Abb. 195). Auf die Unterschiede der Spikezahlen bei kurzen und lan-
gen Pausen beim AN1 wurde beim Strophenvergleich bereits hingewiesen. Hier kam es
bei 12ms Pausen und 30ms Pausen zu einer verringerten Spikezahl (Abb. 196). Der
gleiche Effekt lie3 sich bei den AN3 beobachten, die hohe Informationsraten aufwiesen
(Abb. 197). Bei AN4 blieben die Spikezahlen pro Silbe bei Stimuli mit verschiedenen
Pausendauern nahezu unverindert (Abb. 198). Dennoch zeigte insbesondere der Ver-
gleich zwischen kurzer Pause (Sms) und langer Pause (30ms) eine hohe Informationsra-
te. Die meiste Information konnte hier bei kurzen Zeitfenstern bei der Beantwortung des
ersten Pulses gemessen werden. Bei 30ms Pausen trat dieser mit kiirzerer Latenz und

geringerem Jitter auf als bei Sms Pausen.

Sms

12ms

30ms

0 20 40 60 80
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Abb. 195: Spikerasterplots eines BGN1 Typ3 bei den Pausendauern 5, 12 und 30ms
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Abb. 196: Spikerasterplots eines AN1 bei den Pausendauern 5, 12 und 30ms.
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Abb. 197: Spikerasterplots eines AN3 bei den Pausendauern 5, 12 und 30ms.
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Abb. 198: Spikerasterplots eines AN4 bei den Pausendauern 5, 12 und 30ms

3.3.2.3 Einfluss der Rampensteilheit
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Abb. 199: MI zwischen Stimuli, bei denen die Pulse flache Anstiege aufwiesen und solchen mit stei-

ler Flanke.

Durch die Anderung der Rampensteilheit kam es bei Zellen aller Verarbeitungsebenen

zu Verdanderungen in der Spikeantwort. Auf Ebene der Rezeptoren und tonischer lokaler

Neurone wurden die einzelnen Pulse einer Silbe bei Pulsen mit steilem Anstieg nicht
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mehr aufgelost. Die Pridzision mit der an die einzelnen Pulse angekoppelt wird ist bei
solchen mit flachem Anstieg wesentlich groBer. Dies zeigte sich bei den Rezeptoren
(Abb. 200) und insbesondere beim UGN1 (Abb. 201). Wihrend Pulse mit 10ms Ram-
pen einen geringen Jitter beim ersten Aktionspotential eines Pulses aufweisen, zeigten
sich bei Pulsen mit steilem Anstieg grolere Schwankungen. Dies konnte unter anderem
an den durch die flachen Anstiege verldngerten effektiven Pausen zwischen den Pulsen
liegen. Die Latenz des ersten Aktionspotentials in Beantwortung eines Pulses einer Sil-
be nimmt beim UGN1 im Verlauf der Strophe zu. Bei AN1 ging die Zahl der APs bei
30ms Pausen und steilen Rampen im Vergleich zu jenen mit flachen Rampen noch wei-
ter zuriick (Abb. 202). Umgekehrt verhielten sich Zellen des Typs AN3, bei denen es zu
einer geringfiigigen Steigerung der Spikezahl bei steilen Rampen kam (Abb. 203). Der
gegenteilige Effekt lie3 sich bei AN4 beobachten. Beim AN4, bei dem bei flachen An-
stiegen noch jeder Puls mit einem AP beantwortet wurde, kam es zu einem massiven

Einbruch bei der Spikegenerierung (Abb. 204).

10 ms

0 ms

0 20 40 60 80
Zeit [ms]

Abb. 200: Spikerasterplots eines Rezeptors bei Pulsen mit flachem (10ms) und steilem (0ms) An-
stieg. Wiahrend bei Pulsen mit flachem Anstieg die Pulsstruktur deutlich erkennbar ist, ist diese bei
Pulsen mit steilem Anstieg weitestgehend aufgelost.
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Abb. 201: Spikerasterplots eines UGN1 bei Pulsen mit flachem (10ms) und steilem (0ms) Anstieg.
Wiihrend bei flachen Anstiegen eine priizise Ankopplung an die einzelnen Silben erfolgt (oben) sind
diese bei steilen Anstiegen deutlich variabler. AuBerdem liisst sich eine Verlingerung der Latenz
auf den ersten Puls einer Silbe innerhalb eines Verses feststellen.
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Abb. 202: Spikerasterplots eines AN1 bei Pulsen mit flachem (10ms) und steilem (0ms) Anstieg.
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Abb. 203: Spikerasterplots eines AN3 bei Pulsen mit flachem (10ms) und steilem (0ms) Anstieg.
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Abb. 204: Spikerasterplots eines AN4 bei Pulsen mit flachem (10ms) und steilem (0ms) Anstieg.
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3.3.3 Vergleich der Informationsraten bei ménnlichen und weiblichen
Gesangsattrappen

MI bei mannlichen und weiblichen Gesangsattrappen
(Strophen MI)

@ mannliche
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Abb. 205: Mittelwerte der Informationsraten der verschiedenen Zelltypen bei miinnlichen (orange)
und weiblichen (lila) Gesangsattrappen. Fiir ménnliche Gesangsattrappen die Werte, die bei 4ms
und 12ms Pausen ohne Onset und mit stiller Pause ermittelt wurden; fiir weibliche Gesangsattrap-
pen die Werte, die bei Sms und 30ms Pausen mit 10ms Anstieg ermittelt wurden. Beides fiir den
Vergleich ganzer Strophen.
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MI bei mannlichen und weiblichen Gesangsattrappen
(Silben MI)
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Abb. 206: Mittelwerte der Informationsraten der verschiedenen Zelltypen bei ménnlichen (orange)
und weiblichen (lila) Gesangsattrappen. Fiir ménnliche Gesangsattrappen die Werte, die bei 4ms
und 12ms Pausen ohne Onset und mit stiller Pause ermittelt wurden; fiir weibliche Gesangsattrap-
pen die Werte, die bei 5Sms und 30ms Pausen mit 10ms Anstieg ermittelt wurden. Beides fiir den
Vergleich von Silben.

Obwohl sowohl bei ménnlichen, als auch bei weiblichen Gesangsattrappen fiir die Be-
rechnung der MI in Strophen Stimuli mit verschiedenen Eigenschaften gepoolt werden
mussten — und somit die berechneten Informationsraten tendenziell zu niedrig liegen
diirften — wurden bei beiden Stimulussétzen im Strophenvergleich hohe Informationsra-
ten ermittelt (Abb. 205). Bei der Bestimmung der Silben MI zeigten sich bei ménnli-
chen Gesangsattrappen wesentlich hohere Werte als bei den weiblichen (Abb. 206).
Dies konnte auf Unterschiede in den Auswertemechanismen der Geschlechter hinwei-
sen. Wihrend Weibchen Stimuli mit einer Dauer von mindestens einer Sekunde benoti-
gen, damit diese attraktiv wirken, geniigen Minnchen schon wenige Silben zum Hervor-
rufen einer Reaktion. Die minnlichen Gesangsattrappen fithren im Stimulusverlauf zu
einer starken Verdnderung der Aktionspotentialverldufe jeder einzelnen Silbe durch die
vorhergehenden Pausen. Die lange Reaktionszeit ermoglicht es den Weibchen diese mit

in die Auswertung einzubeziehen. Minnchen dagegen treffen die Entscheidung schnell.
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Die weiblichen Gesangsattrappen fithren zu geringeren Verdnderungen in der Abfolge

der Aktionspotentiale pro Silbe.
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4 Diskussion

Die Diskussion der Eigenschaften der abgeleiteten Neurone erfolgte zu einem groflen Teil
schon im Ergebnisteil statt, daher sollen im nachstehenden Kapitel die wichtigsten Ergebnisse

zusammengefasst und im Verhaltenskontext abschlieBend diskutiert werden.

Modell zur Pausendauerselektivitit des AN3

Die Messung von Pulsdauern ist eine der wichtigsten Aufgaben von auditorischen Systemen
in zahlreichen Arten. Zahlreiche Modelle sind entwickelt worden, die zeigen, wie eine solche
Pulsdauerbestimmung vonstatten gehen konnte. Viele dieser Modelle beruhen auf Koinzidenz
und Antikoinzidenz Mechanismen (Leary et al. 2008). So wurde fiir den Puertoricanischen
Baumfrosch Eleutherodactylus coqui — fiir den die korrekte Erkennung des Gesangs, wie bei
Chorthippus, eine wichtige Rolle fiir die reproduktive Isolation und die Wahl des Paar-
ungspartners spielt — ein Modell vorgestellt, bei dem eine verzogerte Antwort auf einen Sti-
mulus Onset (delayed ,,ON*) bei korrekter Pulsdauer mit der Antwort einer zweiten, den Sti-
mulus Offset (,,OFF*) kodierenden Zelle so zusammenfillt, dass es durch eine Summierung
in einer auslesenden Zelle zur Generierung von Aktionspotentialen kommt (Abb. 207 A,
oben; Narins und Capranica 1980). Ist der Puls zu kurz (Abb. 207 A, unten) oder zu lang tritt
die verzogerte ,,ON*“ Antwort versetzt zur ,,OFF* Antwort auf und es kommt nicht zur Gene-
rierung von Aktionspotentialen. In einem zweiten Modell, das Zellen im Inferioren Colliculus
der Groflen Braunen Fledermaus (Eptesicus fuscus) beschreibt, erfolgt die Bestimmung der
Pulsdauer iiber ein Zusammenspiel von Exzitation und Inhibition (Abb. 207 B; Casseday
et al. 1994). In diesem Modell 16st der Beginn des Stimulus ein verzogertes EPSP aus. In ei-
ner zweiten Zelle wird ein IPSP ausgelost, das fiir die Dauer des Pulses andauert. Nach dieser
Inhibition folgt ein postinhibitorischer Rebound, der, bei geeigneter Pulsdauer, mit dem EPSP
zusammenfillt. Durch Summation des EPSPs und des Rebounds werden Aktionspotentiale

ausgelost.
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Abb. 207: A) Oben: Bei gleichzeitigem Auftreten von verzogertem Onset EPSP und Offset EPSP werden
Aktionspotentiale generiert. Unten: Bei inkorrekter Pulsdauer treten die EPSPs nicht gleichzeitig auf und
es werden keine Aktionspotentiale gebildet. (Narins und Capranica 1980). B) Oben: Der postinhibitori-
sche Rebound eines IPSP mit Pulsdauer tritt gleichzeitig mit einem verzogerten Onset EPSP auf. Es wer-
den Aktionspotentiale generiert. Unten: Der Puls ist zu lang, so dass das verzogerte EPSP in die Inhibition
fallt. Es werden keine Aktionspotentiale generiert. (Casseday et al. 1994; Grafiken aus Leary et al. 2008).

In der hier vorgestellten Arbeit wurde der Schwerpunkt auf die korrekte Bestimmung der
Pausendauer gelegt. Bestimmung von Pulsdauer und Pausendauer konnen aber durchaus re-
ziprok betrachtet werden, da es, zumindest theoretisch, keine Rolle spielt, ob das Vorhanden-
sein oder das Ausbleiben eines Stimulus mit einer Spikefolge kodiert wird. Im Folgenden soll
ein Modell vorgestellt werden, wie eine aufsteigende Zelle die Pausendauer kodieren kann.

Wie im Kapitel 3.3.1.3 dargestellt, scheint das AN3 im Hinblick auf die Verhaltensrektionen
der Weibchen von besonderer Bedeutung zu sein. Es konnte eine Korrelation der Spikezahlen
pro Silbe mit der prozentualen Verhaltensantwort bei Stimuli mit kurzen, mittleren und lan-
gen Pausen festgestellt werden (Abb. 175). Des Weiteren ergab sich eine Korrelation des
Feuermusters der im Oberschlundganglion abgeleiteten Neurone mit dem individuellen Ver-

halten der zuvor getesteten Tiere (Abb. 184).
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Abb. 208: Spikerasterplots eines AN3 von jeweils 30 Silben bei Pausendauern von 4ms, 12ms und 26ms.

Wie gezeigt wurde, reagierten Weibchen von Chorthippus biguttulus auf kurze Pausen kaum,
auf mittlere Pausen mit einer hohen und auf lange Pausen mit einer mittleren Wahrscheinlich-
keit. Dieses Antwortverhalten spiegelte sich in den Spikezahlen pro Silbe bei Stimuli mit den
entsprechenden Pausendauern wider. Anhand der Spikerasterplots lassen sich Vermutungen
iiber die diesen Spikezahlen zugrunde liegenden Prozesse anstellen. Das AN3 erhilt sowohl
exzitativen, als auch inhibitorischen Input. Zum besseren Verstindnis soll zunédchst das Feu-
erverhalten einer Zelle betrachtet werden, die lediglich exzitativen Input erhélt. Als Beispiel
hierfiir wird die Anzahl der Aktionspotentiale pro Silbe beim UGN1 — einem lokalen Inter-
neuron mit vermutlich nur exzitativem Input (siehe Kapitel 3.2.1.2) — dargestellt. Bei der sehr
kurzen Pausendauer von 4ms habituiert die Zelle in den ersten Silben stark (Abb. 209 A). Im
weiteren Stimulusverlauf generiert die Zelle nur wenige Aktionspotentiale pro Silbe, da die

Kiirze der Pause eine Erholung von der Adaptation kaum zulisst.
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Abb. 209: A,B,C Aktionspotentiale pro Silbe eines UGN1 bei den Pausendauern 4ms, 12ms und 26ms. D
Mittlere AP Zahl der Silben 3-8.
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Bei einer Pausendauer von 12ms kommt es zwar ebenfalls zu einem Riickgang in der Spike-
zahl in den ersten Silben, die Riickkehr aus der Adaptation ist hier aber wesentlich stédrker. Es
werden im Verlauf der Strophe mehr Aktionspotentiale pro Stimulus generiert als bei 4ms
Pausen (Abb. 209 B und D). Da die Riickkehr aus der Adaptation bei 12ms Pausen schon bei-
nahe vollstindig ist, unterscheidet sich die Spikeanzahl bei langen Pausen (26ms) kaum (Abb.
Abb. 209 C und D). Diese Zelle bildet also eine geringe Anzahl Aktionspotentiale bei 4ms
Pausen, wihrend bei 12 und 26ms Pausen eine hohe Anzahl an APs generiert wird (Abb. Abb.
209 D). Dass ein solches Verhalten dem exzitativen Input von AN3 zugrunde liegen konnte,
lasst sich bei Betrachtung der Aktionspotentialfrequenz in der zweiten Silbenhilfte feststellen
(Abb. 208). Bei 4ms Pausen werden nur wenige APs generiert, bei 12ms Pausen und 26ms

Pausen ist die Zahl der Aktionspotentiale hoch.

214



4 Diskussion

Doch AN3 erhilt auerdem einen betridchtlichen inhibitorischen Input. Betrachtet man die
ersten Hilften der Spikerasterplots bei 4ms Pausen und 12ms Pausen, so ist die Ak-
tionspotentialfrequenz iiber die gesamte Silbendauer annidhernd gleich (Abb. 208). Stirkere
inhibitorische Effekte lassen sich nicht beobachten. Bei 26ms dagegen ist eine starke Vergro-
Berung der Latenz des ersten Spikes pro Silbe zu beobachten. In den ersten 20ms der Silbe
werden keine Spikes generiert. Dies fiihrt zu dem Schluss, dass bei 4ms und 12ms Pausen die
Inhibition weitestgehend adaptiert ist (Abb. 210 A und B). Erst bei einer Pausendauer von
26ms ist die Inhibition soweit aus der Adaptation zuriickgekehrt, dass es zu einer Unterdrii-
ckung der Aktionspotentiale im ersten Silbenteil kommt (Abb. 208 und Abb. 177). Diese
Kombination aus Exzitation und Inhibition kann die Bandpasscharakteristik des AN3 zwang-
los erkldren. Dieses sorgfiltig ausbalancierte System aus Exzitation und Inhibition, sowie

deren Adaptationseigenschaften, ermoglicht so die Ausbildung eines Pausenfilters.
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Abb. 210: A,B,C Angenommene Stiirke der Inhibition bei den Pausendauern 4ms, 12ms und 26ms. D
Mittlere Anzahl der Aktionspotentiale eines AN3 bei den drei Pausenlingen
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Das AN3 zeigte eine weitere Korrelation zwischen Verhalten und neuronaler Antwort. Es
wurden fiinf Weibchen im Verhalten getestet. AnschlieBend wurde bei diesen Tieren im OSG
von AN3 abgeleitet. Tiere, deren Zellen gro3e Unterschiede in der Beantwortung von kurzen
und mittleren Pausen machten, zeigten auch im Verhalten grole Unterschiede in der Beant-
wortung der verschiedenen Pausendauern. Bei den Tieren, die im Verhalten einen geringeren
Unterschied zwischen kurzen und mittleren Pausen machten, waren die Spikezahlunterschiede
zwischen kurzen und mittleren Pausen wesentlich geringer. Durch starke Spontanaktivitit
gingen Unterschiede hier verloren und auch kurze Pausen wurden stirker beantwortet. Auf-
grund der geringen Zahl der Tiere lédsst sich nicht ausschlieBen, dass es sich um zuféllige
Ubereinstimmungen handelt. In Zusammenhang mit den vorher geschilderten Beobachtungen
erscheint jedoch eine Verkniipfung zwischen Spikezahl des AN3 und Wahrscheinlichkeit ei-
ner Verhaltensantwort durchaus gegeben. Sollte sich dieser in weiteren Experimenten bestéti-
gen, wiirde dies auch bedeuten, dass die bei AN3 hiufig beobachtete Spontanaktivitédt nicht
durch Schidigung der Zelle in Folge der Penetration zustande kommt, sondern eine Verhal-

tensrelevanz besitzt.

Evaluation verschiedener Pausendauern bei Heuschrecken

Die metathorakalen Interneurone des auditorischen Verarbeitungsweges bei Locusta migrato-
ria und Chorthippus biguttulus stimmen sowohl morphologisch als auch physiologisch wei-
testgehend iiberein (Stumpner 1988; Neuhofer et al. 2008). Dies fithrt zu dem Schluss, dass
das Set an auditorischen Neuronen im Metathorax bereits vor der Trennung der beiden Arten
vor ca. 50 Millionen Jahren vorhanden war. Chorthippus nutzt den auditorischen Apparat fiir
die Wahl des geeigneten Paarungspartners. Weibchen konnen nicht nur feststellen, ob es sich
um ein Ménnchen derselben Art handelt, sie sind auch in der Lage individuelle Médnnchen zu
unterscheiden (Machens et al. 2001; Wohlgemuth und Ronacher 2007) und die Qualitét eines
Minnchens anhand der Gesangsparameter zu erfassen (Stange 2011). Dadurch liegt ein star-
ker Selektionsdruck auf Gesangsproduktion und Erkennung des Gesangs. Die Hauptbedeu-
tung des Horens fiir Locusten diirfte in der Pradatorenvermeidung bestehen. Im Flug fiihren
Schallpulse zu Fluchtreaktionen, bei Frequenzen die dem Spektralbereich von Fledermiusen
entsprechen (Robert 1989) oder der Aufrechterhaltung der Flugbewegungen im niederfre-
quenten Bereich (Boyan 1985(2)). Daneben machen Locusten wihrend der Kopulation Stri-

dulationsgerdusche, wenn sich ein anderes Minnchen néhert. Aulerdem produzieren Lo-
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custen Gerdusche mit ihren Mandibeln. (Adam 1969). Diese Art der Produktion akustischer
Signale ist bei zahlreichen Feldheuschreckenarten zu finden (Alexander 1960). Die bei Calip-
tamus barbarus mit den Mandibeln produzierten Gesidnge haben nicht nur die gleiche Funkti-
on wie die Gesidnge der Chorthippen, sie dhneln ihnen auch im zeitlichen Verlauf der Ampli-

tudenmodulationen sowie dem Frequenzbereich (Abb. 211; Larossa et al. 2008).
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Abb. 211: Werbegesang eines Miannchens von Caliptamus barbarus. A) Gesang aus drei Silben. B) Detail-
ansicht einer Silbe C) Frequenzspektrum. (aus Larossa et al. 2008)

Da die Ubereinstimmung der Metathorakalen Neurone von Locusta und Chorthippus biguttu-
lus gezeigt werden konnte, ist anzunehmen, dass auch die anderen Chorthippus Arten iiber
denselben Satz verfiigen. Eher erfolgte also eine Anpassung der Gesinge an den auditorischen
Apparat als eine Anpassung der Neurone frither Verarbeitungsstufen an gesangsspezifische
Parameter. Eine Moglichkeit, wie mit wenigen Neuronen verhaltensrelevante Pausendauern
unterschieden werden konnten, ist in Abbildung 6 dargestellt. Beim AN1 Typl kommt es zu
einer vermehrten Aktionspotentialgenerierung bei kurzen Pausen (Abb. 173). Wie beim AN3
scheint die Inhibition bei dieser Pausendauer zu habituieren und die Pausendauer fiir eine
Dishabituation nicht auszureichen. Bei einer Pausenlidnge von 12ms erfolgt bei diesem Neu-
ronentyp bei den meisten Zellen schon eine vollstandige Unterdriickung der Spikes Die Inhi-
bition dishabituiert also schneller als beim AN3. Dieser Zelltyp stellt also einen Filter fiir kur-

ze Pausen dar (Abb.212). Beim ANI2 steigt die Zahl der Aktionspotentiale linear mit der
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Pausendauer an. Diese Zelle konnte also als Filter fiir lange Pausen fungieren. Aus dem Ver-
hiltnis der Spikezahlen dieser drei Zellen ldsst sich also — zumindest theoretisch — die vorlie-
gende Pausendauer bestimmen. Statt dem AN1 konnte {iber eine anders geartete Verschaltung

auch das AN4 beteiligt sein.
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Abb. 212: normierte Anzahl an Aktionspotentialen pro Silbe fiir AN1, AN3 und AN12 (Werte fiir AN12
aus Creutzig et al. 2009)

Unterschiede in den Verarbeitungswegen bei Minnchen und Weibchen

Unterschiede im auditorischen System scheinen also, sowohl zwischen den verschiedenen
Heuschreckenarten, als auch zwischen den Geschlechtern einer Art, erst im Oberschlundgang-
lion vorzukommen. Doch welche unterschiedlichen Verarbeitungswege bei Minnchen und
Weibchen von Chorthippus biguttulus liegen tatsdchlich vor? Stimuliert man ein Weibchen
mit einem attraktiven ménnlichen Gesang, so wird dieser mit einem eigenen Gesang beant-
wortet. Stimuliert man ein Mannchen mit einem weiblichen Gesang, dreht sich das Méannchen
in Richtung der Gerduschquelle, bewegt sich auf diese zu und féangt erneut an zu singen. Es
lauft also ein vollstdndig anderes Verhaltensprogramm ab. Stimuliert man hingegen ein
Minnchen mit einem ménnlichen Gesang, so ist die Wahrscheinlichkeit hoch, dass dieses
ebenfalls anfingt zu singen — ein Verhalten, das dem weiblichen Verhalten sehr viel néher
kommt (von Helversen und von Helversen 1997; Ronacher und Krahe 1998; Ronacher et al.
2000). Dies legt den Schluss nahe, dass Méannchen und Weibchen einen Verarbeitungsweg
besitzen, bei dem ein perzipierter minnlicher Gesang einen eigenen Gesang auslost, Ménn-

chen aber zudem noch einen zweiten Verarbeitungsweg besitzen, bei dem ein weiblicher Ge-
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sang die phonotaktische Bewegung auslost und erst anschliefend ein Gesang produziert wird.
Verhaltensversuche mit Ménnchen zur Ermittlung der nur Gesang auslosenden Puls-
Pausenmuster konnten hier weitere Indizien liefern. An die Verarbeitungswege von Minn-
chen und Weibchen bei Wahrnehmung eines andersgeschlechtlichen Gesangs miissen unter-
schiedliche Anspriiche fiir auswertende Neurone gestellt werden, die sich in den MI Berech-
nungen und den lokalen OSG Neuronen widerspiegeln. Es wurden zwei Neurone im Ober-
schlundganglion abgeleitet, bei denen Latenzen und Antworteigenschaften darauf hindeuten,
dass es sich bei diesen um zentrale Stationen der Gesangsverarbeitung handelt (Neurone LBN
X und Y). Bei der im Weibchen abgeleiteten Zelle kommt es zu Beginn eines Stimulus unab-
hingig von der Pausendauer zur Ausbildung eines EPSPs mittlerer Hohe. Bei kurzen Pausen-
dauern bricht die EPSP Bildung nach wenigen Silben ein und es werden nur noch wenige Ak-
tionspotentiale generiert. Bei ldngeren Pausen steigt die EPSP Hohe von Silbe zu Silbe an und
mit ihr die Zahl der Aktionspotentiale. Je attraktiver hierbei der Stimulus, umso schneller
steigt die Zahl der Aktionspotentiale. Nimmt man eine auslesende Zelle an, die die Aktions-
potentiale iiber einen bestimmten Zeitraum summiert und bei Erreichen einer Schwelle die
Gesangsproduktion auslost, so werden dadurch attraktive Stimuli frither beantwortet als unatt-
raktivere. Dieser Zusammenhang konnte in den Verhaltensreaktionen gezeigt werden (Kapitel
3.1.2.6). Der Steigerung der EPSP-Hohen konnten verschiedene Ursachen zugrunde liegen.
Zum einen konnte es sich um einen Resonanzeffekt handeln, bei dem attraktive Pausendauern
durch intrinsische Zelleigenschaften des Neurons zu einem Anstieg der EPSP Amplituden
fiihren. Andererseits konnten in den Informationsberechnungen fiir einige Neurone deutliche
Unterschiede in den Antwortmustern bei verschiedenen Pausendauern gezeigt werden. Diese
Anderung in den Silbenantworten durch Adaptation konnten ebenfalls zur Steigerung der
EPSP Hohen beitragen.

Im Gegensatz zu den Weibchen reagieren Méannchen schon nach wenigen Silben auf einen
weiblichen Gesang. Viel Zeit fiir die Anpassung der Silbenantworten durch Adaptation bleibt
den Minnchen also nicht. Die Berechnung der Mutual Information fiir Silben bei unterschied-
lichen Pausendauern zeigte, dass es bei den meisten aufsteigenden Neuronen zu geringen An-
passungen des Feuermusters in Beantwortung der Silben kommt. Dies liegt vermutlich am
geringeren Energiegehalt in Folge der flachen Anstiege der Pulse und den Liicken zwischen
diesen. Das lokale Interneuron im OSG der Miénnchen zeigt schon in Beantwortung der ersten
Silbe ein hohes EPSP. Bei unattraktiv kurzen Pausendauern brechen die EPSPs rasch zusam-
men und die Zahl der Aktionspotentiale bleibt gering. Bei ldngeren Pausendauern setzen sich

die hohen EPSPs fort und fiihren zu einer groBen Zahl an Aktionspotentialen. So treten inner-
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halb weniger Pulse grole Unterschiede in den Spikezahlen bei attraktiven und unattraktiven

Stimuli auf.

Ausblick

Wie eingangs beschrieben, bietet sich das auditorische System von Heuschrecken als Modell-
system an, weil sich ein direkter Zusammenhang zwischen Verhalten und neuronaler Verar-
beitung herstellen ldsst. Die Kombination von Verhaltensuntersuchungen und elektrophysio-
logischen Ableitungen sollte es ermdglichen, die Variabilitit der Zellen von einem Nachteil in
einen Vorteil umzukehren. Da sich qualitative Unterschiede in der Préiferenz verschiedener
Stimuli in Unterschieden im Feuerverhalten der Zellen widerspiegeln sollten, konnte dies eine
funktionale Zuordnung der Zelltypen erleichtern. Hierfiir sind allerdings sehr viele Ableitun-
gen notig. Diese sollten daher unmittelbar nach den Verhaltenstests im Metathorakalganglion
durchgefiihrt werden. Um die Zusammenhinge der einzelnen Zellen besser zu verstehen, wire
es zudem giinstig, moglichst viele Zellen von einem Tier abzuleiten. Hierfiir eignet sich einer-
seits der Einsatz von Farbstoffen, die keine Einfliisse auf die Physiologie der Zellen haben
(z.B. Alexa), andererseits lassen sich viele Zelltypen iiber Kennlinienreize identifizieren, was
eine Zuordnung auch ohne Firbung ermoglicht. Eine weitere Moglichkeit die Reaktion vieler
Neurone gleichzeitig zu erfassen, bieten Multielektrodenarrays (Christensen et al. 2000). Ob
sich diese fiir die Anwendung bei Heuschrecken eignen, miissen zukiinftige Versuche zeigen.
Auflerdem bietet sich eine Versuchsreihe mit verschiedenen Puls-Pausen-Mustern an, um die
vorgestellten Hypothesen zu iiberpriifen. Die vorgeschlagene Rolle des AN1 und AN12 bei
der auditorischen Verarbeitung von Puls-Pausen-Mustern konnte auch durch die selektive
Inaktivierung dieser Zellen mittels Laser stattfinden, wie sie schon bei Grillen durchgefiihrt
wurde (Selverston et al. 1985). Wenn es gelingen wiirde die Chorthippen ventral zu 6ffnen,
die betreffenden Zellen anzufiarben und auszuschalten, ohne dass das Verhalten der Tiere lei-
det, sollten diese im Anschluss an diese Prozedur unselektiver auf Pausendauern reagieren.
Dass diese Art von Versuchen moglich sein konnte haben Experimente gezeigt, bei denen
noch bei weitem stirkere Eingriffe durchgefiihrt wurden und dennoch Verhaltensantworten
gemessen werden konnten (Ronacher et al. 1986; Ronacher et al. 1993).

Wie erwihnt, wiren auch weitere Verhaltensexperimente mit Méannchen zu empfehlen. Die
Beobachtung, dass Ménnchen zu singen beginnen, wenn sie einen anderen Miannchengesang

wahrnehmen, ist beim Beobachten der Tiere offensichtlich und wurde schon mehrfach be-
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schrieben. Um Indizien zu sammeln, wie viele Verarbeitungswege bei Minnchen existieren,
wire ein Vermessen des auslosenden Puls-Pausen-Raums dringend zu empfehlen.

Um eine Modellierung des auditorischen Netzwerks zu ermoglichen, wiaren zudem weitere
Erkenntnisse iiber die synaptischen Verbindungen der Zellen erforderlich. Hierzu stehen ver-
schiedene Ansitze zur Verfiigung. Doppelableitungen, wie sie von Franz (2004) durchgefiihrt
wurden, erwiesen sich als ausgesprochen schwierig und scheinen daher leider nicht zielfiih-
rend, histologische Ansitze konnten hierfiir Erfolg versprechender sein. Ferner wurden in
Vertebraten zur Untersuchung von synaptischen Verbindungen Viren (Bartha PRV) einge-
setzt, die iiber synaptische Verbindungen transportiert werden und GFP (Green Fluorecent
Protein) exprimieren (Irnaten et al. 2000). Ob sich diese Experimente auf die Heuschrecke
ibertragen lassen, ist aber leider unklar. Sollte dies der Fall sein, lieBen sich auch weitere Er-
kenntnisse iiber die Verarbeitungswege im Oberschlundganglion gewinnen und moglicher-

weise die Verbindung zu den absteigenden Neuronen herstellen.
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