GEHIRN UND  VERSTEHEN

Die physikalischen GesetzméaBig-
keiten, die Mensch und Tier bei
der Lauterzeugung, Ubertragung
des Schalls und schliellich bei
der Wahrnehmung durch ihre
Ohren zu beachten haben, sind
Gberall in der Natur dieselben.
Deshalb ist es auch nicht ver-
wunderlich, dass »niedere« und

Jahren in der Abteilung Neuro-
biologie am Zoologischen Institut
der Universitat Gottingen statt
und berechtigen zu der Erwar-
tung, durch eine genaue Analyse
des Insektenohres auch Ideen
zum besseren Verstandnis der
Sinneswahrnehmungen von Sau-
getieren zu gewinnen.

Horen, Orten und Verstehen

Sinneswahrnenmung und ihre Auswertung durch

Abb. 1

Vorderansicht (links) und
Seitenansicht (rechts)
eines Weibchens der
Laubheuschrecke
Ancistrura nigrovittata.
Der gelbe Pfeil zeigt auf
eines der Tommelfelle
im Vorderbein, der rote
Pfeil auf den Eingang
zur Gehorfrachee an
der Seite des Thorax.
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»hohere« Tiere in der Evolution
oftmals zu verbliffend dhnlichen
Losungen gekommen sind. Das
Grofe Griine Heupferd, der be-
kannteste Vertreter unserer ein-
heimischen Laubheuschrecken,
tber deren Gehorsinn hier be-
richtet wird, kennt wohl jeder,
auch wenn er es wegen seiner gu-
ten Tarnung vielleicht noch nie
gesehen hat. Der Gesang der
Mannchen, den sie durch Anein-
anderreiben der Vorderfliigel er-
zeugen, ist jedoch an schonen
Sommerabenden bis tief in die
Nacht hinein zu héren. Sinn und
Zweck dieses Konzertes ist es, ein
Weibchen anzulocken, und das
lasst uns fragen: Welche Sinnes-
ausstattung brauchen die Tiere
und Uber welche Auswertstrate-
gien ihres Gehirns verfligen sie,
um einander zu finden? Unsere
Untersuchungen finden seit zehn
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Mensch wie Tier brauchen De-
tektoren fuir das akustische Signal,
also Ohren mit Horsinneszellen,
die den Schall auffangen und dar-
auf mit elektrischer Erregung rea-
gieren, die dann in das Zentral-
nervensystem geleitet wird. Dort
muss die Analyse zu zwei Ergeb-
nissen kommen: Was bedeutet
dieses Signal — darauf wollen wir
uns im Folgenden konzentrieren —
und wo kommt es her? Das Ner-
vensystem sieht zwar auf den ers-
ten Blick bei Insekten und Wir-
beltieren sehr verschieden aus,
aber es funktioniert dhnlich: Die
durch das Schallsignal ausgeloste
Erregung wird tiber mehrere Sta-
tionen geleitet, die mal mehr, mal
weniger flr eine bestimmte Art
der Signalanalyse spezialisiert
sind. Schlieflich laufen die Ner-
venbahnen in einer Region zu-
sammen, in der die Entscheidung

ber eine Reaktion auf das Schall-
signal getroffen werden muss. Bei
den Wirbeltieren liegen diese Sta-
tionen ausschlieflich im Gehirn,
bei den Insekten sind sie tGber ei-
nen groeren Bereich des Zen-
tralnervensystems verteilt.

Das Ohr der Laubheuschrecken
Betrachten wir die so genannte
Horbahn der Laubheuschrecken
etwas genauer: Wir Menschen
sind gewohnt, Ohren immer
am Kopf zu suchen. Laubheu-
schrecken aber tragen ihre Ohren
in den Vorderbeinen. Dies mag
als ein hochst unpassender Ort
erscheinen, zumal die Beine beim
Laufen und Springen standig in
Bewegung sind und dadurch die
empfindlichen Hoérsinneszellen
reizen mussten, so dass mogli-
cherweise sogar die Erregung
durch Schall tberdeckt wiirde.
Dagegen gibt es aber zentral-
nervose Mechanismen, die in der
Lage sind, unerwiinschte Stor-
signale zu unterdrticken. Aufer-
dem tritt der Schall zum groften
Teil durch eine Art Horrohr in das
Tier ein, eine umgewandelte Tra-
chee, deren hornférmige Offnung
sich am Korper selbst befindet
und nicht an den Beinen.

Sehen wir uns das Ohr genau-
er an, entdecken wir Parallelen
zum menschlichen Ohr. Bei Men-
schen, Heuschrecken und den
meisten anderen horenden Tieren
trifft der Schall zunéchst auf eine
Membran, das Trommelfell oder
Tympanum, welches zu Schwin-
gungen angeregt wird. Diese ist
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Abb. 2

Das Ohr und die
Sinneszellen einer
Laubheuschrecke.

Das obere und mittlere
Bild zeigen jeweils eine
Frontalaufsicht auf das
Ohr mit den von der
Basis (links) zur Spitze
(rechts) immer
schmaler werdenden
Strukturen: oben die
Anheftungszellen
(Kappenzellen), an
denen die schwin-
gungsempfindlichen
Dendriten der Sinnes-
zellen angeheftet sind,
in der Mitte die
Dendriten der Sinnes-
zellen selbst.

Unfen sieht man die
Enaverzweigungen der
Sinneszellen im
Prothorakalganglion;
der zentrale Bereich der
Endverzweigungen
stellt das auditorische
Neuropil dar.

bei uns wie bei Laubheuschreck-
en eine erste Filterstation, denn
nicht alle Schallsignale werden
gleich gut tibertragen.

Die Filterfunktion lasst sich mit
einem so genannten Laservibro-
meter Uberpriifen. Hierbei be-
schallt man die Membran und
richtet gleichzeitig einen Laser-
strahl auf sie. Aus der Art und
Weise, wie der reflektierte Strahl
verandert wird, ldsst sich auf die
Schwingungseigenschaften der
Membran zuriickschliefen. So
kann man feststellen, dass die
Trommelfelle der Insekten zwar
fir tiefe Frequenzen, wie sie zum
Beispiel in der menschlichen
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Sprache vor allem auftreten, rela-
tiv unempfindlich sind, fiir hohe
Frequenzen, insbesondere im fiir
Menschen unhérbaren Ultra-
schallbereich, aber eine ausge-
zeichnete Empfindlichkeit besit-
zen. Dies ist sicherlich eine An-
passung an die Frequenzen der
arteigenen Gesdnge. Hier ist zu
bedenken, dass die Ohren ja
nicht nur dem Horen von arteige-
nen Gesangen dienen (viele In-
sekten konnen horen, ohne selbst
Laute zu produzieren), sondern
auch Schallereignisse erfassen
missen, die das Herannahen ei-
nes Feindes verraten, wie zum
Beispiel Echoortungslaute von ja-

genden Fledermdusen. Schlief-
lich unterliegen alle Verhaltens-
weisen, die einen Schutz vor Riu-
bern darstellen, mindestens ei-
nem genauso grollen Selektions-
druck wie solche, die der effekti-
ven Partnerfindung dienen: Nur
wer lange genug lebt, kann sich
auch fortpflanzen!

Die Auslenkungen des Trom-
melfells bringen im Inneren des
Ohres die Horzellen zum Schwin-
gen. Anders als Menschen, die et-
wa 15.000 Horsinneszellen besit-
zen, verfligen Laubheuschrecken
nur tiber 20 bis 60. Die Verhalt-
nisse bleiben also tiberschaubar -
und eignen sich damit als Modell,
denn die Anordnung dieser Sin-
neszellen und ihre Funktion erin-
nern in frappanter Weise an das
Ohr der Saugetiere und des Men-
schen. Sie sind auf einer Mem-
bran aufgereiht, welche durch
Ubertragung des Schalls zu
Schwingungen angeregt wird, ge-
nau wie unsere Basilarmembran
mit den auf ihr sitzenden Haar-
zellen. Nun ist es eines der her-
vorstechendsten Merkmale des
Ohres der Saugetiere, dass sich
Schwingungseigenschaften der
Basilarmembran entlang ihres
Verlaufes in der Gehorschnecke
verandern, so dass auf diese
Weise eine ausgefeilte Analyse
der Tonhohe von Schallsignalen
moglich wird.

Bei den Laubheuschrecken ist
es offenbar genauso: Die Mem-
bran, hier eine Tracheenwand,
auf der die Sinneszellen sitzen,
andert ihre Breite und damit aller
Wahrscheinlichkeit nach auch
ihre Schwingungseigenschaften.
Das bedeutet bei den Sdugetie-
ren: Je weiter vom Trommelfell
entfernt die Sinneszellen sitzen,
desto tiefer ist der Ton, auf den sie
am besten ansprechen. Umge-
kehrt sind die nahe dem Trom-
melfell liegenden Bereiche fiir die
Wahrnehmung hoher Tonfre-
quenzen zustandig. Fir Laubheu-
schrecken gilt entsprechend: Je
korperndher die Sinneszellen auf
der Tracheenwand liegen, desto



tiefer, je entfernter sie liegen, de-
sto hoher ist ihre »Bestfrequenz«.
Da ein Laubheuschreckenohr nur
maximal 60 Sinneszellen besitzt,
stellt jede einzelne Sinneszelle ein
Unikat dar, das am besten auf ein
ganz bestimmtes Frequenzband
anspricht. Man nennt ein solches
Prinzip auch »Tonotopie«: Aus
dem Ort, an dem eine Sinneszelle
(oder auch eine Nervenzelle im
Gehirn) sich befindet, kann man
unmittelbar auf die Tonhohe
schliellen, von der sie am leichte-
sten erregt wird. Dieses Ordnungs-
prinzip erlaubt es, in der Entwick-
lung eines Nervensystems Interak-
tionen zwischen Nervenzellen zu
realisieren, die auf dhnliche Fre-
quenzen ansprechen. Auf solche
Interaktionen werden wir noch zu-
riickkommen.

Die Ahnlichkeit zwischen In-
sekten- und Wirbeltierohren geht
aber noch weiter. In beiden Oh-
ren scheinen aktive Prozesse die
Empfindlichkeit und Frequenz-
abstimmung der Sinneszellen zu
erhohen. Es lasst sich feststellen,
dass im Laufe der Evolution unter
dhnlichen Selektionsdriicken vol-
lig unabhangig mehrmals funktio-
nell ganz ahnliche Losungen ge-
funden wurden.

Das zentralnervose
Gehorsystem
Aber zurtick zur Tonotopie. Das,
was das Ohr wahrnimmt, muss
zur Bewertung (»Was«, »Wo«)
zum Zentralnervensystem (ZNS)
gesandt werden. Beim Menschen
gibt es dafiir eigene Nervenzellen,
widhrend bei den Insekten die
Horsinneszellen selbst diese Auf-
gabe iibernehmen. Uber Fortsit-
ze, so genannte Axone, tragen sie
die Erregung aus dem Ohr in
Form digitaler elektrischer Signa-
le, man nennt sie Aktionspoten-
ziale, in das Zentralnervensystem,
hier das im ersten Brustsegment
liegende Prothorakalganglion.
Die Frage ist nun, ob sich die
im Ohr gefundene Tonotopie
auch im Zentralnervensystem wie-
derfindet. Das tut sie, wie schon

von anderen Arbeitsgruppen ge-
zeigt wurde. Uns ist es aber erst-
mals gelungen, die Sinneszellen
mit Hilfe eines bestimmten Farb-
stoffes komplett vom Ohr bis in
das ZNS anzufirben. Es konnte
gezeigt werden, dass, entspre-
chend ihrer Lage im Ohr und da-
mit auch ihrer Abstimmung auf
eine bestimmte Schallfrequenz,
die Endungen der Sinneszellaxo-
ne in den Bereich des so genann-
ten auditorischen Neuropils zie-
hen, und dort jeweils in ein ganz
bestimmtes Gebiet. Mit anderen
Worten: Der peripheren Tonoto-
pie entspricht eine zentrale, die
zur Folge hat, dass auch nachge-
schaltete Nervenzellen, so ge-
nannte Interneurone, ihre Ver-
zweigungen nur in ganz be-
stimmten, eng umrissenen Berei-
chen des Neuropils ausbilden,
entsprechend der Sinneszellen,
von denen sie ihre Informationen
aufnehmen.

Im Insektenhirn ist alles geord-
net, genau wie im auditorischen
Kortex des menschlichen Gehirns
auch. Will eine Laubheuschrek-
ke nun die Frequenzen in einem
Signal analysieren, also zum Bei-
spiel den arteigenen Gesang er-
kennen, braucht sie bestimmte
Erkennungsfilter — im einfachsten
Fall einzelne Interneurone, die
selektiv auf die im Gesang ent-
haltenen Frequenzen antworten.
Eine selektive Antwort konnte
zum Beispiel dadurch erreicht
werden, dass dieses Neuron nur
von einer einzigen Sinneszelle,
die durch die artspezifische Fre-
quenz am starksten angeregt
wird, seine Information erhalt.
Dieses ist aber aus guten Griin-
den nicht so, wie wir im Folgen-
den zeigen wollen.

Die Kontrastverschirfung

Betrachten wir das Beispiel ei-
ner stideuropdischen Laubheu-
schreckenart, Ancistrura nigrovit-
tata, die wir besonders gut unter-
sucht haben. Die Mdnnchen die-
ser Art erzeugen einen Gesang,
der seine grofte Abstrahlungs-
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energie bei 14 bis 16 Kilohertz
besitzt, einer Frequenz, die Men-
schen gerade noch wahrnehmen
konnen. Im Gehor von Ancistrura
gibt es nun Sinneszellen, die be-
sonders gut auf diese Gesangsfre-
quenz reagieren. Es sind etwa die
Zellen Nr. 8 bis 11 von der Basis
des Organs aus gesehen. Im Pro-
thorakalganglion findet sich auch
ein Interneuron, das bevorzugt
auf diese Frequenz anspricht. Sei-
ne Verzweigungen im auditori-
schen Neuropil deuten aber dar-
auf hin (dank der Tonotopie kann
man das erkennen), dass es von
viel mehr Sinneszellen kontak-
tiert werden konnte als nur den
Zellen 8 bis 11. AuRerdem gibt es
nicht nur Frequenzen, von denen
dieses Neuron erregt wird, son-
dern auch solche, von denen es
gehemmt wird — zum Beispiel al-
le Frequenzen im Ultraschall.
Trifft also ein Ultraschallsignal auf
das Ohr, ist die Wahrscheinlich-

Abb. 3

Jede Sinneszelle im
Insektenohr spricht auf
eine bestimmte
Frequenz an. Dieses
Prinzip nennt man
»Tonotopie«. Hier die
Tonotopie der Sinnes-
zellen bei der Laub-
heuschrecke Ancistrura
nigroviftata. Das Dia-
gramm zeigt die
Schwellenkurven von
vier Sinneszellen mit
einer besten Empfind-
lichkeit bei 8, 18, 26
und 30 kHz. Dies ist die
3., 9., 18.und 20. Zelle
im Ohr, deren Verzwei-
gungsbereiche im
auditorischen Neuropil
ganz unten dargestellt
sind.

Georgia Augusta 2 | Juli 2003 79



GEHIRN UND  VERSTEHEN

Abb. 4

Gestalt eines Infer-
neurons (gefarot mit
Neurobiotin und
Diaminobenzidin) im
Prothorakalganglion der
Laubheuschrecke
Ancistrura.

keit, dass dieses Neuron aktiv ist,
stark reduziert (wahrend andere
Neurone stark erregt werden).
Solche Hemmungen deuten auf
Kontrastverscharfung hin — einen
Mechanismus, den man aus vie-
len Sinnessystemen bei Mensch
und Tier kennt und der auch in
psychophysischen Experimenten
am Menschen bestatigt wurde.
Um eine Kontrastverscharfung
nachzuweisen, fiihrten wir eine
Reihe von Experimenten durch,
in denen mit Hilfe eines spezifi-
schen Giftes (Picrotoxin, ein
Extrakt aus den Samen des asiati-
schen Kokkelskornerstrauches,
das auch fir homoopathische
Medikamente verwendet wird)
die Wirkung hemmender Einflis-
se unterdriickt wurde. Das Ergeb-
nis war eindeutig: Das Neuron er-
hélt nicht nur Erregung von den
Zellen 8 bis 11, sondern von min-
destens zehn bis 15 Sinneszellen
des Gehororgans. Die im Nor-
malfall vorliegenden hemmen-
den Einflisse reduzieren aber
dann wieder seinen Antwortbe-
(verschdrfen seine Fre-
quenzabstimmung) auf die fir die
Arterkennung wirklich notwendi-
gen Frequenzen. Eine solche

reich

Kontrastverscharfung ist in allen
Sinnessystemen zu finden, auch
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in identischer Weise wie bei
Ancistrura im Gehorsystem von
Wirbeltieren, beispielsweise bei
Neuronen im Mittelhirn der Fle-
dermduse.

Wozu ist diese Kontrastver-
scharfung gut? Und warum greift
das Interneuron nicht von vorn-
herein nur die Erregung von zwei
oder drei Sinneszellen ab? Daftir
kann es verschiedene Griinde ge-
ben. Bei Ancistrura haben wir die
Hypothese, dass es fiir sie zu un-
sicher wére, sich auf die Erregung
von zwei oder drei Sinneszellen
zu verlassen. Wenn dagegen
zehn oder 15 Zellen gleichzeitig
aktiv sind, wird ein gentigend lau-
ter Gesang viel zuverldssiger zu
einer Erregung des Interneurons
fihren — die Wahrscheinlichkeit,
einen arteigenen Gesang zu ver-
passen, sinkt. Die Kontrastver-
scharfung verringert gleichzeitig
die Wahrscheinlichkeit, auf ein
falsches Signal zu antworten oder
ein Feindsignal zu tberhoren,
welches zufdllig mit einem Ge-
sang zusammentrifft.

Wo lduft die Information
zusammen?

Wir haben uns Aspekte des Ho-
rens und der Schallverarbeitung
der Heuschrecke angeschaut.

Das gibt nur einen Ausschnitt
dessen wieder, was eine Heu-
schrecke bei der Verarbeitung ei-
nes Schallsignals tatsachlich leis-
ten muss. Neben der Frequenz
muss sie auch noch den Rhyth-
mus (das »Zeitmuster«) des Ge-
sanges erkennen, sowie unter-
scheiden, ob der Gesang von ei-
nem Mannchen oder einem
Weibchen kommt (bei vielen
Laubheuschrecken konnen beide
Geschlechter singen) oder ob er
gar von einem Feind ist. Und
wenn sie sicher ist, dass dieses
der Gesang eines Artgenossen ist,
muss sie auch noch herausfinden,
woher er kommt.

Alle diese einzelnen Informa-
tionen laufen auch bei Laubheu-
schrecken im Gehirn zusammen.
Es gibt wiederum eine bestimmte
Gegend, ein Neuropil, in das alle
auditorischen Nervenzellen ihre
Endigungen schicken, die vom
Thorax zum Gehirn ziehen (wir
gehen von mindestens sieben
Neuronen pro Korperseite aus).
Was dort allerdings im Einzelnen
geschieht und wie die unter-
schiedlichen Informationen zu-
sammengefiihrt werden, um zu
einer Verhaltensantwort zu fiih-
ren, ist noch véllig unklar und
wird uns sicherlich noch einige
Jahre beschiftigen. <
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Acoustic communication
between members of a spe-
cies involves detection of a sig-
nal, recognition of its meaning
(what) and localization (where).
We examine the question of what
sensory and central mechanisms
bushcrickets use to process audi-
tory information. When studying
certain bushcricket species, we
find many parallels to humans:
the ear has a series of sensory
cells tuned to increasing sound fre-
quencies in a tonotopic fashion.
Also the central projections
which terminate in certain areas
(auditory neuropile) are tonotopi-
cally arranged. Auditory inter-
neurons show specific projec-
tions in such areas, indicating the
overlap with sensory cells. The
processing of sound frequency
(and sound location as well) in-
volves an increase in contrast by
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inhibition through interneurons —
again well known from verte-
brates. Without this inhibition,
the neurons become much less
specific, which has been shown
by blocking the inhibition phar-
macologically. The reason for this
method of frequency processing
(less specific excitatory input, in-
creasing specificity by inhibition)
most likely lies in the greater reli-
ability of responses to conspecific
signals and the reduced likeli-
hood of ignoring an enemy’s sig-
nal. When we compare homolo-
gous interneurons in closely rela-
ted species, we find few differen-
ces in the excitatory input, but
sometimes dramatic differences
in the inhibitions. This may indi-
cate thatin evolution it is easier or
more effective to change inhibi-

tion by interneurons than .
excitation by sensory cells.
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Prof. Dr. An-
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