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BEHAWIORALNO-FIZJOLOGICZNE PODLOZE REAKCJI FONOTAKSJI
U SWIERSZCZY

Systemy akustycznego porozumiewania sie miedzy sobg osobnikéw tego
samego gatunku rozwinety sie w trakcie ewolucji niezaleznie u wielu réznych
grup owadow. Znaczenie komunikacji akustycznej staje sie szczegdlnie wyraznie
widoczne w okresie rozrodu, kiedy to osobniki przeciwnych pici muszg przede
wszystkim odnalez¢ sie w swym naturalnym srodowisku. DZzwiek o charaktery-
stycznym dla gatunku wzorcu jest dobrym przekaznikiem informacji pomiedzy
gotowymi do rozrodu, lecz oddalonymi od siebie osobnikami. Sygnat akustyczny
stuzy do orientacji poszukujgcych sie osobnikéw przeciwnych ptci umozliwiajgc
im odnalezienie sie w ich naturalnym srodowisku. Zjawisko to, bedace ukierun-
kowang reakcjg w strone zrodta dzwieku jest nazywane w etologii fonotaksja.
Fonotaksja jest. reakcjg stereotypowag, ktorej wzorzec jest w petni wrodzony lub,
jak to okresla sie inaczej, sztywny. Najbardziej interesujgcym aspektem fonota-
ksjijest mechanizm umozliwiajacy zjednej strony okreslenie kierunku, z ktérego
dochodzi bodziec dzwiekowy, z drugiej zas rozpoznanie osobnika tego samego
gatunku na podstawie styszanego dzwieku.

Dobrze znanymi owadami, ktére posiadajg zdolnosé do wytwarzania dzwieku
sg swierszcze (Gryllidae), nalezace do rzedu prostoskrzydtych [Orthopteral.
Wiekszos¢ gatunkéw z rzedu prostoskrzydltych wyksztatcita w toku ewoluciji
bardzo skomplikowane formy porozumiewania sie na drodze akustycznej. Dla-
tego owady te staly sie przedmiotem intensywnych badann nad komunikacja
akustyczna i lezacym u jej podstawy zjawiskiem fonotaks;ji.

U owadow mozna wyrozni€ kilka réznych strategii fonotaktycznych. Przewaz-
nie glosy wabigce (ang. calling song) wydaje tylko samiec, a samica, ktora je
odbiera podaza w kierunku styszanego Zrédta dzwieku i odnajduje samca.
Jednak samice niektérych gatunkéw owaddéw w odpowiedzi na sygnaty przywa-
biajgce samcéw tez mogg wydawac¢ dzwieki, tak wiec zaréwno samica, jak i
samiec wykazujg reakcje fonotaksji i podazajg ku sobie (Ewing 1989). W przy-
padku Swierszczy tylko samica porusza sie w kierunku samca, ktéry znajduje
sie caty czas wjednym miejscu i stanowi dla samicy stacjonarne zrodto dzwieku,
ktére moze ona zlokalizowa¢ i odszuka¢. Samiec Swierszcza Teleogryllus commo-
dus stojgc w wejsciu swej norki moze wytwarzac przez wiele godzin bez przerwy
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gtosny dzwiek wabigcy. Zachowuje sie w ten sposéb tylko wowczas, gdy posiada
w petni wyksztatcony spermatofor, czyli torebke zawierajaca plemniki, to znaczy
gdy jest gotowy do kopulacji. Im dtuzej wydaje dzwiek, tym wieksze szanse ma
samica na odnalezienie samca, gdyz idac w jego kierunku ma wiecej czasu na
prawidtowe ustalanie kierunku i pokonanie dzielgcej ja od niego odlegtosci. Po
dotarciu do samca rozpoczynaja sie krotkotrwate zaloty, po ktérych nastepuje
kopulacja. W jej trakcie samiec przyczepia spermatofor do narzadéw rozrod-
czych samicy a potem pozostaje przy niej jeszcze przez jakis czas odpedzajac
inne samce, ktére mogtyby znalez¢ sie w poblizu (Loner 1989).

Samce Swierszczy wytwarzajg oprécz dzwieku wabiacego jeszcze dwa inne
rodzaje dzwiekéw. Sg to dzwieki zalotne, czyli sygnaly emitowane wytgcznie
w krotko trwajgcym okresie zalotow (ang. courtship song) oraz dzwieki agresji
(ang. agressive song) wytwarzane po zblizeniu sie innych samcéw do zwabionej
samicy. Wymienione trzy rodzaje sygnatow roznig sie miedzy sobg pod wzgledem
czestotliwosci i wzorca dzwieku. Nie wszystkie tez sg rzeczywiscie gatunkowo
specyficzne. Prowadzone na kilku gatunkach Gryllidae badania dowiodly, ze na
przyktad dzwiek zalotny nie jest sygnatem specyficznym dla gatunku i nie jest
on niezbednie konieczny do rozpoczecia kopulacji. Specyficznos¢ gatunkowajest
natomiast cecha charakterystyczng dzwiekéw wabiacych (Bennet-Crark 1989).

Fakt, ze ¢wierkajgce odgtosy samca Swierszcza zwabiajg samice zostat zaob-
serwowany juz dos¢ dawno temu. Historia badan nad tym zjawiskiem rozpoczeta
sie w 1913 roku, kiedy to Regen po raz pierwszy przeprowadzit szereg doswiad-
czen laboratoryjnych. Byly to badania pionierskie, ktére weryfikowaty poczynio-
ne w naturze spostrzezenia. Regen zastosowat w swoich doswiadczeniach urza-
dzenie dziatajgce na zasadzie telefonu. Dzieki temu emitowany przez samca
dzwiek byt przekazywany do izolowanej komory doswiadczalnej, w ktorej prze-
bywata samica. Jak stwierdzit Regen, w trakcie emisji dZzwieku wabigcego samica
poruszata sie w tym kierunku, z ktérego dochodzit sygnat. Badacz ten wykazat,
ze samica Swierszcza potrafi zlokalizowa¢ wydajacego dzwieki samca a jedyna
wskazéwka jest dla niej dzwiek wabigcy (Weber i Thorson 1989).

Podstawa ztozonego systemu wewnatrzgatunkowej komunikacji akustycznej
i fonotaksji Swierszczy jest jednak przede wszystkim wystepowanie i budowa
narzadéw umozliwiajgcych wytwarzanie dzwieku.

WYTWARZANIE DZWIEKU

U Swierszczy odbywa sie ono na zasadzie strydulacji, czyli pocierania o siebie
roznych czesci ciata. Aparat strydulacyjny znajduje sie na przednich, stward-
niatych skrzydtach nazywanych pokrywami (tegmina) i ma posta¢ dwéch kuti-
kularnych struktur. Jedna z nich, w ksztalcie listewki, jest nazywana ,zeber-
kiem” lub ,skrobakiem” ( plectrum, ang. scraper), druga natomiast utworzona
przez rzad kutikularnych zabkéw tworzy tak zwany ,pilnik” (ang. file). Obydwie
sg przeksztatconymi zytkami przednich skrzydet. Podczas wytwarzania dzwieku
skrobak lewego skrzydta pociera o pilnik prawego skrzydta i przesuwajac sie po
zabkach pilnika wpada wraz z nim w drgania (rye. IB). Drgania zeberka i pilnika
sq zbyt stabe, aby wytworzy¢ fale rozchodzaca sie w powietrzu. Poniewaz jednak
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przenosza sie na pokrywy, to wprawiajg w drgania te czes¢ btony skrzydia, ktéra
jest czescig rezonujaca aparatu dzwiekowego i jest nazywana harfg. Drgania
harfy sg juz wystarczajgco silne, aby wytworzy¢ fale dzwiekowa, ktéra moze

Ryc.l. A. Schemat przedstawiajacy strukture bodzca akustycznego (wg webera i Thor-
SONA 1989, zmienione). B. Wytwarzanie dzwieku. Przesunigcie sie¢ skrobaka pojednym
zabku pilnika wytwarza jedng oscylacje pulsu (wg Hubera 1970, zmienione).
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rozchodzi¢ sie w powietrzu na dos¢ duze odlegtosci. Co wiecej, u wielu gatunkéw
Swierszczy w trakcie strydulacji obie pokrywy sg unoszone ponad tutowiem
w taki sposob (rye. 2A, B), ze tworzg wklestg powierzchnie, dzieki czemu emito-
wany dzwiek przybiera posta¢ wiagzki i dlatego moze dociera¢ na wieksze odle-
g*OéCi (Bennet-Clark 1989)

Wydawane za pomocg tak zbudowanego aparatu dzwieki sg bodZzcami ztozo-
nymi, a wiec charakteryzujacymi sie okreslong struktura (rye. 1A). Fale akusty-
czne wytwarzane przez drgajacy rezonator (harfe) charakteryzujg sie pewna
czestotliwoscig nosna (czyli czestotliwoscia podstawowa o najwyzszej energii) i
jej czestotliwosciami harmonicznymi (w przypadku gtoséw wabigcych swierszczy

Ryc. 2. Slrydulujme samce Swierszczy. Widoczne churakieryslyczne utozenie skrzydet
pierwszej pary w czasie wytwarzania dzwieku.

A. Gryllus bimaculatus. B. Acheta domesticus
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czestotliwo$¢ nosna dzwieku wynosi 4-5 kHz). Specyficzna budowa harfy spra-
wia, ze czestotliwos$¢ podstawowa dzwieku ulega wzmocnieniu. Poniewaz jednak
harfa jest wprawiana w drgania okresowo, to znaczy wtedy gdy skrzydta wyko-
nujg ruch dosrodkowy, wytwarzany dZzwiek niejest cigglty lecz modulowany, czyli
skiada sie z serii pulsow (sylab dzwieku), ktorych amplituda ptynnie narasta i
opada (Bennet-Clark 1989). Jeden puls powstaje podczas pojedynczego ruchu
dosrodkowego skrzydet, gdy plectrum pociera o zgbki pilnika, przy czym przesu-
niecie sie plectrum po jednym zabku wytwarza jedng oscylacje pulsu (sylaby)
(rye. IB). W zaleznosci od rytmiki ruchéw skrzydet pulsy sa wytwarzane pojedyn-
czo, w grupach lub w dtugich seriach. Pojedyncze pulsy lub ich krotkie serie to
¢éwierkniecia. Przez ucho ludzkie sg one zawsze odbierane jako pojedyncze
dzwieki (Ewing 1989). Natomiast dtugotrwate i jednostajne serie pulséw sg
nazywane trylami. Tryle, éwierkniecia oraz ich r6zne kombinacje sktadaja sie na
pewien wzorzec dzwieku zwany sekwencja. Jest on charakterystyczny dla ga-
tunku. Wynika to po czesci z okreslonej budowy morfologicznej aparatu stry-
dulacyjnego. Dtugosé pilnika, liczba wystepujacych na nim zgbkéw oraz odstepy
pomiedzy nimi warunkujga posta¢ pulsOw (Bennet-Clark 1989, Ewing 1989).
Dzieje sie tak jednak i z tej przyczyny, ze wzorzec dzwieku zalezy od utrwalonej
w osrodkowym uktadzie nerwowym rytmiki ruchéw strydulacyjnych skrzydet.
Charakterystyczna rytmika ruchow skrzydet jest regulowana przez o$rodek
(centrum) strydulacji, zlokalizowany w drugim zwoju tutowiowym (Barbacka-
SUROWLAK i SUROWIAK 1993).

ODBIERANIE DZWIEKOW

Wydawany przez samce dzwiek jest odbierany przez osobniki obydwu pici.
Jego percepcji stuzg bebenkowe narzady stuchowe zwane narzadami tympanal-
nymi, ktore sg wyspecjalizowanymi narzadami chordotonalnymi. Narzady te
u prostoskrzydtych nalezacych do podrzedu Ensifera (Gryllidae, Tettigonidae)
znajdujga sie na goleniach pierwszej pary odndzy. Ich budowa wykazuje u Swier-
szczy najwyzszy stopien ztozonosci. Na przednich odnoézach, tuz ponizej stawu
taczacego golen z udem wyraZznie zaznaczajg sie dwa podtuzne otwory zamkniete
btonami tympanalnymi. Blony te przylegaja do $cian tchawek biegnacych we-
wnatrz odndza, z ktorych jedna jest gtéwnag tchawka odnéza, zas druga jej
bocznym odgatezieniem. Tchawka gtéwna biegnie wzdtuz odnéza, po czym
przechodzi w przetchlinke zakornczong otworem na boku tutowia. Ten szczeg6t
budowy anatomicznej ,ucha” Swierszcza jest niezwykle wazny. Budowa taka
umozliwia bowiem oddziatywanie fal dzwiekowych na btony bebenkowe zaréwno
z zewnatrz, jak i od srodka ciata poprzez tchawki (Ewing 1989). Réwniez waznym
i jednoczes$nie interesujgcym szczegétem budowy catego uktadu jest to, ze
w tutowiu tchawki z lewego i prawego odnéza stykajg sie ze sobg. Oddzielaje od
siebie jedynie cienka, elastyczna btona. Btona ta wprawdzie blokuje bezposredni
przeptyw powietrza miedzy tchawkami, ale umozliwia przenoszenie sie w nich
drgan w taki sposob, ze drgania percepowane przez narzad tympanalny z jednej
strony ciata docierajg az do narzgdu stuchowego po drugiej stronie ciata. Taka
budowa ,ucha” sSwierszcza umozliwia poréwnanie akustycznego cisnienia
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dzwieku, ktéry dociera do kazdego tympanum zaréwno bezposrednio od strony
zewnetrznej, jak i posrednio od strony wewnetrznej (ang, pressure difference
receivers). Ten mechanizm, ktérego wyjasnienie zaproponowat Autrum juz
w 1940 roku, pozwala owadowi ustali¢ kierunek, z ktérego dochodzi dzwiek
(Michelsen i Larsen 1985).

Badania nad zachowaniem sie samic wykazatly, ze rozpoznajg one samca
swojego gatunku po jego dzwiekach (Stout i wpdtaut. 1983, Stout i McGhee,
1988, Weber i Thorson 1989). Przeprowadzono bardzo wiele badan aby ustalic,
ktéry sposréd parametrow dzwieku jest decydujacy w rozpoznawaniu przez
samice samca swojego gatunku. W badaniach tych koncentrowano sie gtéwnie
na roli dzwieku w izolacji seksualnej. Wyniki okazaty sie bardzo zréznicowane.
Niektorzy badacze twierdzili, ze kluczowa role w procesie fonotaksji odgrywa
czestotliwos¢é nosna (Bir1 1974). Wedlug innych najwieksze znaczenie miatby
mie¢ sam wzorzec dzwieku (Zaretsky 1972). ROznice zdan co do znaczenia
poszczegdlnych parametrow dzwieku w fonotaksji byty spowodowane stosowa-
niem odmiennych metod a po czesci tym, ze badania byly prowadzone na
ré6znych gatunkach prostoskrzydtych. Okazato sie réwniez, ze nie mozna wska-
za¢ jednego okreslonego parametru dzwieku, ktéry u wszystkich gatunkow
odgrywatby kluczowa role w wyzwalaniu reakcji fonotaksji. Dowiodty tego bada-
nia poréwnawcze Popova | Shuvalowa (1977) przeprowadzone na kilku gatun-
kach w Turkmenistanie (Ewing 1989). Doherty (1985b) badajac gatunek Swier-
szcza Gryllus bimaculatus i stout (1983) badajacy Acheta domesticus zapro-
ponowali hipoteze, ze rozpoznawanie dzwieku jako bodzca specyficznego gatun-
kowo odbywa sie na podstawie wielu parametréw (ang. the multiple-recognition
hypothesis) (Weber i Thorson 1989). Dzieli sie je obecnie na tak zwane parame-
try ,kluczowe” dla danego gatunku (ang. essential recognition parameters), ktére
sg bezwzglednie konieczne dla wystapienia reakcji fonotaksji i parametry dodat-
kowe, ktére warunkujg optymalny poziom reakcji (Ewing 1989).

Cechy dzwiekéw wabigcych samcow wykorzystuje sie w taksonomii Orthop-
tera i analizuje zaréwno czestotliwos¢ nosng dzwieku, jak ijego wzorzec czaso-
wy (dtugos¢ pulsu, okres pulsu, liczbe pulséw w jednostce czasu, dtugosé przerw
pomiedzy pulsami). Stwierdzono, ze takie parametry bodZca akustycznego, jak
czestotliwos¢é nosna, liczba pulséw wytwarzanych w jednostce czasu czy stru-
ktura trylu sg charakterystyczne dla gatunku i sg dziedziczne (Bennet-Clark
1989). Jedynie gatunki allopatryczne (to znaczy takie, ktére uzyskaty izolacje
seksualng w wyniku izolacji geograficznej) moga wytwarza¢ podobne dzwieki.
Gatunkami takimi sa, na przyktad, Gryllus campestris i Gryllus bimaculatus. Ich
dzwieki sg bardzo podobne zaréwno pod wzgledem czestotliwosci, jak i wzorca
dzwieku. Natomiast gatunki zamieszkujace to samo Srodowisko, na przykiad
Telleogryllus commodus i Telleogryllus oceanicus, emitujg zupetnie rézne sygnaty
(Bennet-Crark 1989). Oczywiscie wystepuje takze pewne zrdéznicowanie osobni-
cze w obrebie kazdego gatunku. Jest ono jednak znacznie mniejsze niz zr6zni-
cowanie pomiedzy gatunkami. Na proces strydulacji a przez to réwniez i na
parametry dZzwieku majg pewien wptyw takze czynniki zewnetrzne. Znamienny
jest na przyklad wpltyw temperatury. Liczba pulséw i ¢wierknie¢ w jednostce
czasu, bedaca odzwierciedleniem rytmiki ruchéw skrzydet owada, wzrasta wraz
ze wzrostem temperatury niemal proporcjonalnie. Réwniez czestotliwos¢ nosna
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dzwieku, a wiec czestotliwos¢ oscylacji w obrebie pojedynczego pulsu zmienia
sie w zaleznosci od temperatury. Zmiany te nie sg jednak tak proporcjonalne,
jak zmiany liczby pulséw i ¢wierknie¢, gdyz zalezg przede wszystkim od cech
fizycznych rezonatora aparatu strydulacyjnego danej grupy swierszczy (Bennet-
-Crark 1989).

Stosunkowo waznym elementem wzorca dzwieku wydaje sie by¢ diugosé
okresu miedzysylabowego (okres pomiedzy poczatkiem dwédch nastepujacych po
sobie sylab, czyli pulséw). Wykazano u kilku gatunkéw swierszczy, ze sztuczne
dzwieki wabiace, réznigce sie dtugoscia okreséw miedzysylabowych (SP, ang.
syllable period), wptywaja na reakcje samic. Na przyktad dla swierszcza domo-
wego najbardziej atrakcyjnymi sg sygnaty wabigce o SP réwnym od 50 do 70 ms,
a wiec takim, jaki wystepuje w dzwiekach emitowanych przez samce tego gatun-
ku w warunkach naturalnych (Stout i wspotaut. 1983, Stout i McGhee 1988).
Poznanie preferencji samicy co do parametrow, ktorymi charakteryzowac sie
powinien najbardziej atrakcyjny dla niej dzwiek wabiacy, jest wykorzystywane
w badaniach nad neurofizjologicznym mechanizmem fonotaksji.

FILTROWANIE | PRZETWARZANIE DZWIEKU

Gdy sygnat akustyczny dociera do btony bebenkowej narzadu tympanalnego
samicy, wprawiaja w drgania, ktore z kolei pobudzaja komaérki czuciowe recep-
toréw stuchu (sensille chordotonalne) i powodujg powstanie w nich potencjatow
receptorowych. Sygnat ten jest nastepnie przekazywany do zwoju przedtutowio-
wego, skad dociera do mézgu i do osrodkéw motoiycznych tutowia. Po dotarciu
do moézgu sygnat akustyczny jest integrowany z sygnatami pochodzacymi z in-
nych receptoréw, po czym juz w postaci gotowych instrukcji poprzez interneu-
rony zstepujace dociera do miesni tutowia (efektoréw) i tam inicjuje badz tylko
moduluje aktywno$¢ lokomotoryczng owada (Michelsen i Larsen 1985).

Filtrowanie i przetwarzanie dzwieku rozpoczyna sie juz na poziomie recepto-
row. Wsréd 50-70 stuchowych komoérek receptorowych mozna wyrézni¢ popu-
lacje, z ktorych kazda dostrojonajest do odbioru dzwiekéw o pewnej, okreslonej
czestotliwosci. Najwieksza z nich, zawierajgca od ~ do -] wszystkich receptoréw,
jest dostrojona do czestotliwosci nosnej dzwiekéw wabigcych, to jest 4-5 kHz.
Oznacza to, zejezeli utrzymac wszystkie parametry dzwieku na statym poziomie,
a zmieniaé tylko czestotliwo$¢ nosnag, woéwczas liczba impulséw nerwowych,
generowanych przez kazdg komérke receptorows z tej populacji, jest najwieksza
wihasnie dla bodzca o czestotliwosci 4-5 kHz. Mniejsza populacja receptorow jest
dostrojona do 12-16 kHz, zas najmniejsza populacja najtatwiej ulega pobudze-
niu przez dzwieki o czestotliwosci nosnej mniejszej niz 2 kHz. P6Zniejsze badania
na Swierszczu Teleogryllus oceanicus wykazaty, ze w narzadzie stuchowym
osobnikow nalezacych do tego gatunku, oprécz populacji komérek dostrojonej
do dzwiekéw o czestotliwosci 4-5 kHz wystepujg takze populacje komoérek
receptorowych inaczej dostrojone. Znaleziono zaréwno grupy receptoréw dostro-
jone do dwoéch réznych czestotliwosci, jak i takie ktére nie sg dostrojone do
zadnej okreslonej czestotliwosci, a ich pobudliwos¢ jest jednakowa w catym
zakresie czestotliwosci od 0,5 do 42 kHz (Michelsen iLarsen 1985).
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W podobny sposéb receptory stuchowe koduja natezenie dzwieku. Zmiany
w natezeniu dzwieku znajdujg swoje odbicie w zmianach czestotliwosci impul-
séw nerwowych (wytadowan iglicowych) w komorkach receptorowych oraz w
zmianach okresu ich utajenia, tojest czasujaki uptywa od momentu zadziatania
bodzca do chwili wyzwolenia przez komorke pierwszego potencjatu czynnoscio-
wego. Obserwuje sie przy tym takg zaleznos$¢, ze wraz ze wzrostem natezenia
bodzca wzrasta ilos¢ wyzwalanych potencjatdéw i jednoczesnie skraca sie okres
utajenia (Michelsen i Larsen 1985).

Bodziec dzwiekowy odbierany przez receptory stuchowe jest przesytany dalej
do zwoju przedtutowiowego. Receptorowe widkna stuchowe organéw tympanal-
nych dochodzg do centralnej czesci zwoju przedtutowiowego zwanej neuropilem,
czyli siateczki zbudowanej z porozgatezianych wypustek aksonéw, gdzie konta-
ktujg sie z innymi neuronami (Micheltsen i Larsen 1985, Ewing 1989).

Intensywne badania z zakresu neurobiologii recepcji stuchowej wielu gatun-
kow prostoskrzydlych przyczynity sie do zidentyfikowania kilku klas interneu-
rondw stuchowych posredniczacych w dalszym przewodzeniu bodzca akustycz-
Nnego. Wonters i Huber (1982) zidentyfikowali sze$¢ typow neurondw stucho-
wych w zwoju przedtutowiowym dzielgc je na kilka klas: neurony omega (O),
ktorych aksony nie wychodzg poza zwoj przedtutowiowy; neurony A, ktérych
aksony dochodzg do mézgu; neurony T, ktorych jeden akson dochodzi do mézgu
a drugi do zwoju Srédtutowiowego oraz neurony D, ktérych aksony dochodzg
tylko do zwoju Srédtutowiowego (iyc. 3). Boyan opisat natomiast kilka neuronéw
stuchowych w obrebie samego mézgu (Ewing 1989, Michelsen i Larsen 1985).

Interneurony segmentalne (ang. segmental auditory interneurones) umozli-
wiajg pordwnanie bodzcow akustycznych odbieranych przez narzady tympanal-
ne po obu stronach ciata. Poniewaz neuropil akustyczny zwoju przedtutowiowe-
go wystepuje w postaci dwoch roztgcznych struktur wystepujgcych w prawej
i lewej czesci zwoju przedtutowiowego, interneurony segmentalne sg niejako
pomostem umozliwiajgcym przeptyw informacji pomiedzy tymi dwoma czesciami
neuropilu. Jest to szczegdllnie wazne w ustalaniu kierunku, z ktérego dochodzi
dany bodziec akustyczny (Ewing 1989, Michelsen i Larsen 1985).

Najwieksze neurony segmentalne to tak zwane interneurony omega (ON).
Zostaty tak nazwane ze wzgledu na ich charakterystyczny ksztatt przypomina-
jacy grecka litere Q. Stwierdzono je u kilku gatunkéw sSwierszczy: Gryllus
campestris, Teleogryllus oceanicus, Gryllus bimaculatus i Acheta domesticus
(Michelsen i Larsen 1985). Wystepuja dwa typy tych neuronéw, ONI i ON2,
kazdy w postaci pary komoérek. Ciata komdrkowe neuronéw jednej pary lezag
w przeciwlegtych czesciach zwoju przedtutowiowego, a ich strefy dendiytyczne
penetrujg obydwie czesci neuropilu akustycznego, prawa i lewa.

Stosunkowo dobrze zostato poznane dziatanie pary interneuronéwtypu ONI.
Impulsy nerwowe generowane w strefie dendrytycznej, znajdujacej sie w tej
czesci neuropilu co ciato komorki ONI, sg przekazywane wzdiuz aksonu do
przeciwlegtego (kontralateralnego) pola dendrytycznego. Liczba potencjatow
czynnosciowych przesytanych do przeciwlegtej czesci neuropilu zalezy od nate-
zenia dzwieku i aktualnego potencjatu spoczynkowego btony neuronu. Stwier-
dzono, ze ta komdrka ONI, ktora jest aktualnie pobudzona hyperpolaryzuje,
czyli hamuje drugg komoérke ONI ze swej paiy. Wzajemne hamowanie sie
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neuronéw ONI podkresla réznice w pobudzeniu lewej i prawej strony ciata.
W taki sposob jest okreslany kierunek, z ktérego dochodzi bodziec akustyczny.
Inng wiasciwoscia interneuronéw ONI, jest to, ze sg najczulsze na bodzce
dzwiekowe o takiej samej czestotliwosci, jak czestotliwosé sygnatéow wabigcych,
czyli 4-5 kHz, chociaz stwierdzono, ze moga reagowac takze na bodzce o znacznie
szerszym (1-40 kHz) zakresie czestotliwosci (Michelsen i Larsen 1985).

Wiasciwosci interneuronéw ON2 sg o wiele stabiej poznane. W zasadzie
wiadomo tylko, ze cialo komérkowe i dendryty ON2 graniczg z ON1i w przeci-
wienstwie do ON 1 sg pobudzane przez bodZce dochodzgce z narzaddéw tympa-
nalnych obu stron ciata (Michelsen i Larsen 1985).

Sposrod stosunkowo duzej liczby neurondéw stuchowych wystepujacych
w zwoju przedtutowiowym, tylko dwie lub trzy pary maja aksony dochodzace do
mdzgu. Woniters i Huber (1982) opisali wkasciwosci integrujace dwéch typéw
interneuronéw wstepujacych: ANI i AN2 (ang. ascending auditory interneu-
rons). Komarki te, podobnie jak neurony omega, wystepuja parami, przy czym
dendryty tej komorki, ktorej ciato jest potozone w lewej czesci neuropilu, pene-
trujg jego prawg czesc i odwrotnie (ryc. 3 A).

Interneuron ANI podobnie jak ONI jest Scisle dostrojony do czestotliwosci
dzwiekéw wabigcych, to jest 4-5 kHz. Ponadto w neuronie tym odbywa sie
kodowanie wzorca rozktadu w czasie elementéw skitadowych dzwieku (ang.
pulse-coder). Poniewaz okres refrakcji neuronu ANI (czas, ktéry musi uptynaé
od momentu aktywacji neuronu, aby mégt by¢ wyzwolony nastepny potencjat
czynnosciowy) jest kroétki i wynosi 15 ms, pulsy o dtugosci 25 ms i czestotliwosci
powtorzen 25 Hz moga byc¢ tu kodowane jako oddzielne sylaby dzwieku. Dlatego
na przykitad Gryllus bimaculatus rozréznia poszczegélne sylaby tylko we wias-
nych dzwiekach wabigcych, natomiast nie rozréznia ich w dzwiekach innych
gatunkow Swierszczy, u ktorych czestotliwos¢ powtdrzenn pulséw jest wyzsza
(Michelsen i Larsen 1985, Ewing 1989)

Interneuron AN2 reaguje na bodZce akustyczne w znacznie szerszym zakre-
sie czestotliwosci niz AN 1, z tym ze przy niskim natezeniu dzwieku najmocniej
reaguje na bodzce o wysokiej czestotliwosci. Jego dtugi okres refrakcji (od 40 do
80 ms) uniemozliwia kodowanie przerw miedzy sylabami w przypadku dzwiekoéw
wabigcych (ang. chirp-coder). Natomiast sygnaty zalotne, ktére sa krétkimi
dzwiekami o czestotliwosci nosnej 14-16 kHz i sg powtarzane z niskg czestotli-
woscig 2 do 3 kHz, moga by¢ kodowane przez AN2 (Michelsen i Larsen 1985,
Ewing 1989).

Wiekszos¢ badaczy opisywata dwie pary interneuronéw stuchowych. Stout
wyroznit u Swierszcza domowego trzy funkcjonalnie rézne klasy L-ksztattnych
interneuronéw stuchowych, ktére nazwat: LI, L2 i L3. Komdérki te, podobnie jak
wszystkie opisywane wczesniej neurony, wystepuja w parach. Najwazniejszym
sposrod nich jest, neuron LI. Morfologicznie jest on podobny do interneuronu
ANI, opisanego u Gryllus campestris przez Wohtersa i Hubera ( 1982 ). Jego
prog pobudliwosci jest najnizszy dla dzwiekéw wabigcych o czestotliwosci nosnej
5 kHz i natezeniu od 45 do 50 dB. Juz aktywnos¢ pojedynczej komorki LI jest
wystarczajaca do wystgpienia reakcji fonotaksji (Atkins i wspotaut. 1992).

Interneuron L2 przewodzi bodZzce dzwiekowe o duzej czestotliwosci nosnej
(16 kHz), przy czym wartosci nadprogowe natezenia bodzca dla tej czestotliwosci
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wynoszg od 55 do 65 dB. Natomiast natezenie dzwieku o interesujacej nas
czestotliwosci 5 kHz musi przekracza¢ az 85 dB, aby bodziec ten osiggnat prég
pobudliwosci neuronu. Dlatego tez L2 nie odgrywa roli w fonotaktycznej reakcji
samicy na sygnaly wabigce samca. Przypuszcza sie natomiast, ze neuron L2
Acheta domesticus, podobniejak odkryty u Teleogryllus oceanicus neuron INT-1
przewodzacy bodzce o wysokiej czestotliwosci, moze mie€ znaczenie w fonotaks;ji
ujemnej. Jak stwierdzono, lezy ona u podstawy reakcji ucieczki przed drapiez-
nikiem wydajacym dzwieki o wysokiej czestotliwosci, czyli przed nietoperzem
(Atkins i wspoOlaut. 1992).

Ryc. 3 Cztery klasy neronow
stuchowych (W oidlers i Huber
1982, zmienione).

O — neuron omega (segmentalny);

A — neuron wysytajacy akson do

moézgu (wstepujacy); D — neuron wy-

sytajacy akson do zwoju $rédtutowio-

wego (zstepujacy) T — neuron wysy-

tajacy jeden akson do moézgu ijeden
do zwoju $rédtutowiowego.

Ostatni z opisanych przez Stouta typ interneuronu L3 ma najnizszy prog
pobudzenia dla bodzca o czestotliwosci nosnej 16 kHz i natezeniu 55-65 dB.
Poniewaz jednak pobudzajg go takze dzwieki o czestotliwosci 5 kHz i natezeniu
65-75 dB, odgrywa on istotng role w mechanizmie fonotaksji (Atkins i wspélaut.
1992). Interesujacg whasciwoscia fizjologiczng interneuronu L3 jest to, ze jego
reakcja na kolejne sylaby w ¢wierknieciu stopniowo sie obniza. Liczba wytado-
wan iglicowych uwalnianych w odpowiedzi na trzecig sylabe w ¢wierknieciu jest
juz o potowe mniejsza od liczby iglic wywotanych pierwsza sylabg. Spadek reakcji
interneuronu L3 jest najwiekszy, gdy czas pomiedzy poczatkami kolejnych sylab
wynosi 50 ms, czyli tyle samo co w dzwieku wabigcym, ktéry jest najbardziej
atrakcyjny dla samicy. Przypuszcza sie, ze dzialanie interneuronu L3 moze
odgrywaé kluczowg role w mechanizmie rozpoznawania przez samice najatra-
kcyjniejszych dla niej dzwiekéw wabigcych a tym samym w przebiegu zjawiska
fonotaksji (Hentey i wspdlaut. 1992).

Zaklejenie woskiem narzadu tympanalnego po jednej stronie ciata u samic
Gryllus bimaculatus i Gryllus campestris powodowato, ze neurony stuchowe
w zwoju przedtutowiowym po tej stronie nie ulegalty pobudzeniu. Samice z na-
rzadem tympanalnym czynnym tylko po jednej stronie ciata popetniaty biedy.
Polegaty one na ustawianiu sie samicy w kierunku zrodia dzwieku bardziej
stymulowang strong ciata. Takie ustawienie ciata musiato prowadzi¢ do statego
zakrzywiania sie drogi przebywanej przez samice (ang. circling), przy czym
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zawsze strona ciata z zaklejonym narzadem stuchu byta zwrécona na zewnatrz
kreslonego kregu. Kotowanie byto wynikiem préby zrownowazenia dzwiekow
dochodzacych do narzadéw tympanalnych po obu stronach ciata. Pdzniejsze
badania (Kohne i wspotaut. 1992) wykazaty, ze szybkos¢ kotowania byta najwie-
ksza, jesli okres miedzysylabowy emitowanego dzwieku wabigcego wynosit
50 ms, czyli byt najbardziej atrakcyjny dla samicy. Pomimo utrudnionej perce-
pcji (a przez to btednej lokalizacji zrédta dzwieku) samica nadal mogta rozrézniac
sygnaly wabigce o najatrakcyjniejszym dla niej okresie miedzysylabowym.

Podobne zmiany w orientacji w stosunku do zréodta dzwieku obserwowano
u samicy Acheta domesticas po jednostronnym zabiciu interneuronéw stucho-
wych promieniami lasera (fotoinaktywacja). Samica zawsze zwracala sie w kie-
runku bodzca strong bardziej stymulowang. Natomiast fotoinaktywacja wytacz-
nie interneuronu L2 nie powodowata zaburzen w reakcji fonotaktycznej samicy,
co potwierdzito przypuszczenie, ze ten interneuron nie odgrywa roli w fonotaks;ji
dodatniej w kierunku Zrédta dzwieku wabigcego, charakterystycznego dla ga-
tunku (Atkins i wspotaut. 1992).

Na dziatanie mechanizmu fonotaksji ma wptyw jeszcze jeden bardzo istotny
czynnik oddziatywujacy na ukiad nerwowy. Jest nim hormon juwenilny (JH III).
Badania nad jego wptywem na fonotaksje przeprowadzono na opisanych wczes-
niej neuronach LI, L2 i L3 (Stout i wspétaut. 1991, 1992).

WPLYW HORMONU JUWENILNEGO (JH III)

Hormon ten jest wytwarzany w gruczotach wydzielania wewnetrznego —
corpora allata i wptywa na fizjologie rozwoju i rozrodu owaddéw (Cymborowski
1984a, b). Jak sie okazato, u Swierszczy wptywa on réwniez na zachowanie
rozrodcze odgrywajac wazng role w mechanizmie fonotaksji. Stwierdzono, ze
szybkos$¢ biosyntezy JH 11l w corpora allatajest zmienna, zalezy od wieku samicy
i pocigga za sobg zmiany w jej receptywnosci na bodzce dzwiekowe (Walikonis i
wspétaut. 1991) (ryc. 4).

Wabiace sygnaty dzwiekowe wywotujg reakcje fonotaktyczna samicy dopiero
z chwilg, gdy stang sie bodzcami nadprogowymi. W pierwszym okresie zyciajako
owad dorosty samica nie wykazuje jeszcze maksimum wrazliwosci na dzwieki.
Bezposrednio po ukonczeniu linki do stadium owada dorostego (linki imaginal-
nej) reaguje ona dopiero wtedy, gdy natezenie bodzca akustycznego przekroczy
85 dB. Jednakjuz po uptywie od dwoch do czterech dnijej wrazliwos¢ na dzwieki
wydawane przez samca wzrasta, tak ze wartos¢ bodzca nadprogowego wynosi
jedynie 55 dB lub nawet 45 dB. Zauwazono, ze w tym samym czasie zmienia sie
rowniez szybkos¢ biosyntezy JH Ill w corpora allata. Stezenie tego hormonu
stopniowo wzrasta i osigga najwyzszy poziom wiasnie w czwartym dniu po lince
imaginalnej (Watikonis | wspétaut. 1991).

Iniekcja JH 11l do odwioka samicy w dniu, w ktorym przeszia ostatnig linke
zwiekszaj g wrazliwosé na bodzce dzwiekowe. Wtedy juz po uptywie 12-18 godzin
zaczyna reagowac na dzwieki o natezeniu o 25 dB nizszym od dzwiekéw, ktére
wywotujg reakcje fonotaktyczng bez podawania hormonu (ryc. 4D). Jesli podaé
hormon bezposrednio na powierzchnie zwoju przedtutowiowego, przyspieszenie
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reakcji jest jeszcze wieksze, tak ze samica reaguje juz po uptywie 2 godzin
a wartos¢ progowa dzwieku obniza sie o0 30 dB lub wiecej. Powyzsze zmiany
w reakcji samicy pod wpltywem dziatania hormonu juwenilnego obserwuje sie
jednak tylko wtedy, gdy jego iniekcja dotyczy zwoju przedtutowiowego, gdzie
znajdujg sie interneurony stuchowe. Jesli wykonaé iniekcje do zwoju srédtuto-
wiowego, nie mozna zaobserwowa¢ zadnych zmian wrazliwosci samicy na
dzwieki wabiace (Stout i wspétaut. 1992).

Badajac wptyw JH Ill takze na interneuron L3, Waltikonis (1991) postawit
hipoteze, ze stopniowe obnizanie sie poziomu hormonu juwenilnego w hemolim-
fie po uptywie 4-5 dni od linki imaginalnej, czyli po osiggnieciu przez niego
wartosci maksymalnej moze by¢ odpowiedzialne za zmniejszanie sie z wiekiem
selektywnosci samicy w stosunku do dzwiekéw o najbardziej atrakcyjnej dtugo-
Sci okresu miedzysylabowego (SP). Za tg hipotezg przemawiajg dane, wedtug
ktorych stare (28-dniowe) samice to znaczy takie, ktére juz utracity selektywnos¢
w stosunku do SP, po podaniu JH Il odzyskujaja ponownie, reagujac tak samo
jak osobniki miode (4-5 dniowe formy imago). Prawdopodobnie spadek selektyw-
nosci z wiekiem jest spowodowany zmianami w reakcji interneuronu L3 na
pierwszg sylabe w ¢wierknieciu. Natomiast reakcja tego interneuronu na trzecig
sylabe jest bardzo podobna zaréwno u samic miodych, jak i starych ( Henitey
i wspotaut. 1992). Sadzi sie wiec, ze hormon juwenilny poprzez wplyw na
interneuron L3 przynajmniej czesciowo reguluje selektywno$¢ samicy w stosun-
ku do bodzcow akustycznych o réznych okresach miedzysylabowych.

Wplyw hormonu juwenilnego na wartosci progowe neurondéw stuchowych
moze by¢ zablokowany. Osiagna¢ to mozna stosujac bloker transkrypcji, a-ama-
nityne, lub bloker translacji, emetyne (blokery transkrypciji i translacji u mie-
czaka Aplysia sp. Montarolo iwsp6taut. 1986). Gdy do zwoju przedtutowiowego
podaje sie rownoczesnie hormon i bloker, wtedy bloker znosi dziatanie hormonu,
tak ze nie wywotuje on zmian w fonotaksiji (rys. 3E). Gdy mikroiniekcja dotyczy
tylko jednej strony zwoju, dziatanie hormonu badz blokera obserwuje sie po
stronie kontralateralnej w stosunku do miejsca iniekcji. JH 1l nie wywiera wiec
wplywu na procesy zachodzace w dendrytach, lecz na procesy zachodzace
w ciatach neurondéw, ktére, tak jak wczesniej powiedziano, sg rozmieszczone po
przeciwlegtej stronie zwoju przedtutowiowego. Przypuszczalnie hormon wptywa
na ekspresje odpowiednich genéw w interneuronie (Stout i wspétaut. 1991,
1992). Bodzce hormonalne zwykle sg czynnikiem regulujacym procesy ekspresji
genéw w roéznych typach komoérek zwierzecych. Hormon po potaczeniu sie
z biatkiem receptorowym tworzy kompleks biatko-hormon, ktéiy przytacza sie
do miejsc akceptorowych w chromatynie chromosoméw i aktywuje okreslony
odcinek genu. Powoduje przez to wzrost produkcji okreslonych rodzajéw mRNA
i kodowanych przez mRNA biatek (Gajewski 1987). Za podobnym wptywem JH
Il na komérki interneuronéw stuchowych przemawia fakt, ze w zwoju przedtu-
towiowym odkryto biatka wigzace hormon juwenilny (jego przypuszczalne recep-
tory). Stout ijego wspoétpracownicy (1991) natomiast, uzywajgc genu opisanego
u szaranczy dla receptora a-LI-nikotynowego, znalezli komplementarne odcinki
MRNA dla a-LI-podobnego-nikotynowego receptora u Acheta domesticus. Re-
ceptor nikotynowy jest receptorem blonowym (neuroreceptorem) zaangazowa-
nym w przekaznictwo synaptyczne. Po uaktywnieniu przez neuroprzekaznik,
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5 dni po lince imaginalncj

| dzien po lince imaginalnej

1dzien po lince imaginalnej
+JH m

1dzien po lince imaginalnej
p JH Il + emetyna

Ryc. 4. Zapis wytadowan iglicowych w neuronie LI samicy Acheta domesticus w odpo-

wiedzi na sztucznie generowane dzwieki wabigce o r6znym natezeniu i czestotliwosci

nosnej 5 kHz. Ksztatt linii nad kazdym zapisem aktywnos$ci neuronu obrazuje kolejne
sylaby w ¢éwierknieciu (stout i wspotaut. 1991, zmienione).

A — Potozenie interneuronu LI w zwoju przedtutowiowym. B — Typowy obraz aktywnosci interneu-
ronu samicy, ktéra przeszta linke imaginalng 5 dni wczesniej i gdy bodzcem jest dzwiek o natezeniu
70 dB. C — Minimalna reakcja neuronu samicy, ktéra przeszta linke imaginalng w dniu poprzednim,
na dzwiek o natezeniu 80 dB. D —Wptyw JH Il na aktywno$¢ neuronu samicy, ktéra poprzedniego
dnia przeszta linke imaginalng. BodZzcem nadprogowym jest juz dzwiek o natezeniu 55 dB. Dzwiek
0 natezeniu 75 dB wywotuje znacznie intensywniejszg reakcje neuronu (liczba iglic generowanych
w odpowiedzi na sylabe dzwigku jest wieksza). E — Jednoczesne podanie JH Il i blokera translacji
emetyny u samicy, ktéra w dniu poprzednim przeszta linkg imaginalna. Widocznyjest wptyw blokera,
ktéry znosi obserwowane wczeéniej (D) dziatanie JH IlII.
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acetylocholine, wptywa on bezposrednio na potencjat postsynaptyczny, czyli na
przekazywanie pobudzenia innej komorce nerwowej (Janiszewski 1993). Inter-
neurony stuchowe LI i L3 stale wytwarzajg receptory nikotynowe, a zmiany
w ich syntezie wplywajg na reaktywnos¢ neurondw. Gdy wytwarzanych jest
wiecej receptorow nikotynowych, wartosci progowe neuronu LI (a tym samym
prég reakcji fonotaktycznej), sa na minimalnym poziomie (Stout i wspdlaut.
1992). Niestety, mechanizm regulacji ekspresji odpowiednich genéw w ciatach
neurondw stuchowych przez JH Il nie jest w petni wyjasniony miedzy innymi
dlatego, ze nie znamy jeszcze molekularnego mechanizmu stymulujgcego trans-
krypcje okreslonych rodzajow mRNA przez kompleks hormon-receptor. W dal-
szym ciagu trwajg tez badania nad biatkami receptorowymi specyficznymi dla
hormonu juwenilnego.

Opisane interneurony stuchowe sa strukturami nerwowymi wyspecjalizowa-
nymi do przewodzenia bodzcow akustycznych. Poprzez dostrojenie do odbioru
dzwiekow o Scisle okreslonej czestotliwosci nosnej interneurony te maja zdol-
nos¢ do filtrowania bodzcéw akustycznych pod wzgledem tej czestotliwosci. Nie
majg natomiast zdolnosci do filtrowania specyficznego dla gatunku wzoru
dzwieku, gdyz na danej czestotliwosci nosnej moga by¢ jednakowo kodowane
dzwieki o ré6znych wzorcach (Ewing 1989).

Filtrowanie bodZca akustycznego pod wzgledem jego wzorca najprawdopo-
dobniej zachodzi w mézgu. Przypuszczalny mechanizm filtrowania zostat zapro-
ponowany przez Schitdbergera (1985). Rejestrowat on odpowiedzi neuronéw
moézgowych nazwanych przez niego BNC1 i BNC2 na dzwieki o czestotliwosci
nosnej 5 kHz, lecz o roznym wzorze dzwieku (réznej diugosci sylab i przerw
pomiedzy sylabami). Czes¢ komoérek BNC1 nie reagowata na dzwieki o duzej
czestotliwosci powtorzen sylab, a czes¢ na dzwieki o niskiej czestotliwosci po-
wtdrzen. Komorki drugiego typu, BNC2 ulegaly za$ pobudzeniu tylko pod
wptywem dzwiekow o whasciwej, charakterystycznej dla gatunku czestotliwosci
powtdrzen sylab. Wedtug Schildbergera, w rozpoznaniu specyficznego dla gatun-
ku wzorca dzwieku wiasnie wspétdziatajg rézne typy komérek posiadajgce rézne
zdolnosci filtrowania. Neurony moézgowe nie sgjednak tak wyspecjalizowane jak
neurony wstepujace, gdyz reagujg na dzwieki o znacznie szerszym zakresie
czestotliwosci. Ich strefy dendrytyczne obejmujg czesto tak duze powierzchnie
mozgu, ze prawdopodobnie kontaktujg sie takze z komérkami przewodzacymi
bodzce z innych narzadéw zmystu, na przykiad wzroku. Umozliwia to integracje
informacji dochodzacej do mézgu z receptoréw réznych narzadéw zmystow
(Ewing 1989). Po przetworzeniu przez neurony mozgowe jest ona nastepnie
przesytana do neuronéw zstepujacych (rys. 2), skad dociera do miesni tutowia.

Cho¢ wiele wiemy juz na temat struktur nerwowych, biorgcych udziat
w reakcji fonotaktycznej, wiekszo$¢ naszej wiedzy dotyczy gtdwnie lokalizacji
i morfologii neuronéw stuchowych. Natomiast wzajemne powigzania pomiedzy
neuronami, tworzacymi ztozong sie€¢ potgczen, sa znacznie gorzej poznane. Nie
mozna tez stwierdzi¢, czy zidentyfikowano juz wszystkie elementy nerwowe
biorgce udziat w mechanizmie fonotaksji. Prawdopodobnie istniejgjeszcze inne,
ktére przypuszczalnie modulujg cato$¢ zachowania. Dalsze badania z wykorzy-
staniem technik mikrochirurgicznych i biotechnicznych z pewnoscia pozwolag
nam lepiej zrozumieé dziatanie mechanizmu fonotaksji u owadéw.
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BEHAVIOURAL AND PHYSIOLOGICAL BASIS OF PHONOTAXIS IN CRICKETS
Summary

The way of finding sexual partners in crickets (Gryllidae. Orthoptera) is a striking example of
acoustic communication. Cricket males possess highly specialised sound production structures on
their forewings (tegmina) which enable them to generate sounds attracting receptive females. These
sounds are species-specific and have more or less stereotyped structure (temporal pattern, carrier
frequency) which is fundamental in achieving species recognition. The sexually receptive female
recognises airborne calling song and tracks down its source. This kind of directional reaction is
called the phonotaxis. The behavioural context of phonotaxis is generally well understood. Especially,
a lot of attention has been paid to the role of the song as a sexual isolation factor. Experiments
revealed that all parameters of calling song are important in the process of sound recognition by
females. However, in each species there are parameters which play the most decisive role in species
recognition (the so-called "essential recognition” parameters). On the other hand, the neurophysio-
logical basis of processing the information in the carrier frequency and temporal pattern which allows
a female to locate a calling male, and identify it as a conspecific one, is beginning to come into focus.
There are several classes of auditory interneurones involved in the phonotaxis in prothoracic ganglion
and in the brain. The ascending auditory interneurones and their calling song encoding properties
have been extensively studied in several species. The most recent experiments have also described
the influence ofjuvenile hormone Il (JH I1l) on the female cricket’'s phonotactic threshold and the
threshold of ascending auditory neurones. Their results suggest that JH Il might regulate the
phonotactic threshold by controlling directly or indirectly the expression of appropriate genes in the
prothoracic auditory neurones involved in the female’'s phonotactic response. Even though the
influence of JH Ill and the properties of many neurones involved in the phonotaxis have been
described, their complex interactions are still to be discovered.
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