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Einleitung

A. Einleitung

Nahezu alle Interaktionen zwischen Insekten und Pflanzen spielen sich auf
Pflanzenoberflaichen ab. Viele Pflanzen haben ein grofles Spektrum an Mechanismen
entwickelt, um sich und ihre Oberflachen gegen herbivore Insekten zu schutzen (Mello und
Silva-Filho, 2002). Ein moglicher Mechanismus ist die physiologische Abwehr durch
chemische Inhibitoren, die Insekten repellieren oder FralRstopp bei ihnen ausldsen
(Eigenbrode und Espelie, 1995; Banerjee, 2000). Innerhalb von Insekten-Pflanzen-
Interaktionen spielen aber nicht nur chemische, sondern auch physikalische
Abwehrmechanismen eine Rolle. Im Laufe der Evolution haben sich die Insekten durch die
Entwicklung tarsaler Haftstrukturen an die unterschiedlichsten Laufoberflacheneigenschaften,
vor allem von Pflanzen, angepalit (Gorb und Beutel, 2001). Da nicht alle Besuche von
Insekten auf Pflanzenoberflachen erwiinscht sind, haben viele Pflanzen mechanische
Barrieren gegen Insekten entwickelt. Hierunter fallen speziell ausgebildete Oberflachen wie z.
B. klebrige Drisensekrete, Trichome und epikutikuldare Wachskristallschichten. Besonders
epikutikuldre Wachskristallschichten werden in zahlreichen Insekten-Pflanzen-Interaktionen
haufig als Laufbarrieren gegen Insekten eingesetzt (Knoll, 1914; Harley, 1991). Sie spielen in
folgenden 6kologischen Insekten-Pflanzen-Interaktionen eine wichtige Rolle:

o Schutz von Pflanzenoberfldchen vor Herbivorie (Edwards, 1982).

o Schutz von Bliten vor aggressiven oder nektarraubenden Ameisen (Kerner von
Marilaun, 1878).

0 Insektivorie: Einsatz rutschiger Wachsbarrieren als Fangmechanismus (Juniper et al.,
1989; Gaume et al., 2002).

o Tritrophische Systeme: Wachsschichten konnen die Haftung von Pradatoren in
tritrophischen Systemen beeinflussen (Eigenbrode und Kabalo, 1999).

o0 Schutzende Barrieren: epikutikuldre Wachskristallschichten dienen im Crematogaster
(Decacrema)-Macaranga Mutualismus als Barriere, die besiedelnde Ameisen vor
aggressiven, generalistischen Ameisen schitzt und Wirtswechsel unterbindet (Federle et
al., 1997; Fiala et al., 1999).

Obwohl es sich bei mechanischen Pflanzenbarrieren um ein haufiges Phanomen innerhalb von
Insekten-Pflanzen-Interaktionen handelt, wurde der chemischen Abwehr in der Literatur
bisher mehr Aufmerksamkeit gezollt. In der Evolution chemischer Pflanzenabwehrstoffe und
der Mechanismen von Insekten, diese durch Detoxifikation oder Sequestration zu umgehen,

haben koevolutive Prozesse eine Rolle gespielt (Ehrlich und Raven, 1964; Futuyama, 2000).
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Der Entwicklung mechanischer Barrieren und der Mechanismen von Insekten diese zu
umgehen, koénnen mdglicherweise &dhnliche koevolutive Prozesse zugrunde liegen. Die
Pflanzengattung Macaranga (Federle et al., 1997) ist neben der Gattung Nepenthes
(Kannenpflanzen) (Knoll, 1914; Martin und Juniper, 1970) ein Beispiel in dem epikutikul&re
Wachskristalle wahrscheinlich in direktem Zusammenhang mit Insekten evolvierten.

Der Crematogaster (Decacrema)-Macaranga-Mutualismus bietet sich aus folgenden
Grunden als Modellsystem zur Untersuchung einer biomechanischen Insekten-Pflanzen-
Interaktion an: Es existieren acht sehr nah miteinander verwandte Crematogaster
(Decacrema)-Morphospezies, die abhdngig von der An- bzw. Abwesenheit epikutikularer
Wachskristallschichten ihrer Macaranga-Wirtspflanzen unterschiedliche Fahigkeiten zeigen,
sich auf wachsbereiften Oberflachen fortzubewegen. So bestand die Mdglichkeit innerhalb
einer  Insekten-Pflanzen-Assoziation, einerseits die  Rutschigkeit  wachsbereifter
Pflanzenoberflachen und andererseits unterschiedliche Stadien von Wachslauffahigkeit an nah
verwandten Insektenarten zu untersuchen. Desweiteren hat die Wachsbereifung in Evolution,
sowie Okologie der Ameisen-Pflanzensymbiose eine wichtige Rolle gespielt (Federle et al.,
1997; Federle et al., 2002a; Federle und Bruening, 2005; Federle und Rheindt, 2005). Auch
die Phylogenien des Ameisen- (Itino et al., 2001; Feldhaar et al., 2003a; Quek et al., 2004),
sowie die des Pflanzenpartners (Juniper und Burras, 1962; Davies, 1996; Blattner et al., 2001;
Banfer et al., 2004) sind gut untersucht. Macaranga-Pflanzen lieRen sich, zusammen mit
ihren  spezifischen Crematogaster (Decacrema)-Ameisenkolonien, problemlos in
Gewéchshédusern halten, weswegen beide Assoziationspartner standig verfligbares

Lebendmaterial fur Laboruntersuchungen boten.

Die vorliegende Arbeit beschéaftigte sich mit den proximaten Mechanismen, die der
Rutschigkeit — wachsbereifter ~ Pflanzenoberflaichen und speziell der Macaranga-
Wachskristalloberflachen, sowie der aullergewdhnlichen  Wachslauffahigkeit  der
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer zugrundeliegen. Desweiteren wurde die
Wachslaufféahigkeit und maogliche biomechanische Préadaptationen innerhalb der Artengruppe
Crematogaster (Decacrema) anhand eines borneensischen Ausnahmesystems néher

untersucht.
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1. Allgemeine Biologie des Modellsystems Crematogaster (Decacrema)-Macaranga
1.1 Mutualismus Crematogaster (Decacrema)-Macaranga

Das myrmekophytische System von Crematogaster (Decacrema)-Ameisen mit
Macaranga-Pflanzen hat seinen Hauptverbreitungsort in Sidostasien auf der Halbinsel
Malaysia, Borneo und Sumatra (Fiala et al., 1999). Es ist eines der speziesreichsten Systeme
dieser Art (Davidson und McKey, 1993). Die Beziehungen zwischen Ameisen und Pflanzen
reichen von lockeren, fakultativen Beziehungen, bis hin zu obligaten Symbiosen (Davidson
und McKey, 1993). Nichtmyrmekophytische Macaranga-Pflanzen bieten opportunistischen
Ameisenarten wahrend ihrer gelegentlichen Besuche Futterkdrperchen und/oder extrafloralen
Nektar an, wogegen obligate Myrmekophyten ihren Ameisenpartner zusatzlich Nistraum in
Form von Domatien zur Verfligung stellen (Fiala et al., 1994; Fiala, 1996). Auch die Qualitéat
der Futterkorperchenzusammensetzung variiert in Abh&ngigkeit von der Assoziationsform
zwischen Ameise und Pflanze: Myrmekophyten stellen ihren Ameisenpartnern neben
Kohlenhydraten in Form von Futterkorperchen, hohe Konzentrationen an energiereichen
Lipiden und stickstoffhaltigen Proteinen zur Verfligung, wahrend Futterkérperchen
nichtmyrmekophytischer Pflanzen hauptsachlich gewdhnliche, 16sliche Kohlenhydrate
enthalten (Heil et al., 1998). Myrmekophytische Crematogaster (Decacrema)-Ameisen sind
komplett von dem durch die Pflanze zur Verfligung gestellten Nahrungsangebot abhé&ngig. Im
Gegenzug fiir die Zurverfigungstellung von Nistraum und Nahrung (Fiala und Maschwitz,
1991; Fiala et al., 1991; Fiala und Maschwitz, 1992) werden die Myrmekophyten von den
Ameisen vor Herbivoren, Pilzpathogenen und tberwuchernden Rankenpflanzen geschitzt
(Fiala et al., 1989; Heil et al., 1997; Heil et al., 1998; Heil et al., 2001; Federle et al., 2002a).

Der Tod einer der beiden Partner des Myrmekophytiesystemes hat einen grof3en EinfluR
und kann zur Schadigung oder sogar zum Tod des anderen Partners fiihren. Stirbt die Konigin
einer Ameisenkolonie auf einer kleinen Pflanze, kann sie meist durch eine andere Kolonie
wiederbesiedelt werden. GrolRere Pflanzen sind in dieser Situation durch Herbivoren schon
starker gefahrdet, da die grof3en Blattflachen durch kleine, gerade anwachsende Kolonien nur
unzureichend geschitzt werden kénnen (Fiala et al., 1989; Heil, 1998). Am Beispiel von zwei
Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies (mspp. 4 und 6) konnte gezeigt werden, daf3
durch sekundére Polygynie die Lebenszeiten der Ameisenkolonien verlangert werden kann
(Feldhaar et al., 2000). Fur die Pflanze kann hierdurch ein verlangerter Herbivorenschutz

gewahrleistet bleiben.
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1.2 Pflanzen

Die paleotropische Gattung Macaranga (Euphorbiaceae) umfalit tber 280 Stréducher- und
Baumspezies. Ihre Verbreitung reicht von West-Afrika tber Asien bis zu den Fiji-Inseln
(Whitmore, 1969). Die meisten Macaranga-Arten sind, infolge erhohten Lichtbedarfs
Pionierpflanzen, die urspringlich in Lichtungen und an FluBufern in Tiefland-
Dipterocarpaceenwaldern wachsen (Whitmore, 1969).

Die Gattung Macaranga umfa3t nichtameisenbewohnte aber myrmekophile Arten,
gelegentlich besiedelte Pflanzen, sowie obligate Ameisenpflanzen. 28 Macaranga-Arten
leben in obligaten Assoziationen mit Crematogaster-Ameisen (Fiala et al., 1999).
Molekulargenetische Analysen legen nahe, daf die Myrmekophytie mehrfach im Rahmen der
Evolution dieser Assoziation entstanden und auch wieder verschwunden ist (Blattner et al.,
2001; Davies et al., 2001). Die meisten der myrmekophytischen Pflanzen finden sich in den
monophyletischen Sektionen Pachystemon und Pruinosae (Blattner et al., 2001; Davies et al.,
2001). Macaranga-Pflanzen der Sektion Winklerianae sind phylogenetisch klar von diesen
beiden Macaranga-Linien getrennt. Eine Besiedlung erfolgt nur durch die nicht-Decacrema
Art Crematogaster msp. 8. Pflanzen der beiden monophyletischen Sektionen Pruinosae und
Pachystemon sind phylogenetisch sehr &hnlich, was den Schlul? zuldRt, dal? sich diese beiden
Sektionen erst in jingerer Zeit aufgetrennt haben (Feldhaar et al., 2003a).

1.3 Ameisen

Die Macaranga-besiedelnden Ameisen stammen aus der myrmizinen Gattung
Crematogaster (mspp. 1-4, 6-10). Acht dieser Morphospezies (msp.) gehéren zur
Untergattung Decacrema, wogegen Crematogaster msp. 8 eine nicht-Decacrema-Art ist.
Crematogaster (Decacrema)-Ameisenkolonien wurden bisher nicht aullerhalb von
Macaranga-Pflanzen gefunden. Die Ameisenkolonien sind nicht polydom, daR heil3t sie leben
wahrend ihres gesamten Lebenszyklus™ nur auf einer einzelnen Macaranga-Pflanze. Die
Kolonien sind vorwiegend monogyn, nur bei Crematogaster (Decacrema) mspp. 4 und 6
wurde sekundére Polygynie gefunden (Feldhaar et al.,, 2003b). Die acht Crematogaster
(Decacrema)-Morphospezies wurden bisher aufgrund der Morphologie der Koniginnen
beschrieben (Fiala et al., 1999). Teilweise Sequenzierung der Cytochromoxidasen I und 11 und
anschliefende Maximum-Parsimonie-Analyse hat die Erstellung eines phylogenetischen
Stammbaumes der Crematogaster (Decacrema)-Ameisen ermoglicht (Feldhaar et al., 2003a).
Aufgrund der resultierenden Phylogenie konnten die Crematogaster (Decacrema)
Morphospezies in drei verschiedene Gruppen eingeteilt werden: Die Captiosa-, die
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Decamera- und die Morphospezies 7-Gruppe. Die Ergebnisse dieser Phylogenie unterstitzen
das Morphospezieskonzept fir die Halbinsel Malaysia, wogegen einige Spezies aus Borneo
Spezieskomplexe darstellen, die nicht durch rein morphologische Methoden aufgetrennt
werden konnen. Eine formale Beschreibung der Macaranga-besiedelnden Crematogaster
(Decacrema)-Ameisen und eine Uberarbeitung der Taxonomie aufgrund ihrer Kern-DNA-
Sequenzen stehen noch aus. Vertreter der drei phylogenetischen Crematogaster (Decacrema)-
Gruppen lassen sich auch aufgrund der Morphologie, der Koloniestruktur und Okologie
unterscheiden, was sich in den unterschiedlichen Besiedlungsmustern mit den Wirtspflanzen

widerspiegelt.

1.4 Besiedlungsmuster

Im myrmekophytischen System von Crematogaster-Ameisen mit Macaranga-Pflanzen
sind die Ameisen-Pflanzen Assoziationen meist nicht, wie bei Macaranga winkleri und
Crematogaster msp. 8, artspezifisch. Die meisten Decacrema-Arten besiedeln verschiedene
Wirtspflanzenarten. Hierbei zeigen die meisten Ameisenarten ein groleres Spektrum
moglicher Wirtspflanzenspezies, als umgekehrt die Pflanzen moglicher Crematogaster
(Decacrema)-Spezies (Fiala et al., 1999). Untersuchungen zur phylogenetischen Entwicklung
von Crematogaster (Decacrema)-Ameisen haben gezeigt, dal als Ursachen fur die
Diversifikation von Crematogaster (Decacrema)-Ameisen Wirtswechsel wahrscheinlich sind
(Feldhaar et al., 2003a). Dennoch lassen sich einige Muster in der Besiedlung erkennen, die
sich durch die Morphologie, bzw. Okologie der Pflanzen bzw. der besiedelnden Ameisen
ergaben.

Morphospezies aus der Klade Decamera (Crematogaster (Decacrema) mspp. 3, 6 und 9)
bilden kleinere Koéniginnen und Arbeiterinnen aus. Auch die Koloniedichte ist sehr viel
geringer als bei Morphospezies aus der Captiosa-Gruppe (Crematogaster (Decacrema) mspp.
1, 2, 4 und 5) (Feldhaar et al., 2003a). Die myrmekophytischen Macaranga-Pflanzen der
Pachystemon-Klade zeigen eine Degeneration des Marks, wéhrend die myrmekophytischen
Pruinosae-Pflanzen von den besiedelnden Ameisen aktiv ausgehohlt werden mussen
(Feldhaar et al., 2003a; Quek et al., 2004). Fir die kleineren Koniginnen der Decamera-Klade
ist es darum einfacher und energiesparender, nur die markdegenerierten Macaranga-Pflanzen
der Pachystemon-Klade zu besiedeln. Die groReren Koniginnen der Captiosa-Gruppe griinden
nur auf Pflanzen der Pruinosae-Klade neue Kolonien und kénnen auch noch die Aste groRerer
Bdume besiedeln (Feldhaar et al., 2003b). Dies fiihrt dazu, dal} groRere Pflanzen, die ihre
Ameisenkolonie verloren haben nur durch eine Morphospezies aus dieser Gruppe
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wiederbesiedelt werden kénnen und dal auch kleine Keimlinge der Pruinosae-Klade exklusiv
durch sie besiedelt werden kénnen. Auch das Nahrungsangebot der Wirtspflanzen hat einen
Einflul auf die Besiedlungsstruktur. Vertreter aus der Decamera-Gruppe kdnnen hier einen
kompetetiven Vorteil haben, da nur grolere Pflanzen mit ihrem Nahrungsangebot
schnellwachsende Kolonien aufrechthalten kénnen (Feldhaar et al., 2003b).

Die Assoziation von Macaranga winkleri mit der nicht-Decacrema-Art Crematogaster
msp. 8 zeigt im Gegensatz zu den meisten anderen Crematogaster (Decacrema)- Macaranga-
Assoziationen eine grolRere Spezifitdt. Diese Ameisen-Morphospezies wurde bisher immer
nur auf dieser Macaranga-Art gefunden und es konnten auch keine anderen besiedelnden
Ameisen-Arten auf der Macaranga winkleri gefunden werden (Fiala et al., 1999). Auch
Ameisen aus der Morphospezies 7-Gruppe, die eine sehr basale Gruppe in der Crematogaster
(Decacrema)-Phylogenie darstellt, sind nur mit Macaranga motleyana, aus einer ebenfalls
basalen Klade der Macaranga-Phylogenie, assoziiert (Blattner et al., 2001; Feldhaar et al.,
2003a). Diese Assoziation ist endemisch auf Borneo, was vermuten l&it, dal’ sich hier der
Ursprung dieses Ameisen-Pflanzen-Mutualismus™ befindet (Feldhaar et al., 2003a).

Vordringlich spielen bei der Spezifitdt und der Ausbildung von Besiedlungsmustern
mechanische Ursachen eine Rolle innerhalb dieses Ameisen-Pflanzen-Systems. Federle und
Rheindt (2005) haben durch vergleichende phylogenetische Untersuchungen zeigen kénnen,
dall Konkurrenz zwischen verschiedenen Ameisenpopulationen einen wesentlichen Faktor in
der Evolution des Myrmekophytie-Systems Crematogaster (Decacrema)-Macaranga
darstellt. Diese Konkurrenz hat auch dazu gefiihrt, das das Nahrungsangebot der Pflanzen
zum Schutz der eigenen besiedelnden Ameisenart z. B. unter Stipelblattern versteckt wurde
und dall wachsbereifte Oberflachen ausgebildet wurden, die nur dem eigenen Ameisenpartner
Zutritt zu Nahrungsressourcen gestatten. Auch die Wachsbereifung einiger Macaranga-
Pflanzen ist ein wesentlicher Faktor, der das Besiedlungsmuster der Pflanzen pragt, da sich
abhéngig von der Beschaffenheit ihrer Wirtspflanzenoberflachen die besiedelnden
Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies eklatant in ihrer Fahigkeit, sich auf diesen

Oberflachen fortzubewegen unterscheiden (Federle et al., 1997).

1.5 Funktion wachsbereifter Pflanzenoberflachen in dem Mutualismus Crematogaster
(Decacrema)-Macaranga

In der sudostasiatischen Ameisen-Pflanzen Symbiose Crematogaster (Decacrema)-

Macaranga haben epikutikuldare Wachskristalloberflachen eine spezielle Funktion. 14 der

insgesamt 26 in Malaysia vorkommenden, ameisenassoziierten Macaranga-Spezies weisen
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epikutikuldre Wachskristallschichten auf ihren SproRachsen auf. Nur die Ameisenpartner
wachsbereifter Macaranga-Pflanzen kénnen sich problemlos auf diesen Pflanzenoberflachen
bewegen (Federle et al., 1997). Unter den acht Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies
befinden sich sechs Wachslaufer (Crematogaster (Decacrema) mspp. 1, 2, 5, 6, 7 und 9) und
zwei Nichtwachsldufer (Crematogaster (Decacrema) mspp. 3 und 10). Ein Test auf
phylogenetische Unabhéangigkeit innerhalb des Crematogaster (Decacrema)-Macaranga-
Systems hat gezeigt, dal Wachsbarrieren signifikant hadufiger bei Ameisen-Pflanzen
vorhanden sind, als bei myrmekophilen Vertretern der Gattung Macaranga (Federle und
Rheindt, 2005). Dariiber hinaus sind die Oberflachen wachsbereifter, myrmekophiler Pflanzen
behaart, was zur Unwirksamkeit der Laufbarriere fihrt (Federle et al., 1997).

Ein Test der Kletterfahigkeit von 17 generalistischen Ameisenarten auf wachsbereiften
Macaranga-Pflanzen hat gezeigt, dal die Ameisen hdufig von diesen Oberflachen
herunterfallen oder sich nur langsam darauf fortbewegen kénnen (Federle et al., 1997). Die
wachsbereiften SproRoberflichen wirken daher als Barrieren, welche aggressive,
generalistische Ameisen zugunsten der spezialisierten Partnerameisen ausschliellen (siehe
Abb. 1).

Abb. 1: Die aggressiven, generalistischen Ameisen (Crematogaster cf. Arifex, unten) kénnen nur in dem
unteren Bereich des Macaranga-Astes laufen, in dem die epikutikuldare Wachskristallschicht mechanisch
entfernt wurde. Im Gegensatz hierzu kdénnen sich die mit dieser Pflanze assoziierten Ameisen
(Crematogaster (Decacrema) oben) problemlos auf der noch verbliebenen Wachskristallschicht bewegen
und sind dadurch gegen Préadatoren und vor Konkurrenten geschiitzt (Photo: Walter Federle).

Macaranga-Wachsbarrieren schitzen aber nicht nur Spezialisten vor Generalisten,
sondern sie wirken auch als 6kologischer Isolationsmechanismus. Da die Partnerameisen von

wachskristallfreien Macaranga-Wirtspflanzen nicht auf den wachsbereiften SproRachsen
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laufen konnen, fordern die Wachsbarrieren die Wirtsspezifitat innerhalb dieser Ameisen-
Pflanzen-Symbiose (Federle et al., 1997; Fiala et al., 1999). Wirtswechsel werden hierdurch
verhindert, da Nichtwachslaufer, die hauptsachlich nichtwachsbereifte Macaranga-Pflanzen
der Pachystemon-Klade besiedeln, nicht die wachsbereiften Pflanzen der Sektion Pruinosae,
sowie der Sektion Pachystemon (Klade 2 und 4 und Macaranga havilandii aus Klade 1)
besiedeln kdnnen (Federle et al., 1997; Federle et al., 2002a; Feldhaar et al., 2003a). Der
Barriereeffekt wird zusatzlich dadurch verstarkt, bzw. zeitlich verldngert, dall manche
Macaranga-Pflanzen auch wéhrend des sekunddren Dickenwachstums eine extreme
Epidermislanglebigkeit aufweisen, die auch bei groReren Pflanzen eine flachendeckende,
intakte Wachsbereifung auf den Asten, sowie dem Stamm sichert (Federle et al., 1997).

Die An- bzw. Abwesenheit dieser Macaranga-Wachsbarrieren hat vielféltige 6kologische
Konsequenzen flr beide Symbiose-Partner: Bei den Assoziationen nichtwachsbereifter
Macaranga-Spezies fehlt ein Schutzmechanismus; die Ameisen schiitzen sich hier durch eine
grolRere Koloniedichte, eine ausgepragtere Aggressivitdt und stérkeres RankenbeilRen vor
Invasionen anderer Ameisen (Davidson et al., 1988; Itioka et al., 2000; Federle et al., 2002a).
Auch die Wirtspflanzen zeigen charakteristische Unterschiede: Die wachsbereiften und damit
fir generalistische Ameisen schwer zuganglichen Macaranga-Wirtspflanzen bieten
néhrstoffreiche Futterkdrperchen und extrafloralen Nektar offen auf der Pflanzenoberflache
an, wogegen die nichtwachsbereiften Wirtspflanzen ihre Blattnektarien zu Hydathoden
reduziert haben und Futterkdrperchen "versteckt™ unter umgebogenen Stipeln anbieten. Diese
versteckte Présentation ist wahrscheinlich eine Adaption zum Schutz der assoziierten
Ameisen-Art vor Konkurrenz (Federle und Rheindt, 2005).

Bei der Wachsbereifung von myrmekophytischen Macaranga-Spezies (Sektion
Pruinosae, Sektion Pachystemon Kladen 2 und 4) handelt es sich wahrscheinlich um ein
urspriingliches Merkmal (Blattner et al., 2001; Davies et al., 2001; Feldhaar et al., 2003a). Die
Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies, die diese wachsbereiften Macaranga-Pflanzen
besiedeln, reprasentieren darum wahrscheinlich ebenfalls urspriinglichere Linien (Feldhaar et
al., 2003a).

Im Folgenden wird auf Hypothesen zu Ursachen der Rutschigkeit wachsbereifter

Pflanzenoberflachen und ihrer speziellen 0Okologischen Funktion in dem System

Crematogaster (Decacrema)-Macaranga eingegangen.
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2. Mechanismen der Rutschigkeit wachsbereifter Pflanzenoberflachen fir Insekten

Die Interaktion Crematogaster(Decacrema)-Macaranga ist durch die gegenseitige,
biomechanische Anpassung der Ameisen und Pflanzen interessant. Auf der einen Seite haben
sich im Laufe der Evolution epikutikuldre, fir die meisten Insekten rutschige,
Wachskristallschichten auf den Pflanzenoberflachen ausgebildet - auf der anderen Seite haben
die symbiontischen Ameisen die auflergewohnliche Fahigkeit erlangt, diese Barrieren zu
Uberwinden. Trotz genauer Kenntnisse zur Mikromorphologie und der chemischen
Zusammensetzung der Wachsschichten ist Gber ihre Funktionsweise als Laufbarriere nicht
viel bekannt. Die Ursache der Rutschigkeit von wachsbereiften Pflanzenoberflachen fir
Insekten kann auf verschiedenen Mechanismen beruhen:

0 Abbrechen der Wachskristalle (Knoll, 1914; Juniper und Burras, 1962; Stork, 1980;
Stork, 1986; Eigenbrode et al., 1996; Gorb und Gorb, 2002)

o0 Anldsen der Wachskristalle (Gorb und Gorb, 2002; Gaume et al., 2004)

o Mikroraue Oberfldchen durch die Geometrie der epikutikuldren Wachskristalle
a) Die Mikrorauhigkeit kann so fein sein, daB keine Insertionspunkte fur die Krallen
vorhanden sind (Dai et al., 2002).

b) Bei zu breiter und/oder zu hoher Oberflachenrauhigkeit kann das Haftsekret die
dadurch geformten Rauhigkeitstéler nicht auffiillen, um dadurch die Haftung zu
vermitteln.

c) Der Abstand der zur Oberflache exponierten Kristallerhebungen ist so gering, dal
sich das Arolium nicht durch Deformierung anpassen kann, so daf} die tatsachliche
Kontaktflache zu klein wird, um eine ausreichende Haftung zu vermitteln (Gorb,
2001; Dai et al., 2002).

0 Geringere Haftkréafte aufgrund schlechter Benetzbarkeit der Oberflachen (Holloway,
1969b; Holloway, 1969a; Holloway, 1970; Barthlott und Neinhuis, 1997). Die
Ursache hierfiir kann durch die vorher beschriebene Mikrorauhigkeit resultieren. Die
epikutikuldare Wachsbereifung von Pflanzenoberflachen besteht aus aliphatischen
Substanzen, mit hoher Hydrophobizitat. Eine schlechte Benetzbarkeit kann
desweiteren auch durch die Wechselwirkung der hydrophoben, wachsbereiften
Pflanzenoberflache mit dem vorwiegend apolaren Haftsekret resultieren.
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Abb. 2: A) Querschnitt durch eine Pflanzenoberflache (Jeffree, 1986) (EWK=epikutikulére
Wachskristallschicht, EWF=epikutikuldrer Wachsfilm, IW=intrakutikuldare Wachse, K=Kutikula,
KS=kutikuléare Schicht, P=Pektinhaltige Schicht und Mittellammelle, PL=Plasmalemma, ZW=Zellwand)
B.) Rasterelektronenmikroskopische Aufsicht auf die epikutikuldre Wachskristallschicht von Macaranga
hypoleuca.

Wachskristalle besitzen eine dreidimensionale Struktur mit Kristalldurchmessern im
Nanometerbereich. Diese Kristalle kénnen bei entsprechender Belastung brechen (Knoll,
1914; Juniper und Burras, 1962; Stork, 1980; Stork, 1986). Ameisen besitzen, wie alle
Hymenopteren, als pratarsales Haftorgan ein Arolium, welches vorwiegend auf glatten
Laufoberflachen eingesetzt wird (Federle et al. 2001a). Das Arolium kann durch die
abbrechenden Kristallstiicke verschmutzen und damit seine Haftfahigkeit verlieren (Juniper
und Burras, 1962; Gaume et al., 1998; Eigenbrode, 2004; Gorb und Gorb, 2005; Gorb et al.,
2005).

Die Haftung von Insektenhaftorganen wird durch eine Haftflissigkeit vermittelt (Walker
et al., 1985; Ishii, 1987; Lees und Hardie, 1988; Eisner und Aneshansley, 2000; Jiao et al.,
2000; Federle et al., 2002b). Chemische Analysen der Haftsekrete verschiedener Kéferarten
zeigten in der chloroformlgslichen Fraktion (berwiegend hohere Kohlenwasserstoffe,
Fettsauren und Alkohole (Ishii, 1987), beziehungsweise hthere Kohlenwasserstoffe und echte
Wachse (Kosaki und Yamaoka, 1996). Eisner und Aneshansley (2000) vermuten, dal3 es sich
bei der Haftflissigkeit um ein Ol handelt. Dieses Ol besteht aus Mischungen gesattigter und
ungeséttigter Kohlenwasserstoffe mit einer Kettenldange von Cy bis Cys und mit (Z)-9-
Pentacosen als Hauptkomponente. Federle et al. (2002b) und Voetsch et al. (2002) haben
durch Untersuchungen der Haftsekrete von Ameisen (Oecophylla smaragdina) und
Heuschrecken (Locusta migratoria) herausgefunden, dal3 es sich nicht ausschlieRlich um
6lige, hydrophobe Sekrete handelt, sondern wahrscheinlich um Emulsionen, da auch
hydrophile Anteile in Form feinster Tropfchen nachweisbar waren. Insekten konnten wahrend
der Lokomotion auf wachsbereiften Pflanzenoberflachen durch den Einsatz der
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Haftflissigkeiten Kristalle aus den Laufoberflachen herauslésen (Gorb und Gorb, 2002) oder
die vorher mechanisch abgebrochenen Kristalle anlésen. Hierdurch kann die Ausbildung eines
Schmierfilms begiinstigt werden, welcher Reibung und Adhasion der Insektentarsen auf den
Oberflachen verschlechtern kann.

Auch die Mikrorauhigkeit wachsbereifter Pflanzenoberflachen kann einen Einfluf auf die
Haftung von Insekten haben (Gorb und Gorb, 2002). Da das tarsale Haftorgan der
Hymenopteren, das Arolium, eine glatte Oberflache besitzt, besteht, abhéngig von seiner
Elastizitat, nur begrenzt die Maoglichkeit, der Anpassung an raue Strukturen: Mikroraue
Oberflachen, d.h. Oberflachen mit Strukturen im Mikro- und Nanometerbereich (wie auch
epikutikuldre Wachskristallschichten), lassen das Arolium mdglicherweise nur mit ihren
hochsten Erhebungen in Kontakt kommen, wodurch die tatséchliche Kontaktflache zwischen
Arolium und Laufoberflache reduziert wére. Falls das Haftorgan auf diesen Laufoberflachen
zum Tagen kommt und die Haftkraft des Insektes von der tatsachlichen Kontaktflache
zwischen  seinem  Haftorgan und der Laufoberfliche abhéngt, fuhrt eine
Oberflachenmikrorauhigkeit zwangslaufig zu einer verminderten Haftkraft.

Wahrend der Lokomotion auf vertikalen Oberflachen, dienen, bei ausreichender
Rauhigkeit, auch die Krallen der Verstarkung der Haftung (Knoll, 1914; Roth und Willis,
1952; Betz, 2002; Dai et al., 2002). Als Insertionspunkte fur die Krallen dienen Unebenheiten
der Oberflachen (Nachtigall, 1974; Cartmill, 1985). Auf den vertikalen Oberflachen kénnen
die Krallen nur zur Haftung beitragen, wenn der Durchmesser der Oberflachenstruktur sehr
viel groler wird als der der Krallenspitzen (Dai et al., 2002). Welches Durchmesserverhaltnis
zwischen  Krallenspitzen von  Crematogaster  (Decacrema)-Ameisen und  der
Oberflachenstruktur von Macaranga-Wachskristallen besteht, ist bisher noch nicht bekannt,
ebensowenig wie die Relevanz von Krallen auf den wachsbereiften Macaranga-Oberfléachen.

Die Kutikula lebender Pflanzen ist bedeckt von und beinhaltet lipophile Substanzen
(Jeffree, 1986; Juniper, 1995) (siehe Abb. 2). Bei diesen handelt es sich um komplexe
Mischungen primarer, hoherer, aliphatischer Kohlenwasserstoffe und ihren sekunddren
Oxidationsprodukten, wie sekundare Alkohole und Ketone, sowie geradkettige, primare
Alkohole und Fettsduren (Walton, 1990). Die epikutikuldren Kristalle wachsbereifter
Macaranga-Pflanzen z. B. werden hauptsachlich von hydrophoben Triterpenen gebildet
(Markstadter et al. 2000). Die chemische Zusammensetzung epikutikuldrer Wachskristalle
verschiedener Pflanzenspezies korreliert mit charakteristischen Kiristallstrukturen (Baker,
1982; Jeffree, 1986). Die epikutikuldren Wachskristalle kommen, je nach chemischer

Zusammensetzung, als Stabchen, Plattchen, F&den oder rohrenférmige Strukturen vor, die
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zwischen wenigen Mikrometern bis einige zehn Mikrometer dick sein kénnen (Jeffree, 1986;
Barthlott et al., 1998). Die triterpenoiddominierten Wachskristalle wachsbereifter
Macaranga-Oberflachen zeigen eine sehr filigrane, fadige Struktur. Knoll (1914) hat durch
seine Versuche zeigen konnen, daf allein die chemische Zusammensetzung der epikutikul&ren
Wachse nicht entscheidend fur ihre Rutschigkeit fur Insekten ist. Die Haftung von Insekten ist
stark von der Anwesenheit dieser Kiristallstrukturen abhéngig. Auf wachsbereiften
Gemiusekohloberflachen (Brassica oleracea) ist die Haftung sechsmal geringer als auf glatten
Wachsoberflachen, die durch thermisches Aufschmelzen derselben Wachskristalle gewonnen
wurden (Eigenbrode und Jetter, 2002). Auf Glasoberflachen aufgebrachte Wachskristalle
waren fur Insekten weiterhin rutschig, wogegen diese Oberflachen erst nach Aufschmelzen
der Kristalle fur Insekten wieder begehbar wurden (Knoll, 1914). Die Kombination aus
Oberflachenrauhigkeit (Bico et al., 2001) und Polaritat epikutikuldrer Wachskristallschichten
fihrt dazu, dall Pflanzenoberflachen durch Flissigkeiten schlechter benetzbar werden
(Holloway, 1969a; Holloway, 1970; Barthlott und Neinhuis, 1997; Herminghaus, 2000).
Bisher wurden die Benetzungsversuche von Pflanzenoberflaichen mit Wasser, als Agens,
durchgefiihrt, es ist aber denkbar, daR Insektenhaftfliissigkeiten die hydrophoben,
epikutikuldren Wachskristalle ebenfalls schlechter benetzen und sich dadurch die Haftung der

Insektentarsen auf diesen Pflanzenoberflachen verringert.

Alle geschilderten Mechanismen der Rutschigkeit wachsbereifter Pflanzenoberflachen
kdénnen auch in dem Crematogaster (Decacrema)-Macaranga Mutualismus zum Tragen
kommen. Sie schlieBen sich nicht gegenseitig aus, sondern kdnnen einen additiven oder
synergistischen Einflul haben. In der vorliegenden Arbeit wurde, am Beispiel des
Crematogaster (Decacrema)-Macaranga-Ameisen-Pflanzensystemes, né&her untersucht,
welcher der gerade beschriebenen Mechanismen, bzw. welche Kombination von
Mechanismen tatsachlich fur die Rutschigkeit wachsbereifter Macaranga-Oberfldchen
verantwortlich ist.

I. Abbrechen von Wachskristallen

Hierfir wurden unter anderem die Tarsen von Crematogaster (Decacrema)- sowie
generalistischnen  Ameisenarten nach Lokomotion auf wachsbereiften Macaranga-
Pflanzenoberflachen  rasterelektronenmikroskopisch  auf  Kristallriickstinde  bzw.
Verschmutzungen der Tarsen untersucht. Haftkraftmessungen auf glatten Oberflachen nach
vorheriger Lokomotion von Crematogaster (Decacrema)-Ameisen auf wachsbereiften
Macaranga-Oberflachen, dienten der Untersuchung des Einflusses eventuell vorhandener
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Kristallkontaminationen auf die Haftreibung der Insekten.
I1. EinflulR der Mikrorauhigkeit und Oberflachenpolaritét

In weiteren Haftkraftmessungen wurde durch den Einsatz verschiedener kunstlicher
Versuchsoberflachen untersucht, ob ein Einfluf} von Oberflachenpolaritit und -rauhigkeit auf

die Haftreibung von Crematogaster (Decacrema)-Ameisen existiert.

3. Hypothesen zu biomechanischen Aspekten des Kletterns und der Wachslauffahigkeit

Nicht nur der Mechanismus der Rutschigkeit wachsbereifter Pflanzenoberflachen fir
Insekten ist bisher ungeklart, sondern auch die biomechanischen Ursachen des Wachslaufens
bei den Partnerameisen von Macaranga-Ameisenpflanzen. Die Haftung verschiedener
Insektenarten auf glatten, senkrechten Oberflachen ist schon hédufig Grundlage wvon
Untersuchungen gewesen (Hooke, 1665; Dewitz, 1884; Stork, 1983a; Stork, 1983b; Walker et
al., 1985; Lees und Hardie, 1988; Gorb, 1998). Southwood (1986) postulierte, dal die
Haftung von Insekten auf Pflanzenoberflachen ein entscheidender Faktor in der Evolution von
Insekten war und eine wichtige Hurde, die zu einer Limitierung der Zahl pflanzenbesiedelnder
Insektenordnungen fuhrte. In ihrer Evolution haben Hexapoden zwei konvergente
Mechanismen zur Haftung an senkrechten, glatten Oberflachen entwickelt: Haarige
Haftorgane (haarige Pulvilli, haarige Haftorgane: ,hairy adhesive soles’) und glatte
Haftorgane (Arolium, Euplantulae, glatte Pulvilli) (Gorb und Beutel, 2001). Bei haarigen
sowie glatten Haftstrukturen kann eine Haftflissigkeit zur VergrofRerung des
Oberflachenkontaktes zwischen Haftorgan und der glatten Laufoberflache fihren und so zur
verbesserten Adhasion beitragen (Walker et al., 1985; Ishii, 1987; Lees und Hardie, 1988;
Eisner und Aneshansley, 2000; Jiao et al., 2000). Durch die Entstehung wachsbereifter
Pflanzenoberflachen ergab sich ein mechanischer Spezialfall. Um diese Pflanzenoberflachen
als Lebensraum zu erschlieBen, muliten sich die besiedelnden bzw. assoziierten Insekten an
die Oberflachentextur und -chemie dieser Pflanzen anpassen.

Einige Mechanismen, die generell wéhrend des Kletterns von Insekten auf senkrechten
Pflanzenoberflaichen wichtig sind, kdnnen ebenso auf senkrechten, wachsbereiften
Oberflachen eine funktionelle Bedeutung besitzen. Diese Mechanismen kdénnen teilweise
ineinandergreifen und so nicht eindeutig voneinander getrennt werden. Aus diesem Grund
werden hier neben Mechanismen, die speziell der Wachslauffahigkeit zugrundeliegen kénnten
ebenfalls solche angesprochen, die auf senkrechten, glatten Pflanzenoberflachen die
Lokomotion von Insekten begunstigen.

Jedes individuelle Habitat stellt unterschiedliche physikalische Anforderungen an die

16



Einleitung

entsprechenden Bewegungsapparate der dort anséssigen Tiere (Herrel et al., 2002). Diese
besonderen biomechanischen Anforderungen haben bei verschiedenen Tierarten zu einer
Vielzahl morphologischer und/oder kinematischer Anpassungen geflihrt. Ameisen der
Gattung Cataglyphis sind durch ihre Lebensweise in Wusten groem Hitzestress ausgesetzt.
Der Selektionsdruck hat bei ihnen zu einer Vielzahl an Adaptionen in Morphologie und
Kinematik der Tiere gefuhrt. Eine hohere Laufgeschwindigkeit beginstigt die Minimierung
der Zeit, in der sich die Tiere aullerhalb ihres Nestes aufhalten. Um eine grolere
Geschwindigkeit zu erreichen, haben sie eine hohere Schrittfrequenz und langere Beine
entwickelt (Zollikofer, 1994). Die langeren Beine bewirken zusétzlich, dal die Korper weiter
vom Wistenboden abgehoben werden kdnnen und so der Hitzestress reduziert wird (Wehner,
1983; Wehner, 1987).

Auch das Leben in arborealen Habitaten hat zu einer begrenzten Anzahl sinnvoller
biomechanischer Anpassungen und damit zu verschiedenen Konvergenzen gefiihrt, die selbst
entfernt verwandte Tiere morphologisch &hnlich erscheinen lassen (Cartmill, 1985). Neu-Welt
Menschenaffen haben sich z. B. durch verschiedene morphologische Verédnderungen der
Finger bzw. Zehen an die Lokomotion auf Asten mit geringen Durchmessern angepafit
(Hamrick, 1998). Der Vergleich der Korperform von bodenlebenden und arborealen
Eidechsen zeigte, dal} letztere dorsoventral abgeflacht sind und damit in ihrem Habitat
biomechanisch begtinstigt sind (Vanhooydonck und Van Damme, 1999). Durch einen flachen
Korperbau kénnen kletternde Tiere ihre Schwerpunkte an die Laufoberflache anndhern und
dadurch ihre Position stabilisieren. Durch zusétzlichen Einsatz von Krallen kann die
Haftreibung auf senkrechten Oberflachen, wie sie vorwiegend in arborealen Habitaten
vorkommen, noch verstarkt werden (Roth und Willis, 1952). Das Tier kann hierdurch
theoretisch an senkrechten Asten jeden Durchmessers Kklettern, selbst an planen Oberflachen
mit unendlichem Durchmesser. Durch die inserierenden Krallen kann auch hier eine fast
senkrechte neue Kontaktzone generiert werden, die so zu einer VergroRerung der Haftreibung
fuhrt. Die GrolRe der Haftreibung durch Krallen hangt von zwei weiteren Parametern, der
Kriimmung sowie der Eindringtiefe der Krallen ins Substrat ab (Cartmill, 1985). Dies spiegelt
sich auch in der Morphologie von Tieren, die wahrend ihrer Lokomotion in arborealen
Habitaten ihre Krallen einsetzen, wider: Sie besitzen spitzere, sowie gekrimmtere Krallen als
ihre  bodenlebenden Verwandten (Cartmill, 1985; Norberg, 1986). Vergleichende
Untersuchungen an zwei Leguanarten zeigten, dal} die arboreale Art generell groRere Krallen
besitzt, die langer, hoher sowie gekrimmter sind, als die ihrer ausschliellich terrestrisch
lebenden Verwandten (Ribas et al., 2004).
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Kéfer der Gattung Stenus zeigen eine Synergie zwischen Krallen und den haarigen
Haftorganen auf wachsbereiften, senkrechten Pflanzenoberflachen (Betz, 2002). Die jeweilige
Entfernung der Krallen bzw. des haarigen Haftorganes resultiert in signifikant schwindenden
Zugkréften. Der Einsatz der Krallen fiihrt bei diesen Tieren gleichzeitig zu einer Verstarkung
der Adhésions- und Reibungskréfte der Setae (Betz, 2002). Bisher wurde in der Literatur
abhangig von der Laufoberflache eine strikte Aufgabentrennung zwischen den haarigen
beziehungsweise glatten Haftorganen und den Krallen beschrieben. Wobei glatte Haftorgane
auf senkrechten, glatten Oberflachen und die Krallen auf senkrechten, rauhen Oberflachen
zum Tragen kommen (Roth und Willis, 1952; Federle et al., 2001). Ein solche
Aufgabentrennung ist durchaus sinnvoll, da die glatten Haftorgane beim Laufen auf rauhen
Oberflachen leicht beschadigt werden und dadurch eventuell ihre Funktion verlieren kdnnen
(Roth und Willis, 1952). Hymenopteren zeigen nicht nur eine Arbeitsteilung von Krallen und
Arolien, sie setzen diese Elemente zudem selektiv - abh&ngig von der Oberflachentextur ein
(Federle et al., 2001). Nach diesem mechanisch-hydraulischen Modell wird eine Entfaltung
des Aroliums immer erst nach der Flexion der Krallen ausgefuhrt. Auf glatten
Laufoberflachen kann sich das Arolium komplett entfalten, da die Krallen durchrutschen und
keinen Halt finden. Sobald die Krallen in eine Oberflachenrauhigkeit inserieren, wird die
Rotationsbewegung der Krallen gestoppt und die anschlielende Entfaltung des Aroliums
bleibt aus. Welche der beiden Haftstrukturen der Crematogaster (Decacrema)-Ameisen
wahrend der Lokomotion auf wachsbereiften Macaranga-Asten entscheidend ist, oder ob
ebenfalls synergistische Effekte zwischen diesen beiden Elementen zu finden sind, wurde
bisher nicht untersucht. Auch morphologische Unterschiede der Krallen beziehungsweise
Arolien wachslaufender und nichtwachslaufender Crematogaster (Decacrema)-Ameisen sind
bisher nicht bekannt und wurden im Rahmen der vorliegenden Arbeit untersucht.

Diese Wachsbereifung einiger Macaranga-Spezies stellt eine zusétzliche biomechanische
Herausforderung innerhalb des arborealen Habitats der Crematogaster (Decacrema)-Ameisen
dar. Morphologische Anpassungen, die die Lokomotion auf senkrechten, glatten Oberflachen
erleichtern, konnen gleichzeitig dazu fihren, daf die Haftreibung auf senkrechten,
wachsbereiften Oberflachen vergrofiert wird, wie schon anhand der strukturellen Adaptionen
der Beinldngen bei mehligen Kohlblattlausen (Brevicoryne brassicae) nachgewiesen wurde:
Die Kohlblattlaus kann sich durch langere Beine effizienter auf den wachsbereiften Blattern
von Brassica-Pflanzen fortbewegen, als die Senfblattlaus (Lipaphis erysimi) (Eigenbrode,
1996). Im Rahmen von Haftreibungsversuchen mit verschiedenen Ameisenspezies konnte

auch auf wachsbereiften Macaranga-Oberflachen gezeigt werden, dal3 die langbeinigen Arten
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auf Asten diinneren Durchmessers eine groRere Haftreibung erreichen kénnen. Diese wird
wahrscheinlich durch ein vereinfachtes Herumgreifen um den Ast (Federle et al., 1997) und
damit durch ginstigere Aufsetzwinkel der Tarsen auf die Oberflache erzielt. Wie schon
erwdhnt kann der Einsatz von Krallen in diesen Situationen zu einer Verstarkung der
Haftreibung fihren. Initiale Laufversuche mit Ameisen ergaben, dal3 diese mit ihren Krallen
nicht die Epidermis der belaufenen Pflanzenzellen durchdringen kénnen (Knoll, 1914). Dieses
Ergebnis ist allerdings abhangig von der Elastizitat der Epidermis. Es ist denkbar, daR die
Krallen an genugend elastischen Oberflachen dennoch Halt finden. Andererseits ist, auf
wachsbereiften Pflanzenoberflachen, auch eine Insertion der Krallen in die dreidimensionale
Topographie der Wachskristalle und eine daraus resultierende Verstarkung der Haftreibung
denkbar (Betz, 2002).

Adaptionen von Insekten an Pflanzenoberflaichen zeigen sich hé&ufiger durch
Abweichungen des Verhaltens als durch morphologische Verdnderungen (Huxley, 1986;
Kennedy, 1986). Die Blattkaferart Paropsis aegrota findet sich héaufig auf extrem
wachsbereiften Eukalyptus Spezies. Bei dieser Kaferart lieBen sich keine offensichtlichen
tarsalen Anpassungen an ihr wachsbereiftes Habitat finden. Das Haftungsproblem auf den
rutschigen Eukalyptusoberflachen kann diese Kaferart dadurch lésen, dal’ sie sich wahrend
des Fressens und des Eierlegens an den Blattrandern, an denen sie Halt findet, festhalt und
dadurch ihre Position stabilisiert (Edwards und Wanjura, 1990). Eigenbrode (1996) hat bei
der Beobachtung drei verschiedener Insektenarten auf wachsbereiften Brassica-Oberflachen
feststellen konnen, daRB sich die Tiere weniger mit der Lokomotion als mit ,,unproduktivem
Verhalten® wie Putzen beschaftigen. Dieses Putzerhalten konnte bei verschiedensten
Insektenarten  nach  der  Lokomotion  auf  unterschiedlichen  wachsbereiften
Pflanzenoberflachen beobachtet werden (Knoll, 1914; Edwards, 1982; Edwards und Wanjura,
1990; Eigenbrode et al., 1996; Gaume et al., 2002; Gorb und Gorb, 2005). Die Tiere sind
mdoglicherweise durch ein solches Putzverhalten in der Lage abgebrochene Wachskristalle
(Juniper und Burras, 1962; Gaume et al., 1998; Eigenbrode, 2004; Gorb und Gorb, 2005;
Gorb et al., 2005) und daraus resultierende Verschmutzung der Tarsen aktiv zu entfernen und
so die Sauberkeit der tarsalen Haftstrukturen und damit die Haftkréafte dauerhaft zu erhalten.
Initiale Beobachtungen wachslaufender Crematogaster (Decacrema)-Ameisen haben auch bei
ihnen das Vorkommen tarsalen Putzens gezeigt. Inwieweit dieses Putzverhalten durch die
Lokomotion auf wachsbereiften Oberflachen ausgeldst wird, welche Eigenschaften der
wachsbereiften Oberflachen zur Initiierung des Putzverhaltens fuhren und letztendlich
welchen Einflul dieses Putzverhalten auf die Wachslauffahigkeit der Tiere hat ist noch
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ungeklart und wurde unter anderem im Rahmen dieser Arbeit untersucht.

Auch Umstellungen der Laufkinematik konnen ein Beispiel flir Verhaltensanderungen
sein. Vanhooydonck et al. (2006) haben an Geckos gezeigt, da die Lebensweise in
senkrechten Mikrohabitaten mit unterschiedlichen Substrateigenschaften einen Einfluf3 auf die
Kinematik und die wiederum auf die Uberlebensfahigkeit der Tiere besitzt. Geckos dndern bei
der Umstellung von horizontalem Laufen zu Klettern an senkrechten Oberflachen ihre
Laufkinematik, indem sie z. B. ihre Korperschwerpunkte an die Laufoberflache ann&hern
(Autumn et al., 2005). Dies fuhrt zu einer Stabilisierung der Tiere auf dem Laufsubstrat. Fir
mehlige Kohlblattlduse (Eigenbrode, 1996) ist es auf wachsbereiften Brassica-Oberflachen
nicht ausreichend, wie zuvor beschrieben, morphologisch langere Beine als ihre Verwandten
zu besitzen. Die zusétzliche Beinldange mufR effektiv auf den rutschigeren Oberflachen
eingesetzt werden, um eine funktionelle Bedeutung zu erlangen. Dies wird erst erreicht, wenn
die Tiere ihre langeren Beine senkrecht zu der wachsbereiften Oberflache ausrichten, um
lateral wirkende Vektoren, die zu einer Verringerung der Haftreibung fuhren koénnten, zu
reduzieren (Huxley, 1986).

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurde ndher betrachtet, welche dieser Mechanismen
im Rahmen der Wachslauffahigkeit auch im Crematogaster (Decacrema)-Macaranga-
Mutualismus eine Rolle spielen. Hierfir wurde untersucht ob Haftunterschiede,
morphologische, kinematisch und/oder verhaltensbezogene Unterschiede zwischen
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern und -Nichtwachslaufern existieren, die zu der
aullergewohnlichen Wachslauffahigkeit beitragen kdnnten und welchen EinfluR diese auf die
Biomechanik des Kletterns auf den wachsbereiften Pflanzenoberflachen ausiben:
I. Haftunterschiede

Weder das guinstigere Oberflachen-Volumen-Verhéltnis bei kleineren Ameisen noch eine
allgemein bessere Haftfahigkeit auf glatten Oberflachen kamen bisher als ausreichende
Erklarungen fir die Wachslauffdhigkeit von Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern in
Frage (Federle et al., 1997; Federle et al., 2000). Die Hypothese, dal} das aulRergewdhnliche
Wachslaufverhalten der Macaranga-Wachslaufer auf hoheren Haftkréften auf glatten
Oberflachen beruht, konnte durch (Federle et al., 2000) abgelehnt werden. Crematogaster
(Decacrema)-Wachslaufer waren beim Klettern auf senkrechten, wachsbereiften Oberflachen
generalistischen Ameisen deutlich tberlegen, wahrend sie auf glatten Oberflachen geringere
Haftkréfte ausbildeten. Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden kombinierte
Laufversuche und Haftkraftmessungen an Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern und -
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Nichtwachslaufern, sowie einer generalistischen Ameisenart durchgefuhrt. Als
Versuchsoberflachen dienten Macaranga hypoleuca-Aste, sowie artifizielle Oberflichen mit
unterschiedlichen Texturen. Da keine Korrelation zwischen der Wachslauffahigkeit und der
Haftung auf glatten Oberflachen bestand (Federle et al., 2000), wurde durch diesen
Versuchsaufbau untersucht, ob fiir die Wachslauffahigkeit dennoch ein Unterschied in der
Haftfahigkeit zwischen wachslaufenden und nichtwachslaufenden Crematogaster
(Decacrema)-Ameisen auf wachsbereiften Oberfldchen entscheidend sein kann.

I1. morphologische Unterschiede

Da morphologische Veranderungen bei der Anpassung an physikalische Gegebenheiten
von Habitaten eine Rolle spielen, wurden morphologische Unterschiede zwischen
wachslaufenden und nichtwachslaufenden Crematogaster (Decacrema)-Spezies detaillierter
betrachtet. Hierfir wurden die tarsalen Strukturen untersucht, die in direkten
Oberflachenkontakt treten, wie z. B. die Haftorgane (Arolium und Krallen). Desweiteren
wurden quantitative Unterschiede der Beinldngen zwischen Crematogaster (Decacrema)-
Wachsldaufern und -Nichtwachslaufern bestimmt.

I11. Verhaltensunterschiede

Da neben morphologischen Anpassungen an physikalische Habitateigenschaften auch
Verhaltensanpassungen entscheidend sind, wurden im Rahmen der vorliegenden Arbeit
vergleichende kinematische Untersuchungen auf verschiedenen kunstlichen, senkrechten
Oberflachen und auf senkrechten Macaranga hypoleuca-Oberflachen an kletternden
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern und -Nichtwachsldufern durchgefuhrt. Hierbei
wurden unter anderem die Absténde der Tarsusaufsetzpunkte auf die Laufoberflache und die
Absténde der Schwerpunkte von der Oberflache bestimmt. Desweiteren wurde mittels stark
vergrolRernder Highspeed-Aufnahmen vergleichend untersucht, welche Tarsuselemente von
Wachslaufern und Nichtwachsléufern wahrend der Lokomotion auf senkrechten Glas- und
Macaranga hypoleuca-Oberflachen in Laufoberflachenkontakt treten.

Eigenbrode (1996) konnte durch Beobachtung verschiedener Insektenarten auf Brassica-
Pflanzen zeigen, daB sich die Aktivitat der Tiere auf den wachsbereiften Arten von der
Lokomotion zum Putzen verlagerte. Ob ein solches Putzverhalten auch bei wachslaufenden
Crematogaster (Decacrema)-Ameisen vorhanden ist oder sogar zu einer verbesserten
Lokomotion auf wachsbereiften Oberflachen fihrt, ist bisher nicht untersucht worden. Zur
Kléarung dieser Fragen wurde das Putzverhalten von Crematogaster (Decacrema)-Ameisen
wahrend der Lokomotion auf verschiedenen senkrechten Oberflachen (Glas, wachsbereifte
Macaranga hypoleuca- und raue Oberflachen) untersucht.
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4. Untersuchungen zur Funktion von Wachsbarrieren und Wachslauffahigkeit als
okologischer Isolationsmechanismus
Konkurrenz ist im Rahmen der Evolution von Myrmekophytie-Systemen ein wichtiger Faktor
(Federle und Rheindt, 2005). Die Wachsbereifung einiger Macaranga-Pflanzen wurde als
selektiver mechanischer Filter evolviert, der nur den Partner-Ameisen dieser Pflanzen freien
Zugang zu ihren Oberflachen gewahrt (Federle et al., 1997; Federle et al., 2002a; Feldhaar et
al., 2003a). Damit dient die Wachsbereifung dazu, die Partner-Ameisen vor generalistischen
Ameisen zu schitzen. Auch Wirtswechsel werden durch sie unterbunden (Federle et al.,
1997). Solche biomechanischen Faktoren kdnnen zu einer reproduktiven Isolation von
Populationen fiihren und dadurch eine 6kologische Artbildung bewirken (Podos und Hendry,
2005). Bei Wachsbereifung sowie Wachslauffahigkeit innerhalo des Crematogaster
(Decacrema)-Macaranga-Mutualismus” handelt es sich wahrscheinlich um urspriingliche
Merkmale (Blattner et al., 2001; Davies, 2001; Feldhaar et al., 2003a; Quek et al., 2004). Der
Vergleich der Phylogenien beider Mutualismuspartner 146t vermuten, dal die
Besiedlungsmuster durch wiederholte Besiedlungen der Pflanzen durch préadaptierte
Ameisen und nicht durch strikte Kospeziation entstanden sind (Feldhaar et al., 2003a;
Feldhaar et al., 2003b; Bénfer et al., 2004).

Bisher ~ wurden  wachslaufende  Crematogaster  (Decacrema)-Morphospezies
ausschlieBlich auf wachsbereiften Macaranga-Pflanzen und Crematogaster (Decacrema)-
Nichtwachslaufer ausschliel3lich auf Pflanzen mit wachskristallfreien Oberflachen gefunden.
In Sabah (Borneo) wurden zwei, in der Regel nur mit einer wachskristallfreien Macaranga-
Spezies (Macaranga indistincta) assoziierte Crematogaster (Decacrema)-Arten (mspp. 4 und
10), in direkter geographischer Nachbarschaft, auch auf der wachsbereiften Macaranga
glandibracteolata gefunden. Es ist zu vermuten, dal3 es sich hierbei um einen Mechanismus
der Entwicklung der Wachslauffahigkeit ,,in der Entstehung”“ handelt. Allgemeine
biomechanische Untersuchungen der Wachslaufféhigkeit und dariiber hinaus die
Untersuchungen spezieller Ausnahmefalle innerhalb des Ameisen-Pflanzen-Mutualismus”,
kdénnen zu einem Verstandnis der Evolution und mdglicher Adaptationen fihren. Das
borneensische Ausnahmesystem bot somit die Moglichkeit potentielle morphologische oder
verhaltensbezogene Unterschiede innerhalb dieser vier funktionell-unterschiedlichen
Ameisen-Pflanzen-Assoziationen zu untersuchen. In der vorliegenden Arbeit wurden, neben
dem Lauferfolg dieser vier Pflanzenameisen auf verschiedenen wachsbereiften

Pflanzenoberflachen, die Beine morphologisch auf mdégliche Unterschiede untersucht.
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Durch die vorliegende Arbeit konnten Einblicke in die proximaten Mechanismen, die der
Rutschigkeit von Macaranga-Wachskristalloberflachen zugrunde liegen, gewéhrleistet
werden und dadurch Ruckschlisse auf die allgemeinen Mechanismen der Rutschigkeit von
Pflanzenoberflaichen gezogen werden. Die Untersuchungen der aullergewohnlichen
Wachslaufféahigkeit der Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer zeigten Mechanismen auf,
mit denen die Rutschigkeit senkrechter, wachsbereifter Pflanzenoberflachen von Insekten
umgangen werden kénnen. Durch die Untersuchungen der Wachslauffédhigkeit urspringlich
nichtwachslaufender ~ Crematogaster  (Decacrema)-Morphospezies  innerhalb  eines
borneensischen Ausnahmesystems, konnte gezeigt werden, da Wirtswechsel innerhalb der
Crematogaster (Decacrema)-Macaranga-Assoziation vorkommen und, dal wahrscheinlich
der Ameisenpartner durch Prdadaptationen seines Verhaltens diese beginstigt haben kdnnte.
Durch die vorliegende Arbeit konnte die enorme Bedeutung mechanischer Faktoren fir
Okologie und Evolution von Insekten-Pflanzen-Interaktionen, am Beispiel des Crematogaster

(Decacrema)-Macaranga-Mutualismus” gezeigt werden.
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B. Material und Methoden

1. Mechanismen der Rutschigkeit wachsbereifter Pflanzenoberflachen fur Insekten
1.1. Abbrechen von Wachskristallen
1.1.1 Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen nach Wachslaufen

Zur Untersuchung des Abbrechens von Kristallen wahrend der Lokomotion auf
wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten wurden mit Macaranga-Pflanzen assoziierte
Crematogaster (Decacrema)-Ameisen, sowie die generalistische Ameisenart Atta sexdens
(N=6) eingesetzt. Unter den Crematogaster (Decacrema)-Ameisen wurden die wachslaufende
Art msp. 2 (Wirtspflanze: Macaranga hosei) (N=6) und die nichtwachslaufende Art msp. 4
(Wirtspflanze: Macaranga bancana) (N=6) untersucht. Die Ameisen wurden vor dem
Versuch tuber mindestens eine Stunde auf ein angefeuchtetes, fusselfreies Tuch (Kimwipes®)
gesetzt, um eventuell schon vorhandene Verschmutzungen der Tarsen zu entfernen.
Wachslaufer und Nichtwachslaufer wurden unter standardisierten Bedingungen auf den
wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Oberflachen laufengelassen. Den Versuchstieren
wurde ein Plastikstreifen angeboten, auf den sie laufen konnten, um die Tiere anschlieRend
problemlos und ohne weitere Stérungen von diesem auf die Versuchsoberflachen umsetzen zu
kdonnen. Sie haben eine definierte Laufzeit von mindestens finf Minuten und eine
Mindestlaufstrecke von funf Zentimetern vorgegeben bekommen. Bei Vertreterinnen der
generalistischen Ameisenart Atta sexdens konnten diese standardisierten Bedingungen nicht
eingehalten werden, da sich die Tiere weder tiber den ausgewahlten Zeitrahmen noch uber die
ausgewdhlte Laufstrecke auf den der Pflanzenoberflache halten konnten und immer wieder
herunterfielen. Diese Tiere wurden mehrmals hintereinander, mittels des oben beschriebenen
Plastikstreifens, auf die zuerst horizontal ausgerichtete Oberflache aufgebracht, welche dann
senkrecht gestellt wurde.

Als schwierig gestaltete sich die weitere VVorgehensweise. Die Tiere sollten direkt ohne
weitere Storungen fur die spétere Rasterelektronenmikroskopische Untersuchung getrocknet
werden. lhnen durfte nicht die die Mdoglichkeit gegeben werden sich zwischendurch zu
putzen, bzw. durch das Belaufen anderer Oberflachen eventuell vorhandene Wachskristalle zu
entfernen. Es wurden drei verschiedene Behandlungen der Tiere nach Wachslaufen auf ihren
Erfolg untersucht

o Die Tiere wurden noch wéhrend des Laufens auf den wachsbereiften Macaranga

hypoleuca-Oberflachen heruntergekiihlt, so dal sie im Lauf auf der Oberflache

erstarrten. Die Tiere wurden dann mittels einer Pinzette in ein GefaR, welches sich in
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fltissigem Stickstoff (Temperatur: -196°C) befand, tberfuhrt.

o Tiere wurden mit einer Wasserstrahlpumpe am Thorax angesaugt (Heinze, 1993) und so
direkt in die in flissigem Stickstoff stehenden Eppendorf-GefaRe uberfihrt und so
schockgefroren.

o Tiere wurden nach den Laufen mit Federstahlpinzetten abgesammelt und dann ebenfalls
in die GefaRe Uberfuhrt und in flissigem Stickstoff schockgefroren.

Bei den letzten beiden Methoden bestand das Problem, daf} die Tiere sobald sie mit der
Wasserstrahlpumpe oder der Pinzette fixiert wurden, mit den Beinen versuchten den Kontakt
zur Versuchsoberflache zu halten. Dadurch bestand die Mdglichkeit weitere Wachskristalle
von den Laufoberflachen abzubrechen und diese dann an den Tarsen zu akkumulieren. Die
Tiere konnten auch nicht sofort in flissigen Stickstoff tberflihrt werden, da beim Eintauchen
von Objekten starke Turbulenzen durch die siedende Flissigkeit entstehen. Dadurch kénnten
Wachskristalle, die sich eventuell am Tarsus der Tiere befinden, leicht mechanisch entfernt
werden. Zudem entsteht eine Isolationsschicht (Leidenfrost-Ph&nomen), die ein sofortiges
Schockgefrieren unterbindet. Ein Schockgefrieren durch Freon oder Isopentan, bei denen
dieses Phdnomen unterbleibt, ist in diesem Fall nicht mdglich, da eventuell vorhandene
Wachskristalle durch diese Behandlung in Lésung gehen wirden und somit nicht mehr
nachweisbar waren.

Die drei oben beschriebenen Methoden ergaben sehr unterschiedliche Ergebnisse. In die
Auswertung gingen letztendlich nur die qualitativen Ergebnisse ein, die durch das
Herunterkiihlen der Tiere direkt auf der Laufoberfliche gewonnen wurden, da durch diese
Methode die Tiere im Lauf erstarrten und keine weiteren Schritte auf den
Versuchsoberflachen durchgefuhrt werden konnten. Trotz der standardisierten Bedingungen
gab es dennoch grofle Unterschiede im Verschmutzungsgrad selbst sich entsprechender
Beinpaare, so dal} auch hier eine Quantifizierung nicht moéglich war. Auch innerhalb der
beiden Morphospezies ergaben sich Unterschiede im Grad der Verschmutzung, die nicht auf
speziesspezifische Ursachen schlieRen lassen konnten.

Die GefaBe mit den Versuchstieren wurden in dem mit flissigem Stickstoff gefillten
Behdltnis  gesammelt und  nach  der  Gefriertrocknung  die  Haftorgane
rasterelektronenmikroskopisch auf abgebrochene Wachskristallfragmente untersucht.

I. Rasterelektronenmikroskopie
Die Proben, die unter dem Rasterelektronenmikroskop betrachtet werden sollen, wurden
zuvor unter verringertem Druck in Argon-Atmosphéare 300 Sekunden lang besputtert, bis eine
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ca. 20 nm dicken Gold-Paladiumschicht vorlag (Bal-Tec SCD005 Sputter Coater, 25mM,
Zeiss Oberkochen, Deutschland). Die Schichtdicke war dabei auf die verwendete
Beschleunigungsspannung (15kV) optimiert. Die Prdparate wurden anschlielend in einem
Rasterelektronenmikroskop (Zeiss DSM 962; Zeiss, Oberkochen, Deutschland) betrachtet
fotografiert. Die Beschleunigungsspannung lag in den meisten Féllen bei 15 kV. Bei feinen,
vom Praparatetisch abstehenden Objekten, wie z.B. den Tarsen, wurde die
Beschleunigungsspannung reduziert, um eventuell auftretende Aufladungen des Préparates,
und damit EinbuBen in der Bildqualitat zu vermeiden. In unserem Fall wurden die von dem
Elektronenstrahl (Primérelektronen) aus dem Oberflachenmaterial herausgeschlagenen
Sekundérelektronen fur die Bildgebung genutzt. Die Untersuchungspréparate mufiten vor
ihrer Betrachtung im Rasterelektronenmikroskop getrocknet werden. Dies geschah entweder

je nach Versuchsaufbau durch Lufttrocknung oder durch Gefriertrocknung.

1.1.2 Kraftmessungen auf Glas nach Wachslaufen

In diesem Versuchteil wurde der Einflul von Wachskristallkontamination auf die
Adhésion an glatten Glasoberflachen untersucht. Hierfir wurden zwei mit Macaranga-
Pflanzen assoziierte Crematogaster (Decacrema)-Ameisen (msp. 2, Wachslaufer; msp. 4,
Nichtwachsldufer) und eine generalistische Ameisenart, Camponotus floridanus, auf eine
senkrechte Macaranga hypoleuca-Oberflache gesetzt. Um eine ausreichende Zahl von
Oberflachenkontakten zu gewahrleisten, sollten sie entweder eine Strecke von finf Zentimeter
zurucklegen oder sich mindestens finf Minuten auf der Oberflache fortbewegen.
AnschlieBend wurden die Haftkréfte der Tiere in der Zentrifuge (siehe Abb. 3) auf einer
polierten, sauberen Plexiglasoberfliche gemessen. Zwischen den Ldufen auf den
wachsbereiften bzw. den Glasoberflachen wurde den Tiere keine Zeit gelassen, die Tarsen zu
putzen. Die Versuchstiere wurden direkt im Anschlu® an die L&ufe auf den wachsbereiften
Oberflachen auf die Plexiglas-Zentrifugenoberflache gesetzt und die Zentrifuge wurde sofort
gestartet. In diesem Versuchteil wurden die maximalen Haftkréfte jedes Tieres, im Gegensatz
zu den anderen, noch folgenden Haftkraftmessungen, nur einmal gemessen. Dadurch sollten
die Storungen der Tieres minimal gehalten werden und eine Akkumulierung von

Wachskristallen an den Tarsen soll so kontrollierbarer bleiben.

I. Kraftmessungen mittels einer Zentrifuge
Um die Haftreibungskréafte der Ameisen von Wachslaufern und Nichtwachslaufern zu
bestimmen, wurde die Zentrifugentechnik eingesetzt (siehe Abb. 3) (Federle et al., 2000).
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Diese Methode ermdglicht es, die Haftkrafte sehr kleiner Insekten auf verschiedenen
natlrlichen und kunstlichen Oberflachen zu messen. Zentrifugen wurden auch schon von
(Dixon et al., 1990; Brainerd, 1994; Federle et al., 2000) zur Kraftmessung bei Insekten
verwendet. Da Insekten bei Einwirkung von Beschleunigungen eine Erstarrungsreaktion
zeigen (Federle et al., 2000), bei welcher sie mit allen sechs Tarsen in Oberflachenkontakt
bleiben, kann vorausgesetzt werden, dafl anndhernd die maximale Haftleistung der
Versuchstiere gemessen wird.

Ein Stroboskop wird mittels einer Reflexlichtschranke direkt von der Zentrifugen-
Trommel getriggert, so dal? durch jede Umdrehung ein Blitz ausgeldst wird. Hierdurch kann
auch bei hohen Drehgeschwindigkeiten ein stehendes Bild vom Rotorraum aufgenommen und
ausgewertet werden. Ein Tachometer mifit die Anzahl der Lichtblitze pro Sekunde, dessen
Anzeige Uber eine Uber dem Setup angebrachte, Videokamera aufgenommen wird (siehe Abb.
3).

Video
Kamera

Abb. 3: Schema des eingesetzten Zentrifugen-Aufbaus (nach (Federle et al., 2000) und Wirkungsrichtung
der Kréfte auf die Ameise (F; = Beschleunigungskraft; F, = Zentrifugalkraft; F, = Gewichtskraft)

Da der Tachometer gegen Ende der Versuchreihe versagte, mufite eine weitere Methode
zur Messung der Geschwindigkeit herangezogen werden. Die Winkelgeschwindigkeit, die
zeitliche Anderung des Drehwinkels mit der Zeit, wurde mit einer konstanten Stroboskop-
Frequenz ermittelt. Wahrend der Videoaufzeichnung (Feld- (=Halbbild-)frequenz der
Kamera: 50 Hz) lief ein Stroboskop (Blitzfrequenz: 100 Hz), so dal? auf jedem Halbbild zwei
Ameisen zu sehen waren. Die Geschwindigkeitsbestimmung wurde tber den Winkel
zwischen zwei aufeinander folgenden Blitzen vollzogen.

Jedes Individuum wurde dreimal getestet, wobei zur Regeneration der Tiere zwischen

den einzelnen Zentrifugenldufen mindestens 15 Minuten lagen. Da die Haftkrafte fir jedes

27



Material und Methoden

Individuum von der ersten bis zur letzten Messung annéhernd konstant blieben, bzw. sich
keine Tendenz zeigte, dal} die Haftkrafte der Tiere durch die Behandlung abnahmen und die
Tiere keine Ermidungserscheinungen zeigten, ging der Mittelwert aus den drei Messungen in
die Auswertung ein. Die Tiere wurden vor den Kraftmessungen gewogen, um die Haftkrafte

relativ zur Kérpermasse bestimmen zu kénnen.

1.2 Mikrorauhigkeit und Oberflachenpolaritat

Zur Uberprifung des Einflusses von Mikrorauhigkeit auf die Haftfahigkeit von
Crematogaster (Decacrema)-Ameisen wurden Polierfolien der Firma Ultratec (Santa Ana,
CA, USA) als Rauhigkeitsstandards eingesetzt. Diese Oberflachen besitzen, durch eine
Beschichtung mit Aluminiumoxid-Partikeln, unterschiedliche Rauhigkeiten. In diesen
Versuchen wurden Polierfolien mit Partikelgroen von 0,05 pum, 0,3 pm, 1 pum, und 12 pm
eingesetzt (siehe Abb. 4, Tab. 1). Als Standard fur glatte Oberflachen wurde vergleichend

dazu Glas eingesetzt.

Tab. 1: Verwendete Rauhigkeitsstandards der Firma Ultratec (Santa Ana, CA, USA).

PartikelgroRRe Artikelnummer
0,05 um M.5410.1
0,3 um M.5411.1
1pum M.5412.1
12 pm M.5417.1
30 um M.5420.1
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Abb. 4: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen der kinstlichen Oberflachenstandards von Ultratec
mit A.) 0,05 um- B.) 0,3 um- C.) 0,5 um- D.) 1 um- E.) 12 um-Partikeldurchmesser

Die Aluminiumoxid-Oberflachen haben hydrophile Oberflacheneigenschaften, wéhrend
die Macaranga-Wachskristalle der Ameisen-Pflanzen durch die Triterpene hydrophobe
Eigenschaften besitzen. Um die Effekte von Rauhigkeit und Oberflachenpolaritét zu trennen,
wurde auf eine neue Oberflachentechnologie, die Beschichtung durch "Self-Assembled
Monolayers" (SAM) (Whitesides und Laibinis, 1990; Himmel et al., 1998; Woell, 1999),
zuriickgegriffen. Diese Technik ermdglicht es, durch Variation der Oberflachenpolaritat bei
gleichbleibender Rauhigkeit und umgekehrt, beide Faktoren unabh&ngig voneinander zu
betrachten. Hierflr werden goldbedampfte Oberflachen mit langkettigen Thiolen beschichtet,
da diese hydrophile sowie hydrophobe funktionelle Gruppen besitzen kénnen.

Die Versuchsoberflaichen wurden, zur Erhéhung der Stabilitat der resultierenden
Oberflache mit Chrom besputtert. Anschliefend wurde, ebenfalls wurde mit Hilfe eines
Sputters, eine 100 nm-dicke Schicht Gold auf die Oberflache aufgebracht. Die ,,Self-
assembly“ Filme wurden generiert indem die Versuchsoberflache fir 24 Stunden in 0,1
millimolare Lésungen der jeweiligen Thiollésungen gelegt wurden. Durch diese Methode
konnten die monomolekularen Thiolschichten hergestellt werden.

Diese Thiole bestehen aus einem hydrophoben Kohlenstoffgerist, einer Mercapto-
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Kopfgruppe und einer endstdndigen, funktionellen Schwanzgruppe (Abb. 5). Die
Mercaptogruppen gehen selbst-organisierende, stabile Bindungen mit der Goldoberflache ein,
wéhrend die Polaritdten der endstédndigen, funktionellen Gruppen von hydrophob bis
hydrophil gewahlt werden kdnnen. Hydrophobe Oberflacheneigenschaften wurden in unserem
Versuchsaufbau durch das Hexadecanthiol mit seiner endstandigen Methylgruppe erzielt,
wahrend als hydrophiles Thiol das 11-Mercapto-Undecanol mit seiner Hydroxygruppe
gewdhlt wurde (beide Chemikalien von Aldrich; St. Louis, MO, USA).

Es wurden ebenfalls Oberflachen mit dem polaren Thiol 16-Mercapto-Hexadecanséure
beschichtet, da die Sduregruppe eine hohere Polaritdt als das Hydroxy-terminierte 11-
Mercapto-Undecanol bietet. Da die S&uregruppen sehr starke Wasserstoffbriickenbindungen
untereinander ausbilden, kombiniert mit der, bei diesen Kraften, hohen Flexibilitat der
Alkylketten, kann eine hohe Unordnung des SAMs-Filmes resultieren und damit die so
wichtige Homogenitat der Oberflachen nicht vorausgesetzt werden. Um dies zu vermeiden
wurde flr die folgenden Kraftmessungen, als polares SAMs, nur das 11-Mercapto-Undecanol
eingesetzt.

CH, CH, CH, CH, CH, CH, CH, CH, CH, CH,

Vi

Cr.Cr. Cr Cr Cr Cr Cr Cr Cr Cr Cr
Objekttrager

Abb. 5: Schematische Darstellung einer mit Self-Assembly-Monolayern (SAM) beschichteten
Objekttrageroberflache. Zur Stabilisierung der Beschichtung ist der Objekttrager vorher mit einer
Chromschicht bedampft worden. Die Thiole sind tber eine Goldbriicke an die Oberflache gebunden. Bei
dem hier abgebildeten Thiol (Hexadecanthiol) handelt es sich um ein, durch seine Methyl-
Schwanzgruppe, hydrophobes Molekil (AU=Gold, Cr=Chrom, CH;=Methylgruppe, S=Schwefel).

Die so beschichteten kinstlichen Oberflachen wurden auf Objekttrager aufgebracht und
konnten in dem Rotor der Zentrifuge fixiert werden, so dafll die Kréfte fir die Ameisen
horizontal zur Oberflache wirkten. Dieser Ausrichtung entspricht der Kraftrichtung, die

aufgrund der Schwerkraft auf kletternde Ameisen wirkt.
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2. Untersuchungen zur Fahigkeit des Wachslaufens bei Crematogaster (Decacrema)-

Ameisen
2.1 Lauferfolg und Haftkrafte von Ameisen auf wachsbereiften Macaranga-Oberflachen

und kinstlichen Vergleichssubstraten
2.1.1 Rekristallisierung von Macaranga hypoleuca-Wachsen

Um die kombinierten Lauferfolg- und Haftkraftmessungen auf standardisierten
Macaranga-Wachskristalloberflachen durchfiihren zu koénnen, wurden im Vorfeld, geldste
Macaranga hypoleuca-Wachskristalle auf Glasoberflachen rekristallisiert. Macaranga-
Oberflachenwachse bestehen bei wachskristallfreien Macaranga-Pflanzen zu 0-36%, bei
wachsbereiften Pflanzen zu 52-88%, aus Triterpenoiden. Die Vertreter Epitaraxerol und
Taraxaron dieser Stoffklasse sind wahrscheinlich flr die Kristallbildung verantwortlich
(Markstadter et al., 2000).

Die Wachskristalle wurden mit warmem Chloroform von der Macaranga-Astoberflache
heruntergeldst. Die Losung wurde anschliefend unter einem Stickstoffluftstrom verdampft
und in 1ml frischem Chloroform wieder aufgenommen, so dafl eine konzentrierte Losung
entstand. Diese Losung wurde anschlieRend auf Glasoberflachen (Deckglaschen) aufgebracht
und erneut verdampft. Die Verdampfung wurde unter verschiedenen Bedingungen
durchgefuhrt. Es wurde jeweils ein Tropfen der vorher durchmischten Ldsung auf die
Deckgléschen aufgebracht.

o Die Lésung wurde bei Raumtemperatur an der Luft in einer Petrischale verdampft,

o Die Loésung wurde schneller, unter Erhitzen des Deckglaschens, verdampft,

o Die L6ésung wurde unter einem kontinuierlichem Stickstoffstrom verdampft.
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Abb. 6: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen von, mit rekristallisierten Macaranga hypoleuca-
Wachsen bedeckten Oberflachen (A.-H.). I. Aufnahme einer Kkristallinen Wachsoberflache unter
naturlichen Bedingungen. Wachskristallschicht einer Macaranga hypoleuca-Astoberflache.
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Die Ergebnisse der Rekristallisierungen waren trotz der standardisierten
Versuchsbedingungen nicht reproduzierbar und selbst innerhalb einer rekristallisierten Flache
von wenigen Quadratmikrometern lieRen sich immer verschiedene Kristalltypen, bzw.
amorphe Niederschlage finden (Abb. 6 E.-H.). Die fur Macaranga hypoleuca typischen
fadigen Wachskristalle (siehe Abb. 6 1.) traten hingegen nicht auf. Die Laufuntersuchungen
und Kraftmessungen wurden aus diesem Grund auf abgeschnittenen Macaranga hypoleuca-

Asten durchgefiihrt.

2.1.2 Lauferfolg

Die Wachslauffédhigkeit wurde getestet, indem Versuchstiere mit Hilfe eines
Kunststoffstreifens auf die Versuchsoberflache, senkrechte Macaranga hypoleuca-Aste,
gesetzt wurden. Jene Tiere wurden als erfolgreich bewertet, die eine Strecke von finf
Zentimeter auf einem senkrechten Macaranga hypoleuca-Ast innerhalb der Zeit von maximal
finf Minuten zurlicklegen konnten. Heruntergefallene Tiere wurden als erfolglos gewertet.
Um zu umgehen, dal} Tiere gewertet werden, die aufgrund des Aufsetzens auf die Oberflache
abstilirzen, wurden diejenigen L&ufe nicht gewertet, die innerhalb der ersten finf Sekunden
durch den Absturz von den Asten beendet wurden. Um stereotypes, d.h. gleichmaRiges und
natirliches Laufverhalten der Tiere zu erzielen, wurden die Versuchstiere nicht mit Pinzetten
umgesetzt, sondern mit Hilfe eines Kunststoffstreifens, tiber den sie sich als Briicke zwischen
ihrer Wirtspflanze und dem Versuchsast bewegen konnten. Hierdurch sollte zudem vermieden
werden, dal die Tiere durch Abwehrreaktionen die Versuchsoberflachen mit Ameisenséure
verschmutzen. Die Wachslauffahigkeit wurde zur Quantifizierung des Laufverhaltens von
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 (Wachsldufer) und Crematogaster (Decacrema) msp. 4
(Nichtwachsldaufer) und einer generalistischen Crematogaster Spezies gemessen
(kartonnestbauende, arboreale Crematogaster spec.; Brunei, White Sands, Tutong). Die
Wachslaufféhigkeit wurde jeweils in Kombination mit den Kraftmessungen getestet, um
abhangige Ergebnisse zu erhalten. Die Wachslauffahigkeit von maximal drei Tieren, deren
maximale Haftkrafte an einem Versuchstag gemessen werden sollten, wurden nacheinander
anhand des Oben erlduterten Versuchsaufbaus getestet. Die Tiere wurden anschlieRend
isoliert in eine Petrischale Gberflhrt, um die Tiere fur die Kraftmessungen unterscheiden zu
konnen. Nach friihestens 15 Minuten, um den Tiere eine ausreichende Regenerationszeit zu
geben, wurden die maximalen Haftkrafte dieser drei Tiere mittels der Zentrifuge bestimmt.
Der zeitliche Ablauf wurde so gewahlt, um die Tiere nicht allzu lange isoliert von ihrer
Kolonie in den Petrischalen zu halten. AuBerhalb ihrer Kolonie und ihrer Wirtspflanze lie3en
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sich die Tiere nicht langer als einen Tag halten.

2.1.3 Kraftmessungen

Um die Haftreibungskrafte der Crematogaster (Decacrema) msp. 2 (Wachsldaufer) und
msp. 4 (Nichtwachslaufer) und der generalistischen Crematogaster-Art zu bestimmen, wurde
ebenfalls die Zentrifugentechnik eingesetzt (Federle et al., 2000). Versuchsaufbau und -
beschreibung siehe Absatz 1.1.2. Als Versuchsoberflachen wurden wachsbereifte Macaranga
hypoleuca-Aste und Glasstabe &hnlichen Durchmessers (Durchmesser Glas: 10 mm,
Mittelwert der Durchmesser (Macaranga hypoleuca): 9,2 mm) eingesetzt, die horizontal in
den Zentrifugenrotor eingesetzt wurden (siehe Abb. 7). Die wéhrend des
Zentrifugationsvorganges auf die Ameisen wirkende Kraftrichtung entsprach der, die wéhrend

des Klettern aufgrund der Schwerkraft auf die Tiere wirkt.

Abb. 7: Dorsaler Blick in den Rotorraum der Zentrifuge mit dem in eine Plexiglasvorrichtung horizontal
eingespannten Macaranga hypoleuca-Ast und einer sich darauf befindlichen Crematogaster (Decacrema)
msp. 2

2.2 Abbrechen von Wachskristallen wahrend des Wachslaufens auf der Wirtspflanze
Der vorher beschriebene Versuchsaufbau birgt den Nachteil, daf3, obwohl versucht wurde
die Storungen der Tiere minimal zu halten, die Versuchstiere stdndig manipuliert werden
mufiten, um sie auf die Laufoberflaichen zu setzen, bzw. sie wieder von den
Versuchsoberflachen zu entfernen. Hierdurch konnen die Tiere mit Abwehr, bzw.
Aggressionsverhalten reagieren, das sich eventuell auf die Versuchsergebnisse auswirken
kann. In diesem Versuchsteil wurde untersucht, ob das Abbrechen der Wachskristalle auch in
nattrlichem Umfeld der Tiere Relevanz hat, bzw. ob Wachslaufer auch unter nattrlichen
Bedingungen wahrend des Wachslaufens Wachskristalle von den Macaranga-

Pflanzenoberflachen abbrechen. Hierfiir wurden zwei Aste einer von Crematogaster
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(Decacrema) msp. 2 besiedelten Macaranga hypoleuca-Pflanze vorsichtig, um ein Abbrechen
von Wachskristallen zu vermeiden, mit Klebefilmstreifen beklebt. Es wurde ein Klebefilm mit
einer sehr glatten Oberflache (Tesafilm , kristall-klar*) gewéhlt. Als Kontrolle wurde einer der
Aste durch ,Tangle-Trap Insect Trap Coating’ (Tanglefoot, Grand Rapids, MI, USA), einer
selbstklebenden Paste zum Fangen von Insekten, von den besiedelnden Ameisen isoliert,
wahrend ein zweiter fur die Arbeiterinnen weiterhin frei zuganglich war (siehe Abb. 8 A.,
B.). Nach 24 Stunden wurden die Klebefilmstreifen wiederum vorsichtig abgenommen und
die Oberflache rasterelektronenmikroskopisch (siehe Methodenteil 1.1.1) nach abgebrochenen

Wachskristallen untersucht.

A. B
Tesafilm —— % 3
Tangle-Foot® S
£
.3
, F4
%

Macaranga
g ~ hypoleuca

Abb. 8: Schema des Versuchsaufbaus zum Wachslaufen auf der Wirtspflanze A.) auf dem linken
Macaranga hypoleuca-Ast befindet sich der durch Tangle-Trap isolierte Tesafilmstreifen wahrend B.) auf
iir rechten Seite ein Tesafilmstreifen fiir die Crematogaster (Decacrema) msp. 2-Ameisen frei zuganglich
2.3 Vergleich des Putzverhaltens auf Wachs- und Glasoberflachen

Schrittzyklen von kletternden Wachslaufern und Nichtwachsldufern (Crematogaster
(Decacrema) mspp. 2 und 4) wurden mittels einer Highspeed-Kamera (Redlake PCI 1000
B/W, Stuttgart, Deutschland) auf zwei verschiedenen senkrechten Oberflachen, Macaranga
hypoleuca-Asten und Glasstaben, aufgenommen. Die Glasstdbe wurden zwischen den Laufen
mit 50%igem Ethanol gereinigt, um eventuell entstandene Verschmutzungen der Oberflache
zu entfernen. Die Anzahl der Schritte und die Haufigkeit und Dauer des Putzens wurden
gezéhlt und nach den drei verschiedenen Beinpositionen (Vorder-, Mittel-, Hinterbein)
aufgeschlusselt. Die Haufigkeit des Putzverhaltens wurde zum einen auf die Gesamtzeit des
Wachslaufens und zum anderen auf die Anzahl der Schritte normiert. Dadurch konnten die
einzelnen Individuen anschlieRend summiert werden. Die Ergebnisse von Wachslaufern und

Nichtwachslaufern wurden dadurch vergleichbar.
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2.4 Morphometrischer Vergleich von Wachslaufern und Nichtwachslaufern

Um zu Uberprifen, ob es morphologische Unterschiede an den Lauf- bzw. den
Haftstrukturen bei Crematogaster (Decacrema) msp. 2 (Wachslaufern) und msp. 4
Nichtwachslaufern gibt wurden die Krallen, sowie die Beine morphologisch verglichen.

I. Morphometrie der Krallen

Die Oberflachen wachsbereifter Macaranga hypoleuca-Pflanzen zeigen eine 3-
dimensionale Matrix von Wachskristallen. Dies wirft die Frage auf, ob die Krallen durch
Insertion zu einer vergrofRerten Haftung auf diesen Oberflachen flhren konnten. Die
Krallenparameter von Arbeiterinnen von Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4 wurden
vermessen. Es wurden insgesamt flnf verschiedene Parameter fur die VVorder-, Mittel- und
Hinterbeine aufgenommen (siehe Material und Methoden, Abb. 10 A.): Krallenlange, -stérke,
-hohe, Krallenspitzendurchmesser und Krallenkrimmungsdurchmesser.

Der Parameter Krallenspitzenradius konnte mit Hilfe einer Software des
Rasterelektronenmikroskopes aus einem Bild bestimmt werden.

Hierfir wurde ein Kreis in die duflerste Spitze gelegt, der den Krimmung der
Krallenspitze am Besten widerspiegelte (siehe Abb. 10 A. und D.). Die Krallenléange, -hGhe
sowie -starke wurden mit einer speziell hierfir entwickelten MATLAB®-Routine 3-
dimensional ausgewertet (siehe Abb. 10 A.). Hierfur wurden pro Kralle am
Rasterelektronenmikroskop (Details zur Elektronenmikroskopie und Probenvorbereitung
unter Material und Methoden Teil 1.1.1) zwei Fotos unter einem Parallaxwinkel von 20°
aufgenommen. Die Berechnung von Léngen aus zwei Messungen (siehe Abb. 9) funktioniert
nur unter der Annahme, dal3 der Arbeitsabstand im Vergleich zum Objekt sehr grof? ist und

damit der Offnungswinkel vernachlassigbar klein wird.

Aufnahme-
richtung

gekippte
Krallen

Abb. 9: Methode zur Berechnung einer Lange aus zwei unter einem Parallaxwinkel aufgenommenen
rasterelektronenmikroskopischen Fotos. Untere Kralle=Bild 1; Obere Kralle=Bild 2 (L=tatséchliche
Lange; x;=gemessene Lange aus dem ersten Bild; x,=gemessene Lange aus dem zweiten Bild; a, 5=Winkel
zwischen den gemessenen Strecken) .
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cosd:X_Ll O Gleichung (1)

cos(a + d):X_L2 O Gleichung (2)
L2

L:\/EEMQ %2 Gleichung (3)
e Siha g

Die Krallenlange wurde von der Krallenspitze bis zur ventralen Verdickung der Kralle
gemessen. Die Krallenh6he wurde bestimmt, indem zwei parallele Geraden zwischen der
ventralen Innenseite der Kralle und der Krallenspitze angesetzt wurden und der Abstand der
beiden vermessen wurde. Die Krallenstdrke wurde bestimmt, indem der Abstand der
parallelen Geraden zwischen der dorsalen und der ventralen Innenseite der Kralle bestimmt
wurde. Die Kirallenkrimmung wurde ebenfalls mit Hilfe einer MATLAB®-Routine
ausgewertet, hierfir muBten drei verschiedene Punkte pro Kralle angeklickt werden. Um diese
Auswertung zu vereinheitlichen wurden die Punkte jeweils auf der Krallenunterseite an der
Halfte der Krallenldnge zwischen Krallenbasis und Spitze, an dem Viertel und an der Spitze
der Krallen geklickt. Durch dies Methode konnte ein Kreis in die Innenseite der gekrimmten
Kralle gelegt werden, der den Krimmungsdurchmesser am Besten wiedergab.

Um Ungenauigkeiten in der 3D-Berechnungen zu vermeiden, wurde ein anderer Teil der
Krallenmorphometrie-Proben  lichtmikroskopisch untersucht. Es wurden Proben von
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und msp. 4 verwendet, die aus den vergleichenden
kinematischen Untersuchungen stammten, da die Gewéachshaus-Kolonien von Crematogaster

(Decacrema) msp. 4 gegen Ende der Untersuchungen abstarben.
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Abb. 10: Vermessene A). Krallenparameter wie Krallenlange, -starke, -hthe und -spitzendurchmesser
und Krimmungsdurchmesser. B.) Beinparameter. Die Beinldngen wurden vom Ubergang des
Trochanters zum Femur zum Ende des Pratarsus vermessen. Rasterelektronenmikroskopische

Aufnahmen von C.) einer kompletten Kralle von Crematogaster (Decacrema) msp. 2 sowie D.) einer
Krallenspitze mit dem eingezeichneten Krallenspitzenradius der in die Auswertung eingegangen ist.

I. Morphometrie der Beinlangen

Hierfir wurden zuerst die einzelnen L&ngen vom Femur, Tibia und allen finf
Tarsalsegmenten (siehe Abb. 10 B.) von Crematogaster (Decacrema) msp. 2 (Wachslaufer)
und msp. 4 (Nichtwachslaufer) lichtmikroskopisch vermessen und dann aufsummiert. Zudem
wurde die Trockenmasse der untersuchten Tiere als Kovariate mit aufgenommen. Auf die
Trockenmasse als Aquivalent fiir die GroRe der Tiere wurde zuriickgegriffen, da von einigen
Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies keine Lebendkolonien verfligbar waren, sondern
nur Alkoholmaterial, welches im Laufe der Zeit gesammelt und archiviert wurde. Diese
Behandlung mit Ethanol kann zum Herausldsen von polaren, niedermolekularen Substanzen
aus der Gewebematrix der Ameisen und damit zu einer Verringerung des urspringlichen
Gewichtes fuhren. Um eine einheitliche Behandlung voraussetzen zu kdnnen, wurden auch
die in den Gewadchshdusern der Universitdt Wirzburg vorhandenen lebenden Tiere vor der
Wadgung mindestens zwei Wochen in 100% Ethanol eingelegt und anschliefend mindestens
zwei Tage im Ekksikator getrocknet. Nachdem sich signifikante Unterschiede zwischen

diesen beiden Morphospezies ergeben hatten, wurden die Beinldngen der VVorder-, Mittel- und
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Hinterbeine weiterer, verfligbarer Morphospezies (mspp. 1, 3, 5, 6, 7, 9 und 10) zu
Untersuchungen herangezogen (siehe Tab. 2). Crematogaster (Decacrema) msp. 5 hat sich im
Laufe weiterer phylogenetischer Untersuchungen als ein Hybrid aus msp. 1 und 4
herausgestellt (Feldhaar, personliche Mitteilung) und wurde deswegen in die folgenden
Auswertungen nicht mit einbezogen. VVon Crematogaster (Decacrema) msp. 7 und 9 standen
insgesamt nur 20 bzw. sieben Individuen aus nur zwei Kolonien zur Verfligung, diese Proben
wurden unter VVorbehalt in die Auswertung einbezogen. Die hier verwendeten Spezies wurden
bisher anhand des Morphospezies-Konzeptes zugeordnet, die molekulare Phylogenie steht

bisher noch aus.

Tab. 2: In die Beinmorphometrie eingegangene Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies. Angegeben
sind ist die Anzahl der verwendeten Individuen und die Zahl der Kolonien aus denen diese Tiere
stammten.

Crematogaster Funktionelle N (Individuen) N
(Decacrema) Gruppe (Kolonien)
msp.
msp. 1 Wachslaufer 36 4
msp. 2 Wachslaufer 49 4
msp. 3 Nichtwachslaufer 29 7
msp. 4 Nichtwachslaufer 59 7
msp. 6 Wachslaufer 52 5
msp. 7 Wachslaufer 20 2
msp. 9 Wachslaufer 7 2
msp. 10 Nichtwachslaufer 23 6

2.5 Vergleichende kinematische Untersuchungen

Fur die kinematischen Untersuchungen wurden je nach Versuchaufbau eine oder zwei
Highspeed-Kameras (Redlake MASD, Inc. MotionScope®, PCI 1000S, Objektive Nikon AF
Nikkor 105 mm und Sigma AF 105 mm) eingesetzt. Es wurde mit einer Bildrate von 50
Bildern pro Sekunde und einer Belichtungszeit von 1/150 Sekunden aufgenommen. Fir die
vergleichende Kinematik wurden Crematogaster (Decacrema)- msp. 2 (Wachslaufer) und
msp. 4 (Nichtwachslaufer) eingesetzt. Es gingen nur Laufe in die Auswertung ein, in denen
die Versuchstiere ein stereotypes, kontinuierliches Kletterverhalten zeigten. Als stereotype
Laufe wurden diejenigen gewertet, in denen die Ameisen kontinuierlich ohne Pause oder
Geschwindigkeitswechsel senkrecht kletterten und ein regelméaRiges Schrittmuster zeigten. Es
wurde zudem nur Laufe ausgewertet in denen die Tiere hochkletterten, um eventuell durch die
Laufrichtung vorhandene Unterschiede in der Laufkinematik auszuschlieRen.
I. Vergleichende Kinematik Glas - Macaranga hypoleuca

In diesem Aufbau wurden als Versuchsoberflichen Macaranga hypoleuca-Aste und
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Glasstdbe ahnlichen Durchmessers eingesetzt (Macaranga hypoleuca: n=6 Aste, mittlerer
Durchmesser=9,2 mm; Glasstdbe: Durchmesser=10 mm) Als Versuchstiere wurden
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 Wachsldufer (n = 21 und 24 auf Glas bzw. auf
Macaranga hypoleuca-Asten) und msp.4 Nichtwachslaufer (n = 19 und 24 auf Glas bzw. auf
Macaranga hypoleuca-Asten) eingesetzt.

Die Laufachse der Tiere auf den senkrechten Versuchsoberflachen wurde von zwei, im
rechten Winkel ausgerichteten, synchronisierten Highspeed-Kameras gefilmt (siehe Abb. 12).
Hierdurch resultierten eine dorsale sowie eine laterale Ansicht. Aus der dorsalen Ansicht
konnten Laufparameter wie Geschwindigkeit, Schrittlange, Schrittmuster, relative Aufsetzzeit
und die Abstande von jeweils Vorder-, Mittel- und Hinterbeinen, sowie der Vorder- und
Hinterbeinabstand bestimmt werden. Die Geschwindigkeiten wurden zweidimensional als
Mittelwerte der Geschwindigkeiten des Thorax, in x- und y-Ebene, bestimmt. Die
Schrittldnge bezeichnet den rdumlichen Abstand eines Tarsusaufsetzpunktes zu dem
folgenden desselben Beines. Als Schrittmuster gilt die graphische Auftragung der Luft- bzw.
Schrittphasen aller sechs Beine gegen die Laufzeit. Die relative Aufsetzzeit definiert die Zeit,
in der sich ein Bein in Bodenkontakt befindet relativ zur Gesamtzeit des jeweiligen Laufes.
Die 3-dimensionalen Raumparameter wurden aus der dorsalen Ansicht bestimmt und unter
Einsatz einer MATLAB®-Routine berechnet. In der MATLAB®-Routine konnten, mittels
einer grafischen Benutzeroberflache, die Tarsusaufsetzpunkte angeklickt werden und hieraus
die x- und die y-Koordinaten bestimmt werden. Uber die Information des Kriimmungsradius
des jeweiligen, belaufenen Macaranga-Astes bzw. Glasstabes konnten dartiberhinaus die z-
Koordinaten errechnet werden. Diese Methode machte es mdoglich, trotz der
zweidimensionalen Aufnahmetechnik, die exakten 3-dimensionalen Abstande der tarsalen
Aufsetzpunkte zu errechnen. Der Abstand der Vorder-, Mittel- und Hinterbeine wurde
anschlieBend mit der doppelten morphometrisch bestimmten Beinldnge verrechnet. Im
Gegensatz zu den lateralen Beinabstanden wurde der Vorder-, Hinterbeinbeinabstand relativ
zur Pronotumbreite, als Korperlangenvariable, verrechnet. Hierbei dient die Pronotumbreite
als besserer Schatzwert des effektiven Hebelarmes.

Die Aste, die einen Winkel von mehr als 5° zum Lot hatten, wurden aus den
Berechnungen ausgenommen, damit gewéhrleistet werden konnte, dal3 die Versuchsaste
immer senkrecht standen und die Versuchstiere somit immer parallel zur Gravitationskraft
liefen. Laufsequenzen in denen Ameisen in einem Winkel groBer 18° zu der
Aufnahmerichtung der dorsalen Kamera gelaufen sind, wurden ebenfalls nicht gewertet (siehe
Abb. 11). Durch diesen Winkel verkurzt sich optisch der tatsachliche Beinabstand L, so daf}
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nur der Beinabstand L’ gemessen werden kann. Um diesen Fehler zu vermeiden wurden alle
Laufsequenzen in denen die Tiere mit einem Winkel groRer als a=18°, entspricht einer
Fehlerwahrscheinlichkeit groBer 5%, gelaufen sind mit der MATLAB®-Routine
herausgefiltert (siehe Abb. 11).

Aufnahme-

richtung LT@: cosa Gleichung (4)

Abb. 11: Querschnitt durch einen Ast mit einer senkrecht aufwérts kletternden Ameise. e=Winkel den
das Tier relativ zur Astachse lauft; L=tatsachlicher Beinabstand; L’=aufgrund des Winkels gemessener
kirzerer Abstand.

Diese entsprechenden Sequenzen wurden auch aus den synchron vorliegenden lateralen
Aufnahmen dieser L&ufe herausgefiltert, da ebenfalls die exakte Bestimmung des
Korperabstandes der Tiere von der Astoberflache fehlerhaft gewesen ware. Diese Fehler
konnten schon wéhrend der Highspeed-Aufnahmen durch ein Kugellager, an welchem der Ast
bzw. Glasstab eingespannt war, minimiert werden (siehe Abb. 12). Das Kugellager
ermoglichte es, den Ast relativ zur seitlichen Abweichung der Tiere von der Laufroute
mitzudrehen.

Auch Sequenzen, in denen die Ameisen relativ zur Astachse in einem Winkel >18°
liefen, wurden nicht gewertet, da die Beinabstdnde nur senkrecht zur Astachse bestimmt
werden sollten. Hier kommt dieselbe Rechnung, bzw. derselbe Fehler wie in Gleichung (4)
zum tragen. Zudem konnte so garantiert werden, dal die Gravitationskraft immer nahezu
parallel zur Laufachse der Tiere verlief.

Aus den lateralen Highspeed-Aufnahmen konnten Parameter wie der mittlere Abstand
der drei Korpermassenschwerpunkte von Kopf, Thorax und Gaster sowie der Winkel des
Gasters relativ  zur Oberflaiche berechnet werden. Die Positionen der drei
Kdorpersegmentschwerpunkte wurden tber die geometrischen Schwerpunkte, die aus der
Lateralansicht dieser Segmente bestimmt wurden, errechnet. Es wurde unter anderem
vorausgesetzt, daf? in allen drei Kérpersegmenten eine homogene Dichte vorlag .

Die Versuchstiere wurden so weit unterhalb des Aufnahmefeldes der Kameras aufgesetzt,
daB sich Uber diese Strecke, trotz der Storungen durch das Umsetzen, ein stereotyper Lauf

entwickeln konnte.
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Stativ-
— aufhdngung
Aufhangung
mit
Kugellager

dorsale
Kamera

laterale
Kamera

Abb. 12: Versuchsaufbau zur vergleichenden Kinematik. Die Abbildung zeigt die beiden im 90°-Winkel
zueinander ausgerichteten Highspeed-Kameras, die die dorsale bzw. die laterale Ansicht der Laufstrecke
aufzeichneten. Der Macaranga hypoleuca-Ast, bzw. Glasstab war in eine Aufhdngung mit integriertem
Kugellager eingespannt, so dal3 er um seine Achse frei drehbar blieb und parallel zur Gravitationskraft
ausgerichtet war.

I1. Plane Versuchsoberflachen:

Der Versuchsaufbau entsprach groRtenteils dem oben beschriebenen Aufbau. Als
Versuchsoberflachen dienten in diesem Fall plane Glasflaichen (Objekttréger), sowie
Rauhigkeitsstandards von Ultratec mit Korngréfien von 0,05 pum (siehe Abb. 4 A., Tab. 1). Es
war leider nicht mdoglich plane Oberflachen, durch Rekristallisation, mit Macaranga
hypoleuca-Wachskristallen zu generieren, weswegen als Vergleichsoberflache auf die
Rauhigkeitsstandards zurlickgegriffen wurde (siehe Material & Methoden, Kapitel 2.1.1).
Dieser Vergleich bot sich an, da Wachslaufer und Nichtwachslaufer auf dieser Oberflache,
vergleichbar mit den Ergebnissen auf den natlrlichen Macaranga-Substraten, in ihrem
Lauferfolg unterschieden. Der jeweilige Lauferfolg war.

Im Vergleich zu der Kinematik auf den gekrimmten Oberflachen, konnten sich die Tiere
auf den planen Oberflachen auch lateral tber eine grof3e Flache bewegen und gerieten relativ
schnell aus der Fokusebene der lateral ausgerichteten Highspeed-Kamera. Aus diesem Grund
konnten die synchronen Lateral-Aufnahmen nicht sinnvoll ausgewertet werden.

I11. Oberflachenwechsel
Der grundsétzliche Versuchsaufbau entsprach dem oben beschriebenen Aufbau. Als

Versuchsoberflachen wurden Macaranga hypoleuca-Aste verwendet, deren unterer Teil von
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der Wachsbereifung befreit wurde. Die Tiere wechselten automatisch wéhrend des Laufens
Uber den Ast von dem wachsfreien in den wachsbereiften Teil (siehe Abb. 13). Dadurch liel}
sich ein abhéngiger Vergleich der verschiedenen Laufparameter durchfuhren. Auch hier
wurden zwei Kameras eingesetzt, die jeweils eine laterale und eine dorsale Ansicht
aufzeichneten. Durch die natirrliche Krimmung der zur Verfligung stehenden Aste entfernten
sich die Tiere allerdings aus der Fokusebene der lateral ausgerichteten Kamera. Aus diesem
Grund konnte keine ausreichende Zahl von Aufnahmen dieser Ansicht gewonnen werden.
Tiere die auch innerhalb des Aufnahmefensters der Kameras nicht geradlinig liefen, daR heif3t
mehr oder weniger exakt senkrecht aufwarts kletterten, wurden von den Auswertungen

ausgenommen.

Abb. 13: A)) Dorsal- und B.) Lateralansicht auf den eingespannten Macaranga hypoleuca-Ast. Auf der
unteren Seite ist jeweils dunkelgriin die Flache zu sehen, von der die epikutikuldren Wachskristalle
mechanisch entfernt wurden. Die dariberliegende weilllich-blaue Zone zeigt die intakte Wachsbereifung.

Fur die Auswertung wurde die Laufstrecke der Ameisen in drei verschiedene Zonen
eingeteilt. 1) die Zone, in der sich alle Beine der Tiere in dem wachsfreien Bereich befanden,
2) der Ubergangsbereich, in dem sich Beine auf der wachsfreien und andere sich schon auf
der wachsbereiften Oberflache befanden und 3) die Zone, in der sich das Tier mit allen sechs
Beinen auf der kristallinen Wachsoberfliche befand. Bei der Einstellung des
Vergrollerungsmalistabes mufBte ein  Kompromi3 eingegangen werden: Um die
eingenommenen  Beinpositionen  optimal  lokalisieren und damit in  dem
Auswertungsprogramm anklicken zu kénnen, wurde mit einer relativ starken VergrofRerung
gearbeitet. Diese durfte aber nur so stark sein, da im Aufnahmefeld der Kameras beide
Oberflachen sichtbar waren und eine ausreichende Anzahl von Schrittzyklen, auf beiden
Laufoberflachen, fur die Auswertung aufgezeichnet werden konnten. Dieser Kompromif
fihrte dazu, daB fir die Berechnung von Laufparametern, welche (ber eine groRere

Laufstrecke verfolgt werden muften, wie zum Beispiel die Schrittlange, nicht ausreichend
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viele Einzelschritte zur Verfugung standen. Dieser Versuchsteil konnte nur mit
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 durchgefuhrt werden, da msp. 4 bei Erreichen der

Wachsschicht stoppten, umkehrten und sich nie freiwillig in die Wachsschicht begaben.

2.6 Einsatz pratarsaler, tarsaler Strukturen beim Wachslaufen
2.6.1 Krallen- und Aroliumamputationen

Um den EinfluR der beiden pratarsalen Haftstrukturen, Krallen und Arolien, auf die
Wachslauffahigkeit zu untersuchen, wurden sie bei Crematogaster (Decacrema) msp. 2,
selektiv amputiert. Das resultierende Laufverhalten der Versuchstiere wurde anschlieBend auf
wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten und Glasstaben gleichen Durchmessers mit einer
Videokamera aufgezeichnet. Vor der Amputation der entsprechenden pratarsalen Elemente
wurden die Tiere durch Untertauchen in einem Wasserbehéltnis betdubt. Diese
Betdubungsmethode hatte den Vorteil gegenlber der Betaubung mit Kohlendioxid, daf? die
Versuchstiere kein Abwehrverhalten zeigten und relativ schnell ohne ersichtliche
Beeintrachtigung wieder aufwachen. Die mit Kohlendioxid betdubten Tiere reagierten auf
diese Betdubungsmethode stets mit einem starken Aggressions- und Abwehrverhalten und
sonderten Ameisensdure ab, was zu einer Verschmutzung der Tarsen fiihren konnte. In den
ersten beiden Versuchsteilen wurden den Tieren mit einer Minutiennadel bzw. einem
Mikroskalpell entweder alle Arolien oder alle Krallen entfernt. Die Anzahl der
krallenamputierten und der arolienamputierten Tiere betrug jeweils finf. Nach einer
Regenerationszeit von ca. einer halben Stunde wurden, zur Uberpriifung des vollstandigen
Amputationserfolges und der Unversehrtheit ihres Laufapparates, die aroliumamputierten
Tiere auf Glasstdbe gesetzt. AnschlieBend wurden die so praparierten Tiere auf Macaranga
hypoleuca-Aste gesetzt und das Laufverhalten mit einer herkdmmlichen Videokamera zur
spateren Auswertung aufgezeichnet. Die Tiere wurden auf die zuerst horizontal ausgerichteten
Aste, bzw. Glasstabe aufgesetzt und diese dann langsam und kontinuierlich in eine vertikalen
Position gekippt. Die Laufkinematik wurde Uber eine Strecke von mindestens 10 cm mittels
einer Videokamera aufgezeichnet. Durch den diesen Versuchteil konnte die grolRe Bedeutung
der Krallen fir das Wachslaufen gezeigt werden. Ein moglicher EinfluR des Aroliums auf das
Wachslaufverhalten konnte hier nicht gezeigt werden.

Um nun zu tberprifen, ob die Arolien auf den Macaranga hypoleuca-Oberflachen keine,
oder nur eine untergeordnete Rolle spielen, wurde den Tieren im zweiten Versuchsteil jeweils
nur ein Arolium an jeweils einem Vorder-, Mittel- oder Hinterbein entfernt. Der Erfolg der
Préparation und die Unversehrtheit des restlichen tarsalen Apparates wurden wiederum zuerst
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auf einem Glasstab getestet. Die Tiere wurden anschlieBend unter den oben genannten
Versuchbedingungen wahrend der Lokomotion auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-
Asten gefilmt. Die Haufigkeit des, fiir jede Beinposition, gezahlten Rutschens wurde auf die
Gesamtzahl der ausgewerteten Schritte jedes Beines normiert.

Auf den ventralen Seiten der Tarsussegmente sind eine Vielzahl von Haaren zu finden.
Die 3-dimensionale Struktur der fadigen Macaranga hypoleuca-Wachskristalle lassen
vermuten, daR diese Haare wahrend der Lokomotion in die Wachskristallmatrix geschoben
werden konnen und damit die Haftung auf den wachsbereiften Oberflachen maximieren.
Dieser Effekt kdme bei aufwartskletternden Ameisen vor allem bei den Mittel- und
Hinterbeinen zum Tragen, da durch die Ausrichtung der Vorderbeine wéhrend der
Lokomotion die Haare in Laufrichtung weisen. Um diese Hypothese zu tberprifen wurden im
dritten Versuchsteil nur die Krallen sowie das Arolium eines Hinterbeines entfernt. Das

jeweils intakte Bein diente hier als Referenz.

2.6.2 Aufsetzende Tarsuselemente
Im vorherigen Versuchsteil konnte die enorme Bedeutung der Krallen wahrend des

Wachslaufvorganges festgestellt werden. Initiale Highspeed-Videoaufnahmen von
wachslaufenden Crematogaster (Decacrema) msp. 2 lieRen erkennen, dafll auch proximale
Tarsussegmente mit der Laufoberflache in Kontakt kamen.
In diesem Versuchsteil wurde weiterfuhrend untersucht

0 ob es einen selektiven Unterschied im Einsatz der verschiedenen Tarsalsegmente bzw.

der pratarsalen Elemente wie Krallen und Arolien, abhangig von der Laufoberflache
(Glas und Macaranga hypoleuca) gibt und
0 ob es einen Unterschied im Einsatz dieser préatarsalen Elemente abhangig von der
Beinposition gibt.

Die Kinematik des Tarsusaufsetzens wurde mit insgesamt drei Highspeed-Kameras
beobachtet. Die nur gering vergrélRernde Dorsalansicht diente zur Orientierung, welches Bein
sich momentan in Oberflachenkontakt befand. Die zwei Lateralansichten der Highspeed-
Kameras waren stérker vergrofiert, um sichtbar zu machen, welche Tarsussegmente beim
Aufsetzen in Kontakt mit der Laufoberflache traten. Soweit es aus den Aufzeichnungen
ersichtlich war, wurde vermerkt, ob sich das Arolium entfaltete bzw. ob die Krallen in
Oberflachenkontakt kamen. Hierflir war es erforderlich im Voraus zu definieren was genau
als Oberflachenkontakte durch die Krallen, bzw. die Arolien gewertet werden sollte. Ein
Durchrutschen der Krallen, wie es vermehrt auf den Glasoberflachen vorkam, wurde nicht als
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Krallenkontakt gewertet, da diese in diesem Fall nicht in die Oberflachentextur inserieren
konnten und damit auch nicht zur Kletterkinematik beitragen konnten. Auf den
wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Oberflaichen kam es bei wenigen Tieren zum
teilweisen Entfalten der Arolien. In der Auswertung wurden nur vollstdndig entfaltete Arolien
gewertet. Zudem war es bei einigen Aufnahmen, aufgrund des geringen Kontrastes zwischen
Arolium und Wachsbereifung der Macaranga hypoleuca-Aste, schwierig eine Entfaltung zu
beobachten. Als Indiz fiir eine mégliche Entfaltung der Arolien wurde, in den Fallen in denen
das Arolium aufgrund fehlenden Kontrastes nicht eindeutig erkennbar war, das Ausmald der
oben beschriebenen Rotationsbewegung der Krallen herangezogen. Nur wenn eine
vollstandige Rotation der Krallen in proximale Richtung zu beobachten war, wurde eine
Aroliumsentfaltung gewertet.

Diese Highspeed-Untersuchungen wurden nur mit Crematogaster (Decacrema) msp. 2
(Wachslaufern) gemacht, da es sich bei den msp. 4 aufgrund der mangelnden
Wachslaufféahigkeit unmoglich gestaltete, Schritte vor allem der Mittel- und Hinterbeine
aufzuzeichnen. Die Tarsuskinematik wurde auf senkrechten Macaranga hypoleuca-Asten und
Glasstdben beobachtet. Die Beinpositionen Vorder-, Mittel- und Hinterbeine wurden getrennt
ausgewertet, um maogliche beinpositionsbedingte Unterschiede im Aufsetzverhalten ermitteln

zu kdnnen.

3. Untersuchungen zur Funktion von Wachsbarrieren und Wachslauffahigkeit als
6kologischer Isolationsmechanismus

Crematogaster (Decacrema) mspp. 4 und 10 sind in der Regel nur mit nicht wachsbereiften
Macaranga-Spezies assoziiert. In den Sekundarwaldern an den Grenzen des Mount Kinabalu-
Nationalparks, ca. 80 km westlich der Hauptstadt Kota Kinabalu (Sabah, Malaysia), wurde
ein Ameisen-Pflanzen-System entdeckt, in dem diese Morphospezies nicht nur auf einer
nichtwachsbereiften Pflanze, Macaranga indistincta, sondern auch auf der wachsbereiften Art
Macaranga glandibracteolata anzutreffen sind. Diese Beobachtung wund dieses
aullergewohnliche System legt die Vermutung nahe, daf es sich hierbei um einen
Mechanismus der Entwicklung der Wachslauffahigkeit ,,in der Entstehung* handelt, bzw. um
den Ubergang von den nichtwachslaufenden zu wachslaufenden Spezies.

Die Crematogaster (Decacrema) mspp. 4 und 10 wurden in diesem Versuchsaufbau auf
zwei verschiedenen wachsbereiften Pflanzen, Macaranga glandibracteolata und Macaranga
hypoleuca, auf ihre Lauffahigkeit (siehe Material und Methoden, Kapitel 2) getestet. Zudem
wurden Ameisen von Crematogaster (Decacrema) msp. 6 als reine Wachslaufspezies, die nur
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von der wachsbereiften Macaranga hypoleuca stammten, mit in die Laufuntersuchungen
einbezogen. Die untersuchten Individuen von Crematogaster (Decacrema) msp. 4 und 10
stammten von den Wirtspflanzen Macaranga indistincta und Macaranga glandibracteolata.
Aus einer Kolonie wurden jeweils 20 Individuen auf beiden Macaranga-Laufoberflachen
getestet (siehe Tab. 3). Die Versuchstiere wurden gesammelt, indem ihre Wirtspflanze gefallt
wurde, in ca. 20 cm lange Aste zerkleinert wurde und in Plastiktiiten gesammelt wurde. Die
Uberschissigen Tiere sowie die Konigin wurden in Alkohol konserviert und zur spéteren
Dr. Heike Feldhaar,
weitergegeben. Crematogaster (Decacrema) msp. 10 von der Wirtspflanze Macaranga

molekular-phylogenetischen Bestimmung an Frau Wiirzburg

glandibracteolata waren an dem Untersuchungsstandort relativ selten, weswegen nur wenige

Kolonien fir die Laufuntersuchungen zur Verfiigung standen.

Tab. 3: Anzahl der Individuen und Kolonien, die jeweils in die Laufuntersuchungen auf den
verschiedenen Laufoberflachen eingingen.

Crematogaste Wirtspflanze N(Individuen) N(Kolonien)
r (Decacrema) Versuchspflanzen
M. glandibracteolata M. hypoleuca
msp. 4 M. glandibracteolata 160 160 13
M. indistincta 100 100 13
msp. 10 M. glandibracteolata 40 40 9
M. indistincta 140 140 9
msp. 6 M. hypoleuca 120 120 6

Die Beinldngen einiger, in den Lauftests untersuchter Tiere, wurden anschlielend
morphometrisch vermessen, um eventuell vorhandene Langenunterschiede zu finden. In Tab.
4 ist die Anzahl der Individuen und die Zahl der in die Morphometrie eingegangenen

Kolonien von Crematogaster (Decacrema) msp. 4 und 10 vermerkt.

Tab. 4: Anzahl der Individuen und Kolonien, die jeweils in die Morphometrie eingingen.

Crematogaster Wirtspflanze N(Individuen) N(Kolonien)
(Decacrema)
msp. 4 M. glandibracteolata 24 8
M. indistincta 33 11
msp. 10 M. glandibracteolata 24 8
M. indistincta 12 4
Die in die Laufuntersuchungen eingegangenen Kolonien von Crematogaster

(Decacrema) mspp. 4 und 10 konnten erst in Wirzburg in den Laboren, mittels
mikroskopischer Morphometrie eindeutig den jeweiligen Morphospezies-Gruppen zugeordnet
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werden. In Malaysia half die grobe morphologische Einteilung anhand der Farbe der
Koniginnen und der Augenform. Koniginnen von Crematogaster (Decacrema) msp. 4 haben
anndhernd ovale Augen und sind braunlich gefarbt, wahrend Koniginnen von Crematogaster
(Decacrema) msp. 10 anndhernd kreisrunde Augen besitzen und einen schwarzen Habitus
haben.

Anhand mikroskopischer Morphometrie konnten die Tiere in den Wirzburger Laboren
sicherer zugeordnet werden. Flr diese weitere morphometrische Einordnung wurden drei
Merkmale verglichen (siehe Abb. 14)

1. die drei Ozellen

2. das Verhéltnis von Kopfldnge zu Augenlénge

3. das Breitenverhaltnis von Petiolus zu dem Postpetiolus

ad 1) Die Koniginnen besitzen drei zwischen den Ansatzpunkten der Antennen lokalisierte
Ozellen (siehe Abb. 14 A.). Zwei dieser Ozellen sitzen auf der selben Hohe, wéhrend
die dritte anterior zwischen den beiden sitzt. Es wurde der Abstand der beiden ersten
Ozellen und die Breite der dritten Ozelle vermessen. Ist die Breite dieser dritten Ozelle
kleiner als der Abstand der beiden anderen, dann handelt es sich wahrscheinlich um eine
Crematogaster (Decacrema) msp. 10 (siehe Tab. 5)

ad 2) Das Verhaltnis von Kopflange zu Augenlédnge wurde berechnet. Als Augenlange wurde
die jeweils langste Seite der Augen vermessen (siehe Abb. 14 B., Tab. 5)

ad 3) Petiolus und Postpetiolus wurden jeweils an ihren breitesten Stellen vermessen und das
Verhaltnis zwischen beiden berechnet (siehe Abb. 14 C., Tab. 5)

Stimmten die Ergebnisse der Morphospezieszuordnung aller drei vermessener Merkmale
Uberein, konnten die jeweiligen Kolonien in die Auswertung zur Wachslauffahigkeit
eingehen, da Fehler in der Morphospezieszuordnung unwahrscheinlicher waren. Die hier
eingesetzten Ameisenkolonien sind bisher noch nicht molekular-phylogenetisch untersucht
worden. Crematogaster (Decacrema) msp. 6 konnten schon im Feld eindeutig bestimmt
werden, da auf Macaranga hypoleuca-Pflanzen kleiner als 5 m ausschliel3lich Kolonien von
Crematogaster (Decacrema) msp. 6 zu finden sind (Feldhaar et al., 2003b). Die Besiedelung
dieser Pflanzen mit Crematogaster (Decacrema) msp. 1 findet erst bei Pflanzen hoher als 5 m
statt.
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A. Komplexauge C.

Postpetiolus
|I'-‘etiolus
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Abb. 14: Schematische Darstellung der untersuchten morphometrischen Merkmale (rot eingezeichnet)

A.) Kdniginnenkopf in der Dorsalansicht. An der posterioren Seite ist die Lage der drei Ozellen gezeigt,
deren Abstand bzw. Breite in die Vergleiche eingegangen sind B.) Kéniginnenkopf in der Lateralansicht,
hier sind die vermessenen Augen- und Kopflangen eingezeichnet. Es wurde jeweils die langste Stelle
vermessen C.) Dorsale Ansicht des Abdomens einer Konigin. Eingezeichnet sind die vermessenen
Postpetiolus- und Petiolusbreiten. Hier wurde jeweils die breiteste Stelle der Kérpersegmente vermessen.

posterior anterior posterior anterior

Tab. 5: Kategorisierung der untersuchten Crematogaster (Decacrema)-Kdéniginnen in die Morphospezies 4
und 10 anhand der folgenden morphometrischen Merkmale.

Crematogaster Verhaltnis Verhéaltnis Abstand zwischen
(Decacrema) Petiolus zu Postpetiolus Kopf-zu Augenlénge 1. & 2. Ozelle
>1 <1 >1/3 <1/3 >3.0zelle <3.0zelle
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C. Ergebnisse

1. Mechanismen der Rutschigkeit wachsbereifter Pflanzenoberflachen fur Insekten
1.1 Abbrechen von Wachskristallen
1.1.1 Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen nach Wachslaufen

Um einen potentiellen, verschmutzenden Einflul? epikutikularer Wachskristalle auf die
Tarsen von Insekten, die sich auf diesen Pflanzenoberflachen fortbewegten, zu untersuchen
wurden rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen der Haftstrukturen nach dem
Wachslaufen aufgenommen. Diese Untersuchungen wurden an Crematogaster (Decacrema)-
msp. 2 (Wachslaufer), msp. 4 (Nichtwachslaufer) und der generalistischen Ameisenart Atta
sexdens durchgefhrt.

Ameisen der generalistischen Art Atta sexdens, wurden direkt nach dem Belaufen
wachsbereifter Macaranga hypoleuca-Oberflachen narkotisiert und eingefroren. Sie zeigten
eine starke Verschmutzung ihrer Tarsen mit Wachskristallen (siehe Abb. 15 G.).
Crematogaster  (Decacrema)-Arten  wiesen dagegen  keinerlei, bzw. geringere
Verschmutzungen ihrer Tarsen auf. In den an den Tarsen aller drei Ameisenarten gefundenen
Partikeln zeigte sich teilweise die fir wachsbereifte Macaranga-Pflanzen typische Struktur
der fadigen Wachskristalle (siehe Abb. 15 B., D.). Diese fadigen Wachskristallstrukturen
wurden an den Krallen (siehe Abb. 15 E.) und auch in den Haaren auf der Unterseite der distal
gelegenen Tarsalsegmente gefunden. Hingegen schienen die meisten an den Arolien,
besonders an den der Crematogaster (Decacrema)-Ameisen, beobachteten Partikel ihre
Kristallstruktur verloren zu haben und wiesen eine amorphe Konsistenz auf (siehe Abb. 15 A.,
B.). Die Kontaminationen an den prétarsalen Elementen konnten an allen drei Beinpaaren
festgestellt werden. Die Hinterbeine zeigten, im Gegensatz zu den Vorder- bzw. Mittelbeinen,
meist eine starkere Verschmutzung der Haare der distalen drei Tarsalsegmente. Tiere, die auf
die wachsbereifte Macaranga hypoleuca-Oberflache aufgesetzt wurden, verhielten sich
unterschiedlich. Da sich die Wachslaufer problemlos auf diesen Oberflachen bewegen
konnten, zeigten sie durchweg eine stereotype Lokomotion, ohne Richtungswechsel oder
Stopps (siehe Ergebnisse, Kapitel 2.6.1.1). Nichtwachsldufer zeigten ein h&ufig von
Putzpausen unterbrochenes Bewegungsmuster. Hierfur verharrten sie auf der Oberflache und
fiihrten, bei gleichzeitigen Kontakt der hinteren beiden Beinpaare, ein intensives Putzen der
Vorderbeine und der Antennen durch (siehe auch Ergebnisse, Kapitel 2.3). AnschlieRend
scharrten sie zuerst mehrfach mit den Vordertarsen tber die Oberflache bevor sie einen

erneuten Einstieg in eine kurze, stereotype Lokomotionssequenz fanden. Teilweise verharrten
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diese Tiere nach den beschriebenen Putzpausen komplett an der Stelle

Tiere der generalistischen Ameisenart Atta sexdens hingegen konnten sich kaum auf den
Oberflachen halten und fielen schon nach wenigen Schritten, oder Scharren mit den
Vorderbeinen, herunter. Die Tiere muften vorsichtig, mit einer Federstahlpinzette, von der
Oberflache entfernt werden, um hierbei keine zusétzlichen Kristalle von der Oberflache
abzubrechen. Den Tieren durfte desweiteren keine Mdglichkeit gegeben werden, durch
Putzen oder das Belaufen sauberer Oberflachen, eventuell vorhandene Wachskristalle
abzustreifen. Eine schnelle Betdubung der Versuchstiere war also notwendig, um
vergleichbare Ergebnisse zu garantieren. Die Narkose mit Kohlendioxid zeigte leider sehr
variable Resultate. Einige Tiere lieRen sich sehr schnell betduben, wahrend andere Tiere noch
weitere Bewegungen auf den Versuchsoberflachen durchfihren konnten. Die hier
beschriebenen Verhaltensweisen erschwerten die Reproduzierbarkeit und die Quantifizierung
der Versuchsergebnisse, da die unterschiedlichen Voraussetzungen zu Abweichungen in der
Akkumulationsdichte von Wachskristallen an den Tarsen flhrten, was sich auch in den
Ergebnissen zeigte. Letztendlich wurden die Tiere wahrend des Laufens heruntergekihlt
woraufhin die Bewegungen langsam stoppten und die Tiere dann mit Hilfe einer
Federstahlpinzette vorsichtig abgesammelt werden konnten. Im Vergleich wachslaufender mit
nichtwachslaufender Crematogaster (Decacrema)-Ameisen konnte kein qualitativer
Unterschied der verschmutzenden Partikeln an ihren Tarsen gefunden werden. Beide wiesen
fadige Macaranga hypoleuca-Kristalle an den Krallen, ventralen Haaren und auch amorphes
Material in Kombination mit f&digen Kristallen an den Arolien auf. Auch wenn die
Ergebnisse nicht quantifiziert werden konnten, schienen die Crematogaster (Decacrema)-

Ameisen auf den ersten Blick geringer verschmutzte Tarsen nach Wachslaufen aufzuweisen

als die generalistische Ameisenart.
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Abb. 15: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen von Crematogaster (Decacrema) msp. 4
(Nichtwachslaufern) nach der Lokomotion auf senkrechten wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten
A)-E.) A)) letztes Tarsussegment mit Haftorganen, Mittelbein dorsal B.) Arolium, Mittelbein dorsal C.)
letzte drei Tarsalsegmente, Hinterbein dorsal D.) vorletztes Tarsalsegment, Hinterbein dorsal E.) Kralle,
Mittelbein F.) Macaranga hypoleuca, epikutikuldre Wachskristalle, G.) Tarsus Atta sexdens, Mittelbein

Um in Zukunft Reproduzierbarkeit zu gewahrleisten sollten durch Kameras die
tatsachlich auf der wachsbereiften Laufoberflache durchgefiihrten Schritte der Ameisen
gezahlt werden. Durch die Beobachtung der Laufsequenzen kann gewahrleistet werden, dal}
ausschlieBlich Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern und -Nichtwachslaufern mit
vergleichbaren Schritthdufigkeiten miteinander verglichen werden. Durch diese Methode
konnten potentielle Unterschiede in Lokalisierung und Dichte der
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Wachskristallkontaminationen abhdngig von der Beinposition festgestellt werden, falls
Unterschiede in den Aufsetzkraften der Tarsen auf die Oberflache existierten, oder wenn
abhéngig von der Beinposition andere oder zusétzliche tarsale Strukturen in
Oberflachenkontakt gebracht wirden.

Durch diesen Versuchsteil konnte nachgewiesen werden, daf? durch das Wachslaufen von
Ameisen auf den wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten Wachskristalle von der
Oberflache abbrechen und zu einer Kontamination der Tarsen flihrten. Auch bei den
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern lielRen nach dem Wachslaufen

Wachskristallkontaminationen an den Tarsen finden.

1.1.2 Kraftmessungen auf Glas nach Wachslaufen

Dieser Versuchteil sollte klaren, ob die wahrend der Lokomotion auf den wachsbereiften
Macaranga hypoleuca-Asten herausgebrochenen Wachskristalle, durch Verschmutzung der
tarsalen Haftorgane zu einer Verringerung der Haftleistung auf glatten Oberflachen fuhrten.
Zur Messung der Haftkrafte wurde ein Zentrifugen-Setup eingesetzt (siehe Material und
Methoden, Kapitel 1.1.2). Da Insekten bei Einwirkung von Beschleunigungen eine
Erstarrungsreaktion zeigen (Federle et al., 2000), bei welcher sie mit allen sechs Tarsen in
Oberflachenkontakt bleiben, kann vorausgesetzt werden, da anndhernd die maximale
Haftleistung gemessen wird. Es wurden Haftkréfte von zwei mit Macaranga-Pflanzen
assoziierten Crematogaster (Decacrema)-Ameisen, msp. 2 (Wachslaufer) und msp. 4
(Nichtwachslaufer), sowie der generalistischen Ameisenart Camponotus floridanus bestimmt.

Die Haftkrafte der Macaranga-assozierten Ameisenspezies (Crematogaster (Decacrema)
msp. 2 erreichten nach dem Wachslaufen auf Plexiglas mittlere, maximale Anhaftungskrafte
von 275 = 126 -fachem Korpergewicht, wahrend die Krafte nach Laufen auf Glas 264 + 72
betrugen. Crematogaster (Decacrema) msp. 4 erreichten maximale Haftleistungen von 289 +
106 nach Wachslaufen und von 315 + 94 nach Glaslaufen. Der interspezifische Vergleich der
Haftkréfte der beiden Crematogaster (Decacrema)-Spezies nach Wachslaufen zeigte keinen
signifikanten Unterschied (Mann-Whitney-U; Crematogaster (Decacrema) msp. 2: N=12;
Crematogaster (Decacrema) msp. 4: N=12; Z=-0,520; P=0,603). Die generalistische
Ameisenart Camponotus floridanus erzielte nur 1/4 der bei den beiden Crematogaster-Arten
gemessenen maximalen Haftkrafte. Nach dem Wachslaufen wurde eine maximale
Haftleistung von 83 = 60 und 68 + 32 nach der Lokomotion auf Glas gemessen.
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 besitzen hochst signifikant grofiere maximale Haftkréfte
als Camponotus floridanus (Mann-Whitney-U; Crematogaster (Decacrema) msp. 2: N=12;
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Camponotus floridanus: N=12; Z=-3,406; P<0,001).
Fur keine der drei Arten ergaben sich nach Durchfiihrung von Mann-Whitney-U Tests
signifikante, intraspezifische Unterschiede zwischen den jeweiligen Haftkraften nach

Wachslaufen und denen nach Glaslaufen (siehe Tab. 6).

Tab. 6: Paarweise, intraspezifische Vergleiche der maximalen Krafte, mittels Mann-Whitney-U-Tests,
nach Wachslaufen und nach Glaslaufen fiir Crematogaster (Decacrema)-mspp. 2 und 4 sowie Camponotus
floridanus. Die maximalen Haftkrafte jeder Versuchsameise wurden nur auf jeweils einer Laufoberflache

gemessen.

Spezies N nach Z P
Wachslaufen Glaslaufen
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 12 12 -0,115 0,932
Crematogaster (Decacrema) msp. 4 12 12 -0,808 0,419
Camponotus floridanus 12 12 -0,520 0,603
n.s.
S00 nach Laufen auf:
ns O M. hypoleuca
Gl
400 SSiEE
» 300
(7]
1]
=
=
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& 200
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(Decacrema) floridanus

Abb. 16: Maximale Anhaftungskréfte der drei verschiedenen Ameisenarten Crematogaster (Decacrema)
mspp. 2 und 4 und Camponotus floridanus auf Glasoberflachen, in der Zentrifuge gemessen. Die Tiere
bewegten sich vorher entweder Gber eine Strecke von mindestens finf Zentimetern oder eine Laufzeit von
mindestens finf Minuten auf Macaranga hypoleuca-Asten oder als Kontrolle auf Glasstaben. Die Tiere
wurden sofort im Anschlul3 an die Laufe auf die Plexiglasoberflache der Zentrifugen aufgebracht und die
Messungen begonnen. Es wurde jeweils der Mittelwert aus drei Messungen verrechnet.

Die maximalen Haftkréfte der drei, hier auf Plexiglas untersuchten, Ameisenspezies
reduzierten sich nicht signifikant durch vorheriges Wachslaufen. Die vorherige Lokomotion
auf wachsbereiften Oberflachen hat also keinen signifikanten EinfluR auf die Anhaftung
dieser Ameisenspezies auf glatten Oberflachen zu haben. Hingegen zeigte sich zwischen den

Crematogaster (Decacrema)-Ameisenarten und der Camponotus-Art ein hochst signifikanter
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Unterschied in den maximalen Haftkraften. Die Crematogaster (Decacrema)-Ameisen

erzielen bis zu viermal gréRere Haftkrafte pro Korpergewicht als die Camponotus-Aurt.

1.2 Einflul3 von Mikrorauhigkeit und Oberflachenpolaritat

In dem folgenden Versuchsteil wurde durch Variation der Oberflachenpolaritat bei
gleichbleibender Rauhigkeit und umgekehrt der EinfluR dieser beiden Faktoren auf die
Haftkrafte von Crematogaster (Decacrema)-Ameisen untersucht. Mikrorauhigkeit von
Oberflachen kann z. B. dazu flhren, dal} die effektive Kontaktflache des Aroliums
herabgesetzt und dadurch die Haftleistung verschlechtert wird. In solchen Féllen kann der
Einsatz ausreichender Mengen Haftfllssigkeit zur Verstdrkung der Adhé&sion und damit der
Haftleistung fihren (Drechsler und Federle, 2006). Um den Einflul der
Oberflachenrauhigkeit auf die Haftleistung der Crematogaster (Decacrema)-Ameisen zu
untersuchen, wurde ebenfalls der Zentrifugen-Setup eingesetzt (Federle et al. 2000). Diese
Methode macht es mdoglich, die Haftkréfte sehr kleiner Insekten auf verschiedenen,
natlrlichen und kinstlichen Oberflachen zu messen. Die Macaranga-Wachskristalle weisen
eine  mikroraue  Oberflachentopographie auf. Um auch auf standardisierten
Vergleichsoberflachen messen zu kdnnen wurden Rauhigkeitsstandards der Firma Ultratec
eingesetzt (siehe Material und Methoden, Kapitel 1.2), die eine der Wachskristallschichten
vergleichbare Topographie aufweisen. Diese Vergleichsoberflachen wurden mit hydrophoben
(apolaren) oder hydrophilen (polaren) Thiolen beschichtet (siehe Material und Methoden,
Kapitel 1.2). Als glatte Oberflachen wurden vergleichend hierzu Glasoberfldchen eingesetzt,
die mit den gleichen Thiolen beschichtet wurden.
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Abb. 17: Maximale Haftkrafte pro Kérpergewicht von Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4 auf
horizontalen Oberflachen verschiedener Rauhigkeit und Polaritat. Als apolar wurden die mit
Hexadecanthiol beschichteten Oberflachen bezeichnet, wahrend die mit dem Thiol 11-Mercapto-
Undecanol beschichteten Oberfléachen als polar bezeichnet wurden. Es wurde jeweils der Mittelwert aus

drei Messungen verrechnet.

Tab. 7: Paarweise Vergleiche der beiden Crematogaster (Decacrema)-mspp. der Kraftmessungen aller
untersuchten Bedingungen mittels Mann-Whitney-U Tests. Die Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach
Bonferroni-Korrektur, aufgrund des multiplen Testens, bei @=0,05/10. Die Sternchen geben das

Signifikanzniveau an (* P<0,05/10; ** P<0,01/10; *** P<0,001/10; n.s. nicht signifikant).

Ultratec- Polaritat Stichprobendichte N Mann- Z P
Oberflache Crematogaster (Decacrema) Whitney-
U
msp. 2 msp. 4
Glas polar 14 22 114,0 -1,298 0,194 n.s.
apolar 12 10 37,0 -1,517 0,129 n.s.
0,05 um polar 18 23 1845 -0,592 0,554 n.s.
apolar 13 15 91,5 -0,277 0,782 n.s.
0,3 um polar 17 18 102,0 -1,683 0,092 n.s.
apolar 12 24 136,0 -0,269 0,788 n.s.
1um polar 13 31 130,0 -1,840 0,066 n.s.
apolar 17 13 103,0 -0,314 0,754 n.s.
12 pm polar 10 30 64,5 -2,671 0,008 n.s.
apolar 10 15 57,5 -0,971 0,331 n.s.
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Tab. 8: Paarweise Vergleiche des Einflusses der beiden Polaritatsbedingungen mittels Mann-Whitney-U
Tests. Die Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach Bonferroni-Korrektur, aufgrund des multiplen Testens, bei
0=0,05/10. Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an (* P<0,05/10; ** P<0,01/10; *** P<0,001/10; n.s.
nicht signifikant).

Crematogaster Ultratec- Stichprobendichte N Mann- Z P
(Decacrema) Oberflache Crematogaster Whitney-
(Decacrema) U
polar apolar
msp. 2 Glas 14 12 71,0 -0,669 0,504 n.s.
0,05um 18 13 86,5 -1,222 0,222 n.s.
0,3 um 17 12 95,0 -0,310 0,757 n.s.
1um 13 17 96,5 -0,586 0,558 n.s.
12 um 10 10 47,0 -0,227 0,821 n.s.
msp. 4 Glas 22 10 106,5 -0,142 0,887 n.s.
0,05um 23 15 166,5 -0,179 0,858 n.s.
0,3 um 18 24 145,0 -1,805 0,071 n.s.
1pum 31 13 163,0 -0,990 0,322 n.s.
12 um 30 15 1735 -1,240 0,215 n.s.

Die Kraftmessungen und die anschlieBenden multiplen Mann-Whitney-U-Tests mit
Bonferroni-Korrektur zeigten, dal} es keine interspezifischen Unterschiede in der Hohe der
Haftkréfte zwischen Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4 gab (siehe Abb. 17, Tab. 7).
Auch die Oberflachenpolaritat hatte keinen EinfluR auf die Haftkrafte der Tiere (siehe Abb.
17, Tab. 8).

Tab. 9: Paarweise Vergleiche des Einflusses verschiedener Rauhigkeitsstufen mittels Mann-Whitney-U
Tests (Crematogaster (Decacrema) msp. 2, polare Oberflachen). Die Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach
Bonferroni-Korrektur, aufgrund des multiplen Testens, bei 0=0,05/5. Die Sternchen geben das
Signifikanzniveau an (* P<0,05/5; ** P<0,01/5; *** P<0,001/5; n.s. nicht signifikant).

Ultratec-Oberflachen Stichprobendichte Mann- Z P
Whitney-
U
Glas 0,05 pm 14 18 0,5000 | -4,7713 1,8305*10° ok
Glas 0,3 um 14 17 33,000 -3,4140| 3,4196*10™ o
Glas 1pum 14 13 10,000 | -3,4950| 2,0101*10™ o
Glas 12 pm 14 10 45,000 | -1,4645 0,1545| n.s.
0,05 pm 0,3 um 18 17 1,000| -5,0189| 8,8153*10™° ok

Deutlich zeigte sich der Effekt der Rauhigkeit hingegen auf die maximalen Haftkrafte
beider Morphospezies. Die Haftkrafte auf der mikrorauen Oberflache (PartikelgroRe 0,05 pm)
waren im Vergleich zu denen auf glatten Oberflaichen um 80% reduziert, dieser Effekt war
hochst signifikant (siehe Tab. 9). Die Kréfte stiegen dann auf den Oberflachen mit 0,3 und 1
pum PartikelgrofRe auf das doppelte an. Die auf der 12 um-Oberflache gemessenen Kréfte
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lagen wieder in dem Bereich der auf glatten Oberfladchen gemessenen Haftkrafte (siehe Tab.
9). Diese hohen Werte wurden mdglicherweise durch Haftreibungskrafte des Aroliums
hervorgerufen. Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen der 12 pm-Oberflache im
Material- und Methodenteil (siehe Kapitel 1.2) zeigten, dal} die Oberflache der Partikel in
Dimension der prétarsalen Haftorgane relativ glatt ist, so daB tatsachlich das Arolium schon
wieder flr ausreichenden Haftkontakt sorgen konnte. Es ist aber auch mdglich, dal die
Krallen ab dieser PartikelgrofRe schon in die Oberflachentextur inserieren konnen. Die im
Rahmen der vorliegenden Arbeit gemessenen Krallenspitzenradien der Crematogaster

(Decacrema)-Ameisen lagen bei 2,1 pum.

2. Untersuchungen zur Fahigkeit des Wachslaufens bei Crematogaster (Decacrema)-
Ameisen
2.1 Lauferfolg und Haftkrafte von Ameisen auf wachsbereiften Macaranga-Oberfléachen
und kinstlichen Vergleichssubstraten
Um zu kldren, ob der aulergewothnliche Lauferfolg der Crematogaster (Decacrema)-
Wachslaufer auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten auf einer besonders
ausgepragten Haftfahigkeit oder auf anderen Faktoren wie z. B. morphologischen Ursachen
oder einer auf das Wachslaufen angepal3ten Kinematik (siehe Ergebnisse, Kapitel 2) beruht,
wurde in diesem Versuchsteil zuerst der Lauferfolg verschiedener Ameisenspezies auf
senkrechten Macaranga hypoleuca-Oberflachen sowie einer Vergleichsoberflache (mikrorau,
0,05 um (Ultratec)) und anschlieRend die maximalen Haftkrafte auf beiden Oberflachen
untersucht. Die Messungen wurden auf dem standardisierten Vergleichssubstrat durchgefiihrt,
um ein raues Vergleichssubstrat zu haben und um gleichzeitig auszuschlieBen, dal3 das
Ergebnis der Kraftmessungen auf den wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Oberfldchen auf
einem Artefakt, durch die Gewachshausherkunft (siehe Diskussion, Kapitel 2) der Pflanzen
beruht. Da die Ameisen bei diesen Haftkraftmessungen in der Zentrifuge eine
Erstarrungsreaktion zeigten, spielte die Kinematik der Tiere hierbei keine Rolle. Die
vergleichenden Untersuchungen wurden am Beispiel von zwei mit Macaranga-Pflanzen
assoziierten Crematogaster (Decacrema)-Spezies msp. 2 (Wachslaufer) und msp. 4
(Nichtwachslaufer) sowie anschlielend vergleichend an Crematogaster (Decacrema) msp. 2

(Wachslaufer) und einer generalistischen Crematogaster spec. durchgefiihrt.

2.1.1 Lauferfolg
Der Lauferfolg der jeweiligen Versuchstiere wurde kurz vor den Zentrifugenmessungen
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bestimmt (siehe Material und Methoden, Kapitel 2.1.2), um bei beiden Messungen eine
vergleichbare Vitalitat der Tiere voraussetzen zu kénnen. Wie in Abb. 18 A. zu sehen ist,
zeigt sich auf den Macaranga-Sprofiachsen ein Unterschied im Lauferfolg zwischen
Wachslaufern und Nichtwachslaufern. 91% der Wachslaufer konnten sich problemlos auf der
Oberflache bewegen, wahrend die Absturzrate der Nichtwachsldufer ca. 85% betrug. Dieser
Unterschied war hochst signifikant (Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4: N=34;
c?=39,90; P<0,001). Wahrend bei den nicht erfolgreichen Crematogaster (Decacrema)-mspp.
2 und 4 das Verhdltnis von abgestiirzten Tieren und Tieren, die die Strecke nicht in der
vorgegebenen Zeit zurlcklegen konnten gleichverteilt war, wurden die Ldufe der nicht
erfolgreichen generalistischen Crematogaster-Ameisen in fast 100% aller Falle durch
Abstirze der Tiere von der Laufoberfliche beendet. Dieses Ergebnis spiegelte sich auch in
den Ergebnissen auf den mikrorauen Vergleichsoberflachen wider, Crematogaster
(Decacrema) msp. 2 (Wachslaufer) waren auf den mikrorauen Oberflachen hoch signifikant
erfolgreicher als msp. 4 (Nichtwachsldufer) (Crematogaster (Decacrema) msp. 2: N=41;
Crematogaster (Decacrema) msp. 4: N=40; c?-Wert=9,96; P=0,0016) (siche Abb. 19 A.).
Beziglich der Lauffahigkeit von wachslaufenden und nichtwachslaufenden Crematogaster
(Decacrema)-Ameisen ist die mikroraue Oberflache also als passende Vergleichsoberflache
zur Macaranga hypoleuca-Pflanzenoberfléche einsetzbar.

Da sich durch die Ergebnisse der Haftkraftmessungen die Vermutung die
Wachslaufféahigkeit basiere auf einer besseren Haftung der Crematogaster (Decacrema)-
Wachslaufer im Vergleich zu den -Nichtwachsldufern, nicht bestatigte, wurden die
Laufuntersuchungen und Haftkraftmessungen vergleichend zu Crematogaster (Decacrema)-
Ameisen auch an einer generalistischen Crematogaster-Art (kartonnestbauende
Crematogaster spec.; Brunei, White Sands) &dhnlicher KorpergroRe durchgefiihrt. Die
urspriinglichsten Partner des Crematogaster (Decacrema)-Macaranga-Mutualismus sind
wachslaufende Crematogaster (Decacrema)-Spezies (mspp. 3 und 7), die mit wachsbereiften
Macaranga motleyana-Wirtspflanzen assoziiert sind (Feldhaar et al., 2003a). Bei der
Wachslauffahigkeit der Crematogaster (Decacrema)-Ameisen handelt es sich um ein
urspriingliches Merkmal. Auch wenn die Wachslauffahigkeit im Laufe der Evolution in der
Phylogenie der Crematogaster (Decacrema)-Ameisen mehrfach verschwunden und wieder
aufgetaucht ist, ist es moglich, dafl biomechanische Anpassungen an wachsbereifte
Pflanzenoberflachen, wie z. B. eine groRere Haftung auf Wachskristalloberflachen, auch bei
nichtwachslaufenden Crematogaster (Decacrema)-Ameisen weiterhin vorhanden sind und

sich in diesem Ergebnis widerspiegeln. Der Vergleich mit einer generalistischen
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Crematogaster-Ameisenart kann zu einer Klarung dieses Punktes fiihren. Die hier untersuchte
kartonnestbauende Crematogaster-Ameisenart ist generalistisch und nichtmyrmecophytisch.
Zwischen Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und der generalistischen Crematogaster-
Art ergab sich weder auf den Macaranga hypoleuca-Oberflachen noch auf den rauen
Vergleichsoberflachen ein signifikanter Unterschied im Lauferfolg. (Macaranga hypoleuca:
Crematogaster (Decacrema) msp. 2, spec.. N=21; c’(Yates)=0,69; P=0,4076) (mikroraue
Vergleichsoberflache: Crematogaster (Decacrema) msp. 2: N=20; Crematogaster spec.:
N=23; c’(Yates)=0,04; P=0,8397). Auch wenn die Ergebnisse nicht signifikant waren, zeigten
sich die Crematogaster (Decacrema) msp. 2 auf beiden Oberflachen tendenziell erfolgreicher
als die generalistische Spezies. Die Stichprobendichte der Vergleiche dieser beiden Arten war
im Gegensatz zu der Stichprobendichte des vorherigen Lauferfolgtests von Crematogaster

(Decacrema) mspp. 2 und 4 nur sehr gering, so daf sich nur diese Trends aufzeigen lassen.
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Abb. 18: A)) Lauferfolg von Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4 auf senkrechten Macaranga
hypoleuca-Oberflachen und einem 0,05 pm-Rauhigkeitsstandard. B.) Maximale Haftkrafte von
Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4 auf horizontalen Macaranga hypoleuca-Oberflachen und dem

0,05 um-Rauhigkeitsstandard.
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Abb. 19: A)) Lauferfolg von Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und einer generalistischen Crematogaster
Spezies auf senkrechten Macaranga hypoleuca-Oberflachen und einem 0,05 pm-Rauhigkeitsstandard. B.)
Maximale Haftkrafte von Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und der generalistischen Crematogaster
Spezies auf horizontalen Macaranga hypoleuca-Oberflachen und dem 0,05 pm-Rauhigkeitsstandard.
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2.1.2 Kraftmessungen

Neben den Lauftests wurden auch die maximalen Haftkréafte der Tiere mittels der
Zentrifugentechnik auf horizontal eingespannten Macaranga hypoleuca- und mikrorauen
Oberflachen gemessen. Trotz des enormen Lauferfolges der Crematogaster (Decacrema)-
Wachslaufer konnte auf den Macaranga hypoleuca-Oberflachen kein signifikanter
Unterschied der statischen Haftkrafte zwischen Wachldufern und Nichtwachsldufern
festgestellt werden (siehe Abb. 18 B.) (Crematogaster (Decacrema) msp. 2: N=38;
Crematogaster (Decacrema) msp. 4: N=36; Mann-Whitney-U=5425; P=0,126). Die
Haftkrafte der Nichtwachslaufer lagen tendenziell sogar Gber denen der Wachslaufer.

Die Kraftmessungen auf der 0,05 pm-Vergleichsoberflache, ergaben ebenfalls keine
signifikante Trennung von Wachslaufern und Nichtwachsldufern (siehe Abb. 18 B.)
(Crematogaster (Decacrema) msp. 2: N=18; Crematogaster (Decacrema) msp. 4. N=23;
Mann-Whitney-U=185,0; P=0,563). Wie auf den nattirlichen Macaranga-Oberflachen ergab
sich auch hier kein Unterschied in den maximalen Haftkraften zwischen Wachslaufern und
Nichtwachslaufern.

Im Vergleich der maximalen Haftkrafte zwischen den Crematogaster (Decacrema)-
Wachslaufern und der generalistischen Crematogaster-Art ergab sich auf den rauen
Vergleichsoberflachen kein signifikanter Unterschied (t-Test; Crematogaster (Decacrema)
msp. 2. N=20; Crematogaster spec.: N=20; T=1,434; P=0,160). Auf den Macaranga
hypoleuca-Asten zeigten die Crematogaster (Decacrema) msp. 2-Ameisen hingegen
signifikant groRere Haftkréfte als die generalistische Crematogaster-Spezies (t-Test;
Crematogaster (Decacrema) msp. 2: N=19; Crematogaster spec.: N=20; T=2,100; P=0,043).

Da ein Lauf- aber kein statischer Haftunterschied zwischen Crematogaster (Decacrema)
mspp. 2 und 4, sowohl auf der natlrlichen als auch auf der kiinstlichen Vergleichsoberflache
gefunden wurde, ist somit anzunehmen, daR die Wachslauffahigkeit nicht auf einer besseren
Oberflachenhaftung, sondern auf Anpassungen des Bewegungsmechanismus auf den
wachsbereiften Oberflachen zuriickzufiihren ist. Die vergleichenden Haftkraftmessungen von
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und der generalistischen Crematogaster-Spezies
hingegen haben zeigen konnen, dal die Haftkrafte der Pflanzenameise signifikant hoher
waren. Die mit Macaranga-Pflanzen assoziierten Crematogaster (Decacrema)-Ameisen
scheinen also hohere Haftkrafte auf den wachsbereiften Pflanzenoberflachen aufzubringen als
ihre generalistische Verwandte. Diese Daten weisen darauf hin, da hoéhere Haftkrafte im
Vergleich von Arbeiterinnen der generalistischen Crematogaster-Art mit denen der
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Macaranga-Art verantwortlich sind. Der signifikante Unterschied im Wachslaufverhalten
zwischen Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern und -Nichtwachslaufern hingegen
scheint rein auf lokomotorischen Unterschieden zu beruhen, da es keine signifikanten
Haftungsunterschiede gab. Auf den potentiellen Einflul} der Kinematik auf das Wachslaufen

wird im Folgenden né&her eingegangen.

2.2 Abbrechen von Wachskristallen wahrend des Wachslaufens auf der Wirtspflanze

Um zu untersuchen, ob ein Abbrechen der Wachskristalle von Macaranga hypoleuca-
Oberflachen und dadurch auch die oben beschriebene Verschmutzung der Tarsen wahrend des
Wachslaufens auf wachsbereiften Wirtspflanzen mdglich ist, wurden Untersuchungen auf
besiedelten  Macaranga hypoleuca-Pflanzen  gemacht.  Dafir  wurden  saubere
Klebefilmstreifen um Macaranga-Aste geklebt, die wahrend der ublichen Aktivitat der
besiedelnden Ameisen haufig belaufen werden muRten. Als Kontrolle wurden Aste mittels
Tangle-Trap, einer selbstklebenden Paste die zum Fangen von Insekten dient, von der
Ameisenkolonie isoliert.

Die auf die Aste applizierten Klebefilm-Streifen zeigten eine starkere Akkumulierung
von Partikeln als die Kontrollstreifen. Bei 22000-facher VergroRerung einiger dieser Partikel
waren an einigen Stellen die fir Macaranga hypoleuca typischen fadigen Wachskristalle zu
sehen, die restlichen zeigten eine eher amorphe Struktur (Abb. 20). Die Ergebnisse dieses
Versuchsteils lieRen sich nicht quantifizieren, da tber den Untersuchungszeitraum von 24
Stunden nicht zu kontrollieren war wie viele Tiere den Streifen beliefen. Der Streifen sollte in
zukunftigen Versuchen mit einer Kamera tberwacht werden, um so die Anzahl der Tiere die
in Kontakt kamen und die Anzahl der vollzogenen Schritte auf dem Klebefilmstreifen mit
aufzunehmen. Ebenso miifite die Stichprobendichte dieses Versuchsteils erhéht werden um
einen statistischen Vergleich durchfihren zu koénnen. Insgesamt wurden jeweils zwei
Klebefilmstreifen und die dazugehorigen zwei Kontrollstreifen rasterelektronenmikroskopisch
untersucht. Dieses vorlaufige Ergebnis spricht dafiir, da es sich bei dem Abbrechen der
Kristalle nicht um ein Artefakt handelt, sondern daB tatsachlich Wachskristalle wéhrend der
Lokomotion von Crematogaster (Decacrema)-Ameisen auf ihren Wirtspflanzen aus der
Oberflache herausbrechen.
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Abb. 20: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen von A.) der Oberflache des belaufenen Tesafilm-
Streifens mit Partikeln B.) einem Partikel bei 22000-facher Vergrof3erung.

2.3 Putzverhalten der Tiere auf Wachs und Glas

Wie im Ergebnisteil Kapitel 1.1.1 gezeigt wurde, brechen Wachskristalle wéhrend der
Lokomotion von Ameisen auf der wachsbereiften Macaranga hypoleuca aus der Oberflache
heraus und fiihren zu einer Verschmutzung der Tarsen. In diesem Teil der Arbeit ist
untersucht worden, ob die Tiere diese Verschmutzungen registrieren und eventuell mit der
Reinigung der betroffenen Stellen reagieren und ob die sicherere Lokomotion der
Wachslaufer auf Macaranga hypoleuca-Oberflachen eventuell auch auf Unterschieden im
Putzverhalten basiert.

Bei der Bewegung auf den wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten zeigten
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 (Wachslaufer) sowie msp. 4 (Nichtwachslaufer) nur auf
die Vorderbeine beschranktes Putzverhalten. Ein Putzen der Mittel- und Hinterbeine konnte
auf den senkrechten Macaranga hypoleuca-Oberflachen nie beobachtet werden. Dieses nur
auf die Vorderbeine beschrankte Putzverhalten trat nur auf den wachsbereiften Oberflachen,
nicht aber auf den sauberen, senkrechten Glasoberflachen auf (siehe Abb. 21). Das Ergebnis
spricht dafur, dal} das Putzverhalten durch Verunreinigungen ausgel6st wird, die durch
abbrechende Wachsxristalle hervorgerufen werden, da es bei der Lokomotion auf sauberen,
senkrechten Oberfl4<hen nicht auftrat.
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Abb. 21: Haufigkeit auftretenden Putzverhaltens von Crematogaster (Decacrema) msp. 2 (Wachslaufer)
und 4 (Nichtwachslaufer) wahrend der Lokomotion auf einer senkrechten Macaranga hypoleuca-
Oberflache (links) und einem senkrechten Glasstab. Die prozentuale Putzaktivitat ist das arithmetische
Mittel der Anzahl der Putzvorgange bezogen auf die Gesamtzahl der mit diesem Bein durchgefiihrten
Schritte. Werte beider Vorderbeine gemittelt. Stichprobendichte N gibt die Gesamtzahl der ausgewerteten
Laufe an (N(Wachslaufer auf Glas)=32; N(Nichtwachslaufer auf Glas)=39; N(Wachslaufer auf Macaranga
hypoleuca)=32; N(Wachslaufer auf Macaranga hypoleuca)=28).

Die Wachslaufer zogen die Vorderbeine wéhrend ihrer Fortbewegung auf der
wachsbereiften Oberflache durch die Mandibeln. Hierbei handelte es sich um eine sehr
schnelle Bewegung, die in den Fortbewegungszyklus der Vorderbeine integriert war. Das
Vorderbein, welches zum Schritt angehoben wurde, wurde vor der vollstandigen
Durchfiihrung des Schrittes durch einen einmaligen Zug durch die Mandibeln gereinigt und
dann erst auf die Laufoberflache aufgesetzt. Durch diesen Bewegungsablauf wurden maximal
die distalen vier Tarsussegmente gereinigt. Wéhrend Wachsldaufer die Putzbewegungen der
Vorderbeine in den Ablauf der Lokomotion einbanden, unterbrachen die Nichtwachslaufer
stets die Lokomotion und putzten sich ausgiebig auf der Stelle. Die Nichtwachslaufer zogen
nicht nur, wie die Wachslaufer die VVordertarsen durch die Mandibeln, sondern reinigten auch
die Antennen. Wahrend der alternierenden Vorderbein- und Antennenreinigung bestand mit
den hinteren beiden Beinpaaren stdndiger Oberflachenkontakt. Die beiden hinteren Beinpaare
wurden auch bei den Nichtwachsldaufern wéhrend der Lokomotion auf wachsbereiften
Oberflachen nicht geputzt. Es wurde beobachtet, da Crematogaster (Decacrema) msp. 4
Nichtwachslaufer wéhrend der Reinigung ihren Korperschwerpunkt weit von der
Astoberflache entfernten. Dabei kam es haufig vor, dal} die Nichtwachslaufer von den
wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Oberflachen herunterfielen.

Um das Putzverhalten vergleichbar zu machen wurde die Haufigkeit des auftretenden
Putzverhaltens auf die Gesamtzahl aller durchgefuhrten Schritte der jeweiligen Beinposition
normiert (siehe Abb. 21). Da nur die Vorderbeine geputzt wurden, gingen nur die
Putzhdufigkeiten, sowie die Schrittzahlen der Vorderbeine in die Berechnungen ein. Die

Abbildung zeigt, dall sich weder die Wachslaufer noch die Nichtwachsldufer auf den
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Glasstaben putzten, wohingegen 5,35% bzw. 3,34% ihrer Aktivitat auf den wachsbereiften
Macaranga-Asten auf Putzen entfiel. Wie in Tab. 10 zu sehen ist, ist der Vergleich zwischen

der Aktivitat der Wachslaufer und der Nichtwachslaufer nicht signifikant.

Tab. 10: Kreuztabelle mit dem Vergleich der Putzhaufigkeiten relativ zu den Gesamtschritten der
Vorderbeine auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten.

Schritte Bein Summe & P
Wachslaufer Nichtwachslaufer

Putzen 16 20 36

Schritte 299 598 897

Summe 315 618 933 1,9107 0,1669

Auf die Gesamtlaufzeit normiert ergab die Putzhdufigkeit der Wachslaufer 0,32
Putzereignisse pro Sekunde, die der Nichtwachslaufer hingegen 0,19 Putzereignisse pro
Sekunde. Auch dieses Ergebnis war nach Durchfiihrung eines Mann-Whitney-U-Testes nicht
signifikant (Mann-Whitney-U; Crematogaster (Decacrema) msp. 2: N=32; Crematogaster
(Decacrema) msp. 4: N=35; Z=-1,025; P=0,30). Die Tendenz zeigt aber auch hier, daR sich

die Wachslaufer haufiger putzen.

2.4 Morphometrischer Vergleich von Wachslaufern und Nichtwachslaufern

Die Arbeiterinnen der verschiedenen mit Macaranga-Pflanzen assoziierten
Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies sind eng miteinander verwandt und auch
morphologisch sehr &hnlich. Um eventuell vorhandene morphologische Unterschiede an den
Lauf- und Haftstrukturen von Wachsl&ufern und Nichtwachsl&ufern zu identifizieren, wurden
diese Strukturen zuerst qualitativ rasterelektronenmikroskopisch an acht verschiedenen
Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies (mspp. 1, 2, 3, 4, 6, 7, 9 und 10) untersucht.
AnschlieBend wurden verschiedene Parameter, die einen Einflu auf das Laufverhalten auf
wachsbereiften Pflanzenoberflachen haben konnten, wie Krallenspitzendurchmesser,
Krallenkrimmungsradius, Krallenldnge, -h6he und -starke sowie die Tarsuslange, an einer
wachslaufenden und einer nichtwachslaufenden Crematogaster (Decacrema)-Spezies (mspp.
2 und 4) morphometrisch untersucht. Die vorangegangenen rasterelektronenmikroskopischen
Untersuchungen der Bein- und Tarsusstrukturen konnten, wie in Abb. 22 dargestellt ist, keine
qualitativen Unterschiede aufzeigen. Weder die Krallen noch der Gesamtaufbau der Tarsen
ergaben offensichtliche Unterschiede zwischen wachslaufenden und nichtwachslaufenden
Crematogaster (Decacrema)-Spezies. Auch die Betrachtungen der ventralen Haare an den

Tarsen, die wahrend der Lokomotion ebenfalls in Oberflachenkontakt treten konnten und
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damit Unterschiede in der Haftung hervorrufen
Stérke, Lange, Dichte).

konnten, zeigten keine Unterschiede (z. B
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Abb. 22: Vergleichende rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen der tarsalen Strukturen von
Crematogaster (Decacrema) mspp. 1 (A, B.),2(C.,D.),3(E.,F.),4(G.,H.),6 (1., J.), 7 (K., L.) und 10 (M,
N) bei 500-facher VergroRerung. Die erste Aufnahme zeigt jeweils die apikale Ansicht des Pratarsus mit
Krallen und eingefaltetem Arolium, die zweite hingegen eine Lateralansicht des letzten Tarsussegmentes.
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Im  Folgenden werden die Ergebnisse aus der  Morphometrie  von
Krallenspitzendurchmesser, Krallenkrimmungsradius, Krallenlange, -héhe und -starke sowie

die Tarsuslange betrachtet.

2.4.1 Krallenmorphologie

Die dreidimensionale Kristallstruktur der wachsbereiften Macaranga-Spezies wirft die
Frage auf, ob die Insertion der Krallen urséchlich fur die Wachslauffahigkeit ist. Falls die
Krallen fir die Wachslauffahigkeit entscheidend sind und auch fiir den Laufunterschied von
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern und -Nichtwachsldufern verantwortlich sind,
konnten sich hier mogliche morphologische Unterschiede finden lassen. Zur Uberpriifung
dieser Hypothese wurden rasterelektronenmikroskopische Bildpaare der Krallen von
Crematogaster (Decacrema) msp. 2- (Wachslaufer) und msp. 4- (Nichtwachslaufer)
Arbeiterinnen unter einem Parallax-Winkel aufgenommen und anschlielend unter
Zuhilfenahme einer speziell hierfur entwickelten MATLAB®-Routine dreidimensional
ausgewertet.

Da keine offensichtlichen qualitativen Unterschiede z. B. in der Form, bzw. der
Krimmung der Krallen gefunden werden konnten, wurden Krallenparameter wie der
Krallenspitzendurchmesser, die Krallenldnge, -hdhe und - starke sowie der
Krallenkrimmungsradius vermessen (siehe Material und Methoden, Abb. 10 A.). Vier der
Rangkorrelationskoeffizienten nach Spearman waren signifikant (siene Tab. 11). Da die
Korrelationskoeffizienten nicht voneinander differierten (siehe Tab. 12) konnten die
allgemeinen Rangkorrelationskoeffizienten (,common correlation coefficient’) nach (Zar,
1999) berechnet werden. Drei der berechneten allgemeinen Rangkorrelationskoeffizienten

unterschieden sich hoch bzw. héchst signifikant von Null (siehe Tab. 13).
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Tab. 11: Korrelation zwischen den verschiedenen Krallenparametern der einzelnen Crematogaster
(Decacrema)-Morphospezies und der Masse. Ry=Spearman’scher Rangkorrelationskoeffizient.;
P=Signifikanzen. Die Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach Bonferroni-Korrektur, aufgrund des multiplen
Testens, bei 0=0,05/6. Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an (* P<0,05/6; ** P<0,01/6; ***
P<0,001/6; n.s. nicht signifikant).

Krallen- Crematogaster Bein- N Rs P
parameter (Decacrema) position (Individuen)
msp.
Spitzen- msp. 2 VB 14 0,4491 0,1072 n.s.
durchmesser MB 15 0,3892 0,1516 n.s.
HB 15 0,0898 0,7504 n.s.
msp. 4 VB 15 -0,3397 0,2155 n.s.
MB 13 0,4613 0,1126 n.s.
HB 12 -0,1301 0,6871 n.s.
Krimmungs- msp. 2 VB 22 0,2205 0,3240 n.s.
durchmesser MB 23 0,4399 0,0357 n.s.
HB 25 0,2326 0,2631 n.s.
msp. 4 VB 11 0,6849 0,0200 n.s.
MB 18 0,0506 0,8421 n.s.
HB 15 -0,1144 0,8848 n.s.
Starke msp. 2 VB 16 0,5592 0,0243 n.s.
MB 16 0,4135 0,1113 n.s.
HB 16 0,5872 0,0168 n.s.
msp. 4 VB 19 0,7436 | 2,6282*10™ ok
MB 19 0,7767 | 9,2042*10° Fkk
HB 16 0,8639 | 1,6085*10™ Fkk
Hohe msp. 2 VB 16 -0,3782 0,1486 n.s.
MB 16 -0,0485 0,8582 n.s.
HB 16 0,312 0,2394 n.s.
msp. 4 VB 19 0,2256 0,3530 n.s.
MB 19 -0,2878 0,2301 n.s.
HB 16 0,4724 0,1895 n.s.
Lange msp. 2 VB 16 0,5475 0,0282 n.s.
MB 16 0,3297 0,2124 n.s.
HB 16 0,3046 0,2513 n.s.
msp. 4 VB 19 0,7278 | 4,1178*10™ *k
MB 19 0,559 0,0128 n.s.
HB 16 0,4724 0,0646 n.s.

Tab. 12: (*Tests auf Unterschiede der Korrelationskoeffizienten —der Krallenparameter
Spitzendurchmesser, Lange, Hohe und Starke. Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an (* P<0,05;
** P<0,01; *** P<0,001; n.s. nicht signifikant)

Krallenparameter N (Individuen) bod P

Spitzendurchmesser 84 4,2093 0,8109| n.s.
Kriimmungsdurchmesser 114 3,5525 0,6155| n.s.
Starke 102 2,0147 0,8471| n.s.
Hoéhe 102 5,1289 0,4004 | n.s.
Lange 102 2,7563 0,7375| n.s.
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Tab. 13: Allgemeine Korrelationskoeffizienten (Zar, 1999) der Krallenparameter Spitzendurchmesser,
Lange, Hohe und Starke. Die Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach Bonferroni-Korrektur, aufgrund des
multiplen Testens, bei 0=0,05/5. Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an (* P<0,05/5; ** P<0,01/5;
*** P<(0,001/5; n.s. nicht signifikant).

Krallenparameter N (Individuen) R Z P
Spitzendurchmesser 84 0,1496 0,9140 0,3607 | n.s.
Krimmungsdurchmesser 114 0,3551 2,6522 7,9974*10° *
Stéarke 102 0,5988 3,8145 1,3648*107 | *=
Hohe 102 0,0375 0,2392 0,8109 | n.s.
Lange 102 0,5149 3,1948 1,3993*10° o

Eine Korrelation der Parameter Krimmungsdurchmesser, Krallenstarke und -lange zu der
Masse kann als gegeben vorausgesetzt werden. Die Parameter Krallenspitzendurchmesser
sowie Krallenhohe sind im Gegensatz hierzu unabhéngig von der Grol3e der Tiere (siehe Abb.
23, Abb. 24, Tab. 13,). Da die Shapiro-Wilks Tests fiir die Krallenhéhen, sowie
Krallenspitzendurchmesser eine parametrische Verteilung der Datenreihen ergaben, und
Levene-Tests Varianzhomogenitat bestatigten, konnten die folgenden Vergleiche mit Hilfe
von t-Tests und anschlieBender Bonferroni-Korrektur durchgefiihrt werden. Abb. 23 zeigt die

Krallenspitzendurchmesser von Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und 4 als Boxplots.

Tab. 14: Ergebnisse der Vergleiche der Krallenspitzendurchmesser von Crematogaster (Decacrema) msp.
2 und 4, mittels t-Tests. Die Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach Bonferroni-Korrektur, aufgrund des
multiplen Testens, bei ¢=0,05/3. Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an (* P<0,05/3; ** P<0,01/3;
*** P<0,001/3; n.s. nicht signifikant).

Beinposition Mittelwerte [um] N T P
Crematogaster (Decacrema)
msp. 2 msp. 4 msp. 2 msp. 4
Vorderbein 2,0479 2,1580 14 15 -0,7783 0,4432 | n.s.
Mittelbein 2,0973 1,9554 15 13 1,0788 0,2919 | n.s.
Hinterbein 2,1100 2,1225 15 12 -0,0855 0,9325| n.s.
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Abb. 23: Vergleich der Krallenspitzendurchmesser von Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und 4 der
Vorder-, Mittel- und Hinterbeine.

Tab. 15: Ergebnisse der Vergleiche, mittels t-Tests, der Krallenhéhen von Crematogaster (Decacrema)
msp. 2 und 4. Die Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach Bonferroni-Korrektur, aufgrund des multiplen
Testens, bei a=0,05/3. Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an (* P<0,05/3; ** P<0,01/3; ***
P<0,001/3; n.s. nicht signifikant).

Beinposition Mittelwerte [um] N T P
Crematogaster (Decacrema)
msp. 2 msp. 4 msp. 2 msp. 4
Vorderbein 30,6549 28,2849 16 19 2,130 0,0422 | n.s.
Mittelbein 34,0377 28,1696 16 19 5,509 2,5394*10° | *
Hinterbein 33,9185 27,7716 14 15 5,775 5,6891*10° | *
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Abb. 24: Vergleich der Krallenhdhen von Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und 4 der Vorder-, Mittel-

und Hinterbeine.

Tab. 14 zu entnehmen ist ergaben sich, aufgrund ihrer Krallenspitzendurchmesser, keine

71



Ergebnisse

signifikanten Unterschiede zwischen Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und msp. 4. Die
Krallenhohen der Mittel- und Hinterbeine ergaben hingegen hochst signifikante Unterschiede
zwischen diesen beiden Morphospezies (siehe Tab. 15). Die Krallenhohen der Vorderbeine
waren nicht signifikant unterschiedlich, aber eine Tendenz in diese Richtung war gegeben
(siehe Abb. 24).

Wie die allgemeinen Korrelationskoeffizienten (siehe Tab. 13) ergaben, waren die
restlichen Krallenparameter Krimmungsdurchmesser, L&nge sowie Starke von der Masse der
Tiere abhangig. Die Datenreihen dieser Parameter waren in allen Fallen, wie Shapiro-Wilks-
Tests bzw. Levene-Tests gezeigt haben, normalverteilt bzw. varianzhomogen, so da zum
Interspeziesvergleich univariate Ancovas durchgefuhrt wurden. Es ergaben sich teilweise

signifikante Unterschiede zwischen den Arten (siehe Tab. 16).

Tab. 16: Mittelwerte der gemessenen Krallenparameter fir Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und 4.
(Rohdaten) und das jeweilige Signifikanzniveau (univariate Ancovas, univariate parametrische Ancovas
fir den Krimmungsdurchmesser). Die StichprobengréRe lag zwischen 13 und 15 Tieren pro
Morphospezies. Die Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach Bonferroni-Korrektur, aufgrund des multiplen
Testens, bei 0=0,05/3. Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an (* P<0,05/3; ** P<0,01/3; ***
P<0,001/3; n.s. nicht signifikant).

Parameter Beinposition Mittelwerte log [um] Signifikanzniveau
msp. 2 msp. 4 F P
Krimmungs- Vorderbein 1,4751 1,3640 6,0417 0,0200 n.s.
durchmesser Mittelbein 1,5521 1,4352| 11,0583 1,9650*10° **
Hinterbein 1,5244 1,4030 8,7228 5,4345%10° *
Lange Vorderbein 1,7734 1,7069 2,2105 0,1468 n.s.
Mittelbein 1,8234 1,7469 9,9631 3,4698*10° *
Hinterbein 1,8445 1,7567 8,0602 8,2823*10° *
Starke Vorderbein 1,4863 1,4459 3,2553 0,0806 n.s.
Mittelbein 1,5310 1,4463 0,5498 0,4638 n.s.
Hinterbein 1,5289 1,4407 1,1455 0,2933 n.s.

Die Krallen der Mittel- und der Hinterbeine der Crematogaster (Decacrema)-
Wachslaufer waren signifikant langer als die der -Nichtwachsldufer (siehe Abb. 26. Tab. 16).
Die Krimmungsdurchmesser waren auch bei den Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern
an den Mittel- und Hinterbeinen hoch signifikant bzw. signifikant groRer als bei
Abb. 25, Tab. 16). Die Tendenzen der

Vorderbeine gingen auch in Richtung gréRerer Krimmungsradien und langerer Krallen der

Crematogaster (Decacrema) msp. 4. (siehe

Wachslaufer. Die Krallenstarke ergab keinen signifikanten Unterschied zwischen
Crematogaster (Decacrema)-msp. 2 und msp. 4, obwohl die Tendenzen fur alle drei
Beinpositionen in Richtung starkerer Krallen der Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer

zeigten (siehe Abb. 27, Tab. 16).
72



Ergebnisse

log [Kriimmungsdurchmesser] (um)

-
w

-
N

msp. 2; VB
msp. 2; MB
msp. 2; HB
= msp. 4; VB
+« msp. 4; MB
- msp. 4; HB

-
o)

19 20 21 22 23 24 25 26 27
log [Trockenmasse] (1g)

Abb. 25: Logarithmierter Krallenkrimmungsdurchmesser gegen die logarithmierten Lebendmassen von
Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4. Die Regressionsgeraden sind nach Modell 11 berechnet.
VB=Vorderbein; MB=Mittelbein; HB=Hinterbein.
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Abb. 26: Logarithmierte Krallenlangen gegen die logarithmierten Lebendmassen von Crematogaster
(Decacrema) mspp. 2 und 4. Die Regressionsgeraden sind nach Modell 11 berechnet. VB=Vorderbein;

MB=Muittelbein; HB=Hinterbein.
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Abb. 27: Logarithmierte Krallenstarken gegen die logarithmierten Lebendmassen von Crematogaster
(Decacrema) mspp. 2 und 4. Die Regressionsgeraden sind nach Modell 11 berechnet. VB=Vorderbein;

MB=Muittelbein; HB=Hinterbein.
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2.4.2 Beinmorphologie

Da auch die Beinléange der Tiere, wie von Eigenbrode (1996) und Federle (1997) gezeigt
und im Ergebnisteil Kapitel 2.5 hergeleitet, einen entscheidenden EinfluR auf das
Wachslaufverhalten auf senkrechten Pflanzenoberflachen haben kann, wurde dieser Parameter
ebenfalls morphometrisch untersucht. Fir diese Untersuchung wurden zuerst Arbeiterinnen
von Crematogaster (Decacrema)-mspp. 2 (Wachslaufer) und 4 (Nichtwachsl&ufer)
vermessen. Nachdem zwischen diesen beiden Morphospezies die ersten Unterschiede
gefunden worden waren, wurden auch die tbrigen Morphospezies in die morphometrischen
Untersuchungen mit einbezogen (Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer=msp. 1, 2, 5, 6, 7
und 9; Nichtwachslaufer=mspp. 3, 4 und 10). Crematogaster (Decacrema) msp. 5 erwies sich
nach neueren, phylogenetischen Untersuchungen (Feldhaar, personliche Mitteilung) als

Hybrid zwischen msp. 1 und 4 und wurde zwar vermessen, aber von den Vergleichen

ausgenommen.
EZSOO « - O Vorderbein
2 WachsiQufer O Mittelbein
= 2300 B Hinterbein
o
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.S 2100 Nichtwachslaufer
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msp. 1*msp. 2*msp. 6*msp. 7*msp. 9* msp. 3 msp. 4 msp. 10
Crematogaster (Decacrema)

Abb. 28: Auf das Korpergewicht, mittels korrigierter Mittelwerte (,adjusted means’, geschatztes
Randmittel, SPSS), normierte Beinldngen (um) gegen die jeweilige Beinposition, fiir Crematogaster
(Decacrema) msp. 1, 2, 6, 7 und 9 (*Wachslaufer) und msp. 3, 4 und 10 (Nichtwachsléaufer) aufgetragen

Die GrolRen der verschiedenen Crematogaster (Decacrema) Morphospezies
unterschieden sich stark voneinander. Die niedrigsten Gruppenmittelwerte der Massen zeigte
Crematogaster (Decacrema) msp. 7 mit 73 ug Ethanol-Trockenmasse (Erlduterung siehe
Material und Methoden, Kapitel 2.4) und die hochsten zeigten Crematogaster (Decacrema)
msp. 2 mit 250 pg. Die Rangkorrelationskoeffizienten nach Spearman waren fir alle
Beinpositionen und Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies positiv und bis auf einen
alle signifikant (siehe Tab. 17).
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Tab. 17: Korrelation zwischen den Beinldngen der einzelnen Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies
und der Masse. Rs=Spearman’scher  Rangkorrelationskoeffizient.;  P=Signifikanzen.  Die
Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach Bonferroni-Korrektur, aufgrund des multiplen Testens, bei a=0,05/8.
Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an (* P<0,05/8; ** P<0,01/8; *** P<0,001/8; n.s. nicht
signifikant).

Crematogaster | N (Individuen) N Rs P
(Decacrema) (Kolonien)
msp.
msp. 1 36 4 0,8482 1%¥107° | *e Wachslaufer
msp. 2 49 4 0,7306 1%10° | we Wachslaufer
msp. 3 29 7 0,6318 2,3659*107 | ** Nichtwachslaufer
msp. 4 59 7 0,6275 1*107° | *** Nichtwachslaufer
msp. 6 52 5 0,3495 0,0111 | n.s. Wachslaufer
msp. 7 20 2 0,8515 1,9155*10° | * Wachslaufer
msp. 9 7 2 0,9643 4541510 ** Wachslaufer
msp. 10 23 6 0,8271 1,1347*10° | Nichtwachslaufer

Eine positive Korrelation der Beinldngen aller Beinpositionen und aller Crematogaster
(Decacrema)-Morphospezies zu ihren jeweiligen Massen kann also als gegeben vorausgesetzt
werden. Nach einem Vergleich zwolf verschiedener Ameisenspezies aus vier verschiedenen
Gattungen hat Zollikofer (1994) gezeigt, dal’ die relative Beinldnge innerhalb einer Spezies
konstant ist. Nach Zollikofer (1994) wachst die Beinldnge, bei steigender Masse der Tiere,
mit einem Skalierungsexponenten von 0,33. Dies entspricht einer isometrischen Abhangigkeit

eines Langenparameters von der Masse.
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Abb. 29: Doppellogarithmische Auftragung der Hinterbeinldnge gegen die Trockenmasse verschiedener
Crematogaster (Decacrema) Morphospezies. WL=Wachslaufer, NWL=Nichtwachslaufer

In unsere Fall lagen die Mittelwerte der Skalierungsexponenten nach Modell I fir alle
(Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies mit 0,23 unterhalo des von Zollikofer
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gemessenen Wertes, d. h. groRere Crematogaster (Decacrema)-Arbeiterinnen besitzen
verhédltnismallig  kirzere  Beine als die  kleineren  Vergleichstiere  (t-Test:
N(Regressionsgleichungen)=8, T=-5,617, P=8,0127).

Tab. 18: Stichprobendichte, Skalierungsgleichungen und das Bestimmtheitsma R? fur die
doppellogarithmierten mittleren Beinlangen (Mittelwert der L&ngen von Vorder-, Mittel- und
Hinterbeinen) gegen die Massen der acht verschiedenen Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies. Die
Skalierungsgleichungen wurden nach Modell 11 berechnet., da die Beinldngen sowie die Massen der Tiere
zufalligen Effekten unterworfen sind.

Crematogaster | N (Individuen) N Scaling Bestimmt-
(Decacrema) (Kolonien) Gleichung heitsmal
msp. (Modell 1) R’

msp. 1 36 4 0,2183x+2,8763 0,6391 Wachslaufer
msp. 2 49 4 0,1898x+2,9400 0,3067 Wachslaufer
msp. 3 29 7 0,2893x+2,6980 0,5288 Nichtwachslaufer
msp. 4 59 7 0,2787x+2,6932 0,4171 Nichtwachslaufer
msp. 6 52 5 0,2255x+2,9052 0,0959 Wachslaufer
msp. 7 20 2 0,1561x+2,9912 0,8331 Wachslaufer
msp. 9 7 2 0,2199x+2,8299 0,9052 Wachslaufer
msp. 10 23 6 0,2888x+2,7164 0,7274 Nichtwachslaufer

Tab. 19: Stichprobendichte, angepalite Mittelwerte (,adjusted means’) und die jeweiligen Standardfehler
fur die acht verschiedenen Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies.

Crematogaster N angepallte Mittelwerte Standardfehler
(Decacrema) (um)
msp. (Individuen) FL ML HL FL ML HL
msp. 1 36 1541,47 1844,47 2138,28 15,74 18,94 22,22
msp. 2 49 1635,26 1926,27 2262,65 17,14 20,62 24,19
msp. 3 29 1499,93 1736,25 2026,24 16,97 20,41 23,95
msp. 4 59 1456,39 1643,20 1933,53 11,93 14,35 16,83
msp. 6 52 1639,08 2106,62 2509,86 12,66 15,23 17,87
msp. 7 20 1427,78 1751,47 2047,37 21,79 26,21 30,75
msp. 9 7 1396,03 1692,84 1989,96 34,60 41,62 48,83
msp. 10 23 1498,19 1714,68 1971,71 18,74 22,54 26,44

Um die quantitativen Beinldngenunterschiede der einzelnen Morphospezies, trotz der
Massenunterschiede vergleichbar zu machen, wurden die angepaliten Mittelwerte (,adjusted
means’) (siehe Abb. 28, Tab. 19) berechnet. Die Ergebnisse zeigten, daR die Hinterbeine aller
gemittelten Wachslaufer um 11% l&nger waren als die der Nichtwachslaufer (siehe Abb. 28).
Die quantitative Morphometrie ergab eine starke interspezifische Variation der Beinlange.
Wie aus Abb. 29 ersichtlich ist, lassen sich die beiden funktionellen Gruppen,

Nichtwachslaufer und Wachslaufer, durch die doppellogarithmische Auftragung der
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Beinldngen gegen die Massen weitgehend auftrennen. Die Regressionsgeraden der drei
Nichtwachslaufer (Crematogaster (Decacrema) msp. 3, 4 und 10) lagen nach einer
doppellogarithmischen Auftragung der Beinldngen gegen die Massen unterhalb derer der
Wachslaufer (Crematogaster (Decacrema) msp. 1, 2, 6, 7 und 9). Von Crematogaster
(Decacrema) msp. 7 und 9 standen 20 bzw. sieben Individuen, aus nur zwei Kolonien, zur
Verfligung. Diese wurden der Vollstdndigkeit halber, aber aufgrund der geringen
Stichprobendichte, unter Vorbehalt in die Vergleiche einbezogen.

Da die Datenreihen nicht durchgéngig normalverteilt vorlagen und die Durchfiihrung von
Levene-Tests Varianzinhomogenitidt der Daten ergab, wurden zum Interspeziesvergleich
Rang-Ancovas fur alle drei Beinpositionen (Vorder-, Mittel- und Hinterbeine), mit den
Réngen der Masse als Kovariate, durchgefiihrt (Conover und Iman, 1981; Zimmerman und
Zumbo, 1993). Parallel wurden herkdmmliche Ancovas berechnet. Alle drei durchgefiihrten
Ancovas, sowie die Rang-Ancovas ergaben hdchst signifikante Unterschiede innerhalb der
Gruppen (siehe Tab. 20, Tab. 21, Tab. 22, Tab. 23, Tab. 24, Tab. 25). Anschliefend wurden
Scheffé-Gruppierungen der Morphospezies in homogene Gruppen vorgenommen. Die
Gruppen wurden aufgrund der resultierenden Signifikanzen eingeteilt. Die Verteilungsmuster
der homogenen Gruppen der Rang-Ancovas waren ahnlich derer der herkémmlichen Ancovas
(siehe Tab. 20, Tab. 21, Tab. 22, Tab. 23, Tab. 24, Tab. 25). Die durchgefihrten Ancovas fur
die Vorder-, Mittel- und Hinterbeine ergaben leicht abweichende Gruppeneinteilungen flr die
acht Morphospezies. Anhand der Hinterbeinldngen ergab sich die starkste Auftrennung der
beiden funktionellen Gruppen Wachslaufer und Nichtwachsléufer. Dies lag daran, dal der
Beinlangenunterschied an den Hinterbeinen auch am groRten war. (Crematogaster
(Decacrema) msp. 7 und 9 wurden durch die homogenen Gruppen nach Scheffé der Gruppe
der Nichtwachslaufer zugeteilt. Fir beide Morphospezies standen, wie schon eingangs
erwéhnt, nur wenige Individuen aus nur zwei Kolonien zur Verfligung (siehe Tab. 18). Die
geringe Stichprobendichte kann hier zu diesem Effekt gefuhrt haben. Alle anderen hier
untersuchten Crematogaster (Decacrema) Morphospezies lielen sich allein aufgrund ihrer
Beinléangen in die funktionellen Gruppen Wachslaufer und Nichtwachslaufer einteilen. Zudem
zeigen die Ergebnisse durchgéngig, daR Wachsldufer langere Beine als Nichtwachslaufer

besitzen.
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Tab. 20: Rang-Ancova mit den morphometrischen Ergebnissen der VVorderbeinlangen, Gewicht der Tiere
als Kovariate (df=7, F=21,5055, P=6,4080*10%%). Einteilung in homogene Gruppen, mittels Scheffé-post

hoc-Tests. Die Gruppen wurden auf dem 5%-Niveau getrennt.

Vorderbeine

Crematogaster Mittlerer Gruppen
(Decacrema) Rang b c
msp. 9 50,0000 a b

msp. 7 51,2750 a

msp. 4 101,6271 b c
msp. 3 119,4138 c
msp. 10 128,4130 c
msp. 1 128,6111 c
msp. 6 221,7788

msp. 2 255,3776

Tab. 21: Rang-Ancova mit den morphometrischen Ergebnissen der Mittelbeinldngen, Gewicht der Tiere
als Kovariate (df=7, F=55,7788, P=1,1613*10"*%). Einteilung in homogene Gruppen, mittels Scheffé-post

hoc-Tests. Die Gruppen wurden auf dem 5%-Niveau getrennt.

Mittelbeine
Crematogaster Mittlerer Gruppen
(Decacrema) Rang a b
msp. 9 69,2143 a b
msp. 4 81,2034 a
msp. 7 86,8500 a
msp. 10 108,6957 a b
msp. 3 112,1207 a b
msp. 1 137,9167 b
msp. 2 238,5510
msp. 6 249,6731

Tab. 22: Rang-Ancova mit den morphometrischen Ergebnissen der Hinterbeinlangen, Gewicht der Tiere
als Kovariate (df=7, F=57,0285, P=2,0413*10*°). Einteilung in homogene Gruppen, mittels Scheffé-post

hoc-Tests. Die Gruppen wurden auf dem 5%-Niveau getrennt.

Hinterbeine
Crematogaster Mittlerer Gruppen
(Decacrema) Rang a b
msp. 9 76,5000 a b
msp. 4 86,8983 a
msp. 7 87,7250 a b
msp. 10 98,8913 a b
msp. 3 107,7586 a b
msp. 1 132,4583 b
msp. 2 235,2551
msp. 6 254,2981
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Tab. 23: Herkémmliche Ancova fur parametrische Daten mit den morphometrischen Ergebnissen der
Vorderbeinldngen, Gewicht der als Kovariate (df=7, F=22.4885, P=7,7699*10%%). Einteilung in homogene
Gruppen, mittels Scheffé-post hoc-Tests. Die Gruppen wurden auf dem 5%-Niveau getrennt. In der
zweiten Spalte sind die Mittelwerte der logarithmierten Rohdaten angegeben.

Vorderbeine

Crematogaster Mittelwert Gruppen

(Decacrema) a b c d
msp. 9 3,1129

msp. 7 3,1180 a

msp. 4 3,1519 b

msp. 3 3,1617 b

msp. 1 3,1683 b

msp. 10 3,1687 b

msp. 6 3,2231 c

msp. 2 3,2502 d

Tab. 24: Herkémmliche Ancova fur parametrische Daten mit den morphometrischen Ergebnissen der
Mittelbeinldngen, Gewicht der Tiere als Kovariate (df=7, F=75,0801, P=2,3580*10). Einteilung in
homogene Gruppen, mittels Scheffé-post hoc-Tests. Die Gruppen wurden auf dem 5%-Niveau getrennt.
In der zweiten Spalte sind die Mittelwerte der logarithmierten Rohdaten angegeben.

Mittelbeine
Crematogaster Mittelwert Gruppen
(Decacrema) a b c
msp. 9 3,1957 a
msp. 4 3,2036 a
msp. 7 3,2085 a
msp. 3 3,2234 a
msp. 10 3,2261 a b
msp. 1 3,2447 b
msp. 2 3,3214 b [
msp. 6 3,3304

Tab. 25: Herkémmliche Ancova fur parametrische Daten mit den morphometrischen Ergebnissen der
Hinterbeinlangen, Gewicht der Tiere als Kovariate (df=7, F=85,8411, P=1,4726*10"°%). Einteilung in
homogene Gruppen, mittels Scheffé-post hoc-Tests. Die Gruppen wurden auf dem 5%-Niveau getrennt.
In der zweiten Spalte sind die Mittelwerte der logarithmierten Rohdaten angegeben.

Hinterbeine
Crematogaster Mittelwert Gruppen
(Decacrema) a b [
msp. 9 3,2657 a
msp. 4 3,2746 a
msp. 7 3,2760 a
msp. 10 3,2873 a b
msp. 3 3,2913 a b
msp. 1 3,3097 b
msp. 2 3,3912
msp. 6 3,4069
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2.5 Vorteile langerer Beine
Aus der nachgewiesenen Langbeinigkeit wachslaufender Crematogaster (Decacrema)-

Morphospezies kdnnen zwei mechanische Vorteile fiir senkrecht kletternde Tiere entstehen.

1. Tiere mit langeren VVorder- und Hinterbeinen, kdnnen diese langs der Korperachse weiter
abspreizen und haben, bei gleichem Abstand des Schwerpunkts zur Astoberflache, einen
potentiell groReren Hebelarm als kurzbeinigere Tiere. Hierdurch kdnnen sie die senkrecht
auf die Vorderbeine wirkende Abldsekraft -F1 reduzieren (siehe Abb. 30 A.).

2. Tiere mit langeren Beinen konnen durch weiteres Umgreifen des Astes grolere

3
Fu
% FL

Abb. 30: Vereinfachte Zweibeinmodelle von senkrecht kletternden Ameisen. A.) Laterale Ansicht B.)
Astquerschnitt. (F1=Normalkraft, F=Parallelkraft, Fe=Gewichtskraft, h=Abstand des
Kaorperschwerpunktes zur Astoberflache, s=Abstand zwischen Vorder- Hintertarsen, d=Abstand der
Tarsen eines Beinpaares zueinander)

Normalkrafte FL generieren (siehe Abb. 30 B.).

A. B.

T

«—o—>

Insekten die senkrechte Aste hochklettern, konnen durch das Zusammendriicken der
Beinpaare die Normalkraft FL vergroRern. Damit steigt aber gleichzeitig die parallel zur
Astoberflache wirkende Scherkraft F| an. Auf gréBeren Astdurchmessern kann dies zum
Rutschen der Tarsen fuhren. Auf planen Oberflachen, deren Krimmungsradius als unendlich
anzusehen ist, ist es, falls die Krallen keinen funktionellen Einflul auf die Haftung austben,
somit mechanisch nicht mehr sinnvoll sein, die Beinpaare lateral weiter voneinander
abzuspreizen. Das Verhaltnis von Scherkraft F zu Normalkraft F. hangt von dem Abstand
der Beine zueinander, sowie dem Astdurchmesser D ab (siehe Gleichung (5)).

Fu. [ i
2= 1 Gleichung (5)

Um ein Rutschen zu vermeiden, darf das Verhaltnis von Parallel- zu Normalkraft den

statischen Reibungskoeffizienten p nicht tiberschreiten.
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Gleichung (6)

(D) -
A=/ _1<munddamit d >
d m? +1

Wenn Ameisen mit einem typischen statischen Reibungskoeffizienten von p<l an der
Astoberflache haften, geht aus Gleichung (6) hervor, dal3 die Ameisen ohne Einfluf} von
Adhasionskréften nur ihre Haftung verstarken kénnen, wenn sie mit d>0,71 um den Ast
herumgreifen. Die Beine mussen also mindestens ein Viertel des Stammumfanges
umspannen. Tiere die sich mit ihren Krallen an Oberflichenunebenheiten festhalten,
generieren eine neue Kontaktflache und so konnen sie sich auch in dem Fall wenn d<0,71 ist
auf den Asten halten (Cartmill, 1985). Durch das Eintauchen ihrer Krallen konnten die Tiere

auf beliebig gekrimmten und sogar planen, senkrechten Oberflachen Halt finden.

Ein weiterer Vorteil langerer Beine entsteht durch einen potentiell gréeren Abstand
zwischen Vorder- und Hinterbeinen. Wéhrend des Aufwartskletterns der Tiere wirkt eine
Hebelkraft auf die Vorderbeine und zieht diese vom Ast weg. Diese Kraft ist von dem
Abstand des Massenschwerpunktes der Ameise zum Ast (h) und von dem Abstand zwischen
Vorder- und Hinterbeinen (s) abhéngig (siehe Abb. 30 A. und Gleichung (7)).

— h*FG

S

Fa Gleichung (7)

Je langer die Beine eines aufwaérts kletternden Tieres sind, und je groRer die Tiere ihren
Vorder- Hinterbeinabstand einstellen, desto kleiner wird die Kraft, die die VVorderbeine von
der Oberflache weghebelt. Der gleiche Effekt wird durch eine Anndherung des

Korperschwerpunktes an die Astoberflache erzielt.

2.6 Vergleichende kinematische Untersuchungen

2.6.1 Vergleichende kinematische Untersuchungen auf zylindrischen, vertikalen
Oberflachen

2.6.1.1 Abstande der Tarsusaufsetzpunkte

Da sich anhand der Kraftmessungen kein Unterschied zwischen wachslaufenden und

nichtwachslaufenden Crematogaster (Decacrema)-Spezies fand, 1aBt sich schlieRen, dal} die
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Wachslaufféahigkeit auf lokomotorische Anpassungen begriindet ist. Im Rahmen der
folgenden, kinematischen Untersuchungen wurde untersucht, ob die morphometrisch
gefundene Langbeinigkeit der Wachslaufer tatsachlich bei der Lokomotion auf senkrechten,
rutschigen Oberflachen eine biomechanisch wichtige Rolle spielt. Hierflir wurde das Klettern
einer wachslaufenden und einer nichtwachslaufenden Crematogaster (Decacrema)-Spezies
(msp. 2 und msp. 4) auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-SprofRachsen und vergleichend
auf Glasstaben ahnlichen Durchmessers, von zwei im 90° Winkel zueinander orientierten;
synchronisierten Hochgeschwindigkeits-Kameras aufgenommen. Dadurch, dal} die Tiere
immer nach oben Kletterten und selten die Laufrichtung anderten, wurden die Aufnahmen
jeweils einer lateralen und einer synchronen, dorsalen Ansicht moglich. Um Schrittparameter
und Korperstellung zu analysieren, wurden die Schrittpositionen und die Kdrperkoordinaten
mittels einer MATLAB®-Routine digitalisiert, analysiert und gefiltert (siehe Material und
Methoden, Kapitel 2.5).

Bei Wachslaufern und Nichtwachsléufern wichen die Schrittmuster auf Glas und auf
wachsbereiften Macaranga-Asten stark ab (siehe Abb. 31). Die Ameisen kletterten schneller
auf den Glasstdben und zeigten den fiir Insekten typischen Dreiful’gang. Crematogaster
(Decacrema) msp. 2 bewegten sich auf den Glasoberflachen signifikant schneller und mit
einer geringeren Aufsetzzeit fort, als auf den wachsbereiften Macaranga hypoleuca-
Oberflichen (siehe Abb. 32, Tab. 26). Auf den wachsbereiften Asten hingegen bewegten sich
die Tiere langsamer und zeigten ein ,sichereres® Schrittmuster, d. h. es befanden sich stets
mehr gleichzeitig Beine in Oberflachenkontakt (siehe Abb. 32, Tab. 26).

Tab. 26: Ergebnisse der Vergleiche der relativen Aufsetzzeiten und Laufgeschwindigkeiten zu
unterschiedlichen Bedingungen. Da die Shapiro-Wilks-Tests keine Normalverteilung der Daten ergaben
wurden Mann-Whitney-U Tests fur unabhangige Stichproben durchgefiihrt.

Bedingungen U-Wert P
Crematogaster (Decacrema) msp. 2
Laufoberflache Glas wachsbereift
rel. Aufsetzzeit 0,7443 0,8807 52 5,3568*10°
Geschwindigkeit (mm/sec) 11,4971 2,1501 13 7,9155*10'8
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 msp. 4
Laufoberflache wachsbereift
rel. Aufsetzzeit 0,8807 0,9340 102 1,2538*10™
Geschwindigkeit (mm/sec) 2,1501 0,5342 67 8,6748*10°
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Abb. 31: Schrittmuster von Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4 auf verschiedenen Oberflachen:
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 auf A.) Glasstaben, B.) Macaranga hypoleuca-Asten und Crematogaster

(Decacrema) msp. 4 auf C.) Glasstaben,

D.) Macaranga hypoleuca-Asten.

(VB=Vorderbein,

MB=Miittelbein, HB=Hinterbein, I=links, r=rechts). Die Linienmuster markieren die Beinpositionen mit
Oberflachenkontakt, wogegen die Linienunterbrechungen die Schwungphasen der Beine angeben.
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Abb. 32: Kinematikparameter von Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4 auf senkrechten Glas- sowie
Macaranga hypoleuca-Oberflachen. A.) Mittlere Laufgeschwindigkeit B.) Mittlere Anzahl von Beinen in

Oberflachenkontakt.
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Wahrend des Wachslaufens wurden die Vorderbeine typischerweise mit einer hoéheren
Frequenz auf die Oberflache aufgesetzt (Crematogaster (Decacrema) msp. 2 Mittelwert
(Schrittfrequenz)=6,6 sec’ + 4,72) als die Mittel- bzw. Hinterbeine (Mittelwert
(Schrittfrequenz)=1,7 sec™ + 1,41, bzw. Mittelwert (Schrittfrequenz)=2,1 sec™ + 1,62). Die
Ameisen setzten die Vorderbeine wiederholt auf die Oberflache und zogen sie im Anschlu
zur Korperachse, bevor sie einen weiteren Vorwartsschritt machten. Dieses Verhalten dient
wahrscheinlich dazu, Stellen auf der wachsbereiften Oberflache zu finden, auf denen eine
ausreichende Haftung fur den folgenden Schrittzyklus gewéhrleistet ist. Crematogaster
(Decacrema) msp. 2 Wachsléufer kletterten schneller auf den wachsbereiften Macaranga
hypoleuca Asten als msp. 4 (zweiseitiger U-Test; N(Crematogaster (Decacrema) msp.
2))=23; N(Crematogaster (Decacrema) msp. 4))=24; U=67,0; P < 0,001). Sie erzielten auch
einen grolReren Lauferfolg auf diesen Oberflachen (siehe Ergebnisteil, Kapitel 2.1).
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 waren auf den wachsbereiften Macaranga hypoleuca-
Oberflachen nicht nur schneller, sondern bewegten sich geradliniger astaufwarts, wogegen
Crematogaster (Decacrema) msp. 4 hdufiger die Laufrichtung wechselten. Die
Nichtwachslaufer stoppten h&ufig die Laufsequenzen, blieben auf den wachsbereiften
Oberflachen stehen und putzten ausgiebig ihre Vorderbeine und die Antennen. Die
Wachslaufer hingegen zeigten auf beiden Laufoberflichen ein kontinuierlich, stereotypes
Laufverhalten, wie z. B. auch den Schrittmustern zu entnehmen ist. Sie dnderten selten bis nie
ihre Laufrichtung und auch die Geschwindigkeit des Laufes blieb relativ konstant. Um
auszuschlielen, dal bei den folgenden Beinabstandsvergleichen gréfienabhéngige Faktoren
und nicht funktionell bedingte Faktoren bewertet werden, wurden die jeweiligen Absténde der
Tarsusaufsetzpunkte (siehe Material und Methoden, Kapitel 2.5) auf die vorher vermessenen
Beinldngen normiert. Dies geschah indem sie durch die zweifache morphometrisch bestimmte
Beinldnge des jeweiligen Beinpaares dividiert wurden. Die relativen Abstande der tarsalen
Aufsetzpunkte von Vorder- und Hinterbeinen wurden in vertikaler Richtung gemessen und
ergaben keinen signifikanten Unterschied zwischen Wachslaufern und Nichtwachsldufern
(siehe Abb. 34). Zur besseren Abschatzung des effektiven Hebelarms wurden darum die
Abstande der Tarsusaufsetzpunkte aller drei Beinpositionen relativ zur Pronotumbreite, als

Kdorperlangenvariable, verrechnet.
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Abb. 33: Kinematik des Wachslaufens von Crematogaster (Decacrema) msp. 2 auf senkrechten Glasstédben
und Macaranga hypoleuca-Asten gleichen Durchmessers. Der relative Abstand der Tarsusaufsetzpunkte
gibt den wéahrend der Kinematik gemessen Abstand relativ zu den morphometrisch gemessenen
Beinldngen an. Die lateralen Abstédnde der Tarsusaufsetzpunkte zwischen Vorder-, Mittel- und
Hinterbeinen wurden tangential zum Stamm gemessen. Jeder Einzelwert repréasentiert den mittleren
Abstand einer Laufsequenz.

Die Abstande ihrer Tarsusaufsetzpunkte von Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und 4
variieren abhéngig von der Beschaffenheit der Laufoberflache. Abbildung Abb. 33 zeigt am
Beispiel von Crematogaster (Decacrema) msp. 2, dafl bei der Lokomotion auf den
Macaranga-Asten, im Vergleich zu den Glasoberflachen, die Aufsetzabstande der Vorder-
und der Hinterbeine signifikant vergroRert wurden (siehe Tab. 27), wéhrend sich die

Mittelbeinabstande nicht signifikant verringerten.

Tab. 27: Vergleiche der Abstande der Tarsusaufsetzpunkte von Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und
msp. 4 wahrend der Lokomotion auf wachsbereiften Oberflachen versus Glasoberflachen. Mann-
Whitney-U Tests flr unabhangige Stichproben. Abstéande der Tarsusaufsetzpunkte von Vorder-, Mittel-
und Hinterbeinen mit zwei multipliziert und relativ zu den morphometrisch bestimmten Beinléangen
gerechnet. Der Abstand der Aufsetzpunkte von Vorder- und Hinterbeinen relativ zur Pronotumbreite.
Die Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach Bonferroni-Korrektur, aufgrund des multiplen Testens, bei
0=0,05/4. Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an (* P<0,05/4; ** P<0,01/4; *** P<0,001/4; n.s.
nicht signifikant).

Crematogaster relativer Abstand N N U-Wert P
(Decacrema) (Glas) | (M. hyp.)
msp. 2 Vorderbeinabstand 19 24 122 | 9,5333*10° *
Mittelbeinabstand 20 24 235 0,9062 | n.s.
Hinterbeinabstand 21 24 10| 3,6772*10® rkk
Abstand Vorder- zu Hinterbeinen 21 23 99 8,1305*10™ **
msp. 4 Vorderbeinabstand 19 24 41 4,7985*10° | ***
Mittelbeinabstand 19 24 126 1,261*10'2 n.s.
Hinterbeinabstand 9 24 121 8,8740*10’3 *
Abstand Vorder- zu Hinterbeinen 19 24 52 1,6745*10’5 xkk
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Abb. 34: Kinematik des Wachslaufens von Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4 auf senkrechten
Macaranga hypoleuca-Asten. Der relative Abstand der Tarsusaufsetzpunkte gibt den wéhrend der
Kinematik gemessen Abstand relativ zu den morphometrisch gemessenen Beinlangen an. Die lateralen
Abstande zwischen Vorder-, Mittel- und Hinterbeinen wurden tangential zum Stamm gemessen, wahrend
der Abstand der Tarsusaufsetzpunkte von Vorder- zu Hinterbeinen parallel zum Ast gemessen wurde.
Jeder Einzelwert représentiert den mittleren Abstand einer Laufsequenz.

Tab. 28: Vergleiche der Abstéande der Tarsusaufsetzpunkte von Crematogaster (Decacrema) msp. 2 versus
msp. 4 wahrend der Lokomotion auf wachsbereiften Oberflachen oder Glasoberflachen. Mann-Whitney-
U Tests fir unabhangige Stichproben. Die Abstande der Tarsusaufsetzpunkte von Vorder-, Mittel- und
Hinterbeinen wurden mit zwei multipliziert und relativ zu den morphometrisch bestimmten Beinlangen
gerechnet. Der Abstand der Aufsetzpunkte von Vorder- und Hinterbeinen wurde relativ zu der
Pronotumbreite verrechnet. Die Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach Bonferroni-Korrektur, aufgrund des
multiplen Testens, bei 0a=0,05/4. Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an (* P<0,05/4; ** P<0,01/4;
*** P<0,001/4; n.s. nicht signifikant).

. relativer Abstand N N U-Wert P
Laufoberflache
(msp. 2) (msp. 4)

Glas Vorderbeinabstand 19 19 170 0,7729 | n.s.
Mittelbeinabstand 20 19 141 0,1749 | n.s.
Hinterbeinabstand 21 19 162 0,3200 | n.s.
Abstand von Vorder- zu 21 19 151 0,1959 | n.s.
Hinterbeinen

Macaranga Vorderbeinabstand 24 24 145| 3,1921*10° *

hypoleuca Mittelbeinabstand 24 24 116 3,9027*10™ *x
Hinterbeinabstand 24 24 104 1,4823*10™ xkk
Abstand von Vorder- zu 23 24 158 1,203*107 *
Hinterbeinen

Im interspezifischen Vergleich unterschieden sich auf den wachsbereiften Macaranga
hypoleuca-Oberflachen die senkrecht zu dem Ast gemessenen relativen Abstdnde der
Aufsetzpunkte von Vorder-, Mittel- und Hinterbeinen. Crematogaster (Decacrema) msp. 2

umspannten die wachsbereiften Versuchsaste signifikant weiter mit den Beinen aller
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Beinpositionen (siehe Abb. 34, Tab. 28). Dieses Ergebnis zeigt, dal Crematogaster
(Decacrema) msp. 2-Wachslaufer nicht nur langere Beine haben (siehe Ergebnisteil, Kapitel
2.4.2), sondern diese auf wachsbereiften Oberflachen tatsachlich weiter abspreizen als die
untersuchten Nichtwachsl&ufer. Beide Ergebnisse in Kombination weisen darauf hin, dal3
langere Beine eine funktionelle Bedeutung flr die Wachslauffahigkeit haben.

Der Median des Abstandes zwischen Vorder- und Hinterbeinen relativ zur
Pronotumbreite war fir Crematogaster (Decacrema) msp. 2 auf wachsbereiften Oberflachen
mit 5,79 signifikant groler als fir msp. 4 mit 5,42 (siehe Tab. 28, Abb. 35). Crematogaster
(Decacrema) msp. 2 Wachsldufer verfligten damit, auf den wachsbereiften Macaranga
hypoleuca-Oberflachen, Uber einen ldngeren Hebelarm und erreichten dadurch einen
mechanischen Vorteil. Auf den Glasoberflachen zeigte sich kein signifikanter Unterschied des

Abstandes der VVorder- und Hinterbeine.
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Abb. 35: Kinematik des Wachslaufens von Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4 auf senkrechten
Macaranga hypoleuca-Asten (Mittelwert Astdurchmesser (Macaranga hypoleuca): 9,2 mm) und
Glasstaben. Der relative Abstand der Tarsusaufsetzpunkte von Vorder-, Hinterbeinen, gibt den wéhrend
der Kinematik gemessen Abstand relativ zur gemessenen Pronotumbreite an. Der Abstand wurde parallel
zum Ast gemessen. Jeder Einzelwert reprasentiert den mittleren Abstand einer Laufsequenz.

Wie die Untersuchungen der Tarsusaufsetzpunkte der Crematogaster (Decacrema) msp.
2-Wachslaufer auf den beiden Versuchsoberflachen zeigten, wurden die Aufsetzpunkte der
Vorder- und der Mittelbeine systematisch und gezielt der jeweiligen Laufoberflache angepaft,
indem die Beine signifikant weiter abgespreizt wurden. Zudem spreizten die Wachslaufer ihre
Beine auf beiden Oberflaichen weiter ab, als die untersuchten Nichtwachsl&ufer. In
Kombination mit den morphometrisch gefundenen langeren Beinen erzielten die

wachslaufenden Crematogaster (Decacrema)-Ameisen somit einen mechanischen Vorteil.
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2.6.1.2 Abstande der Koperschwerpunkte

Wie im Ergebnisteil, Kapitel 2.5 dargelegt, kann unter anderem durch einen verringerten
Abstand des Massenschwerpunktes aufwaérts kletternder Ameisen die Kraft verringert werden
mit der die Vorderbeine von der Laufoberflache abgehebelt werden. Hierdurch stabilisiert
sich das Tier auf der Laufoberflachen und die Lokomotion wird vereinfacht.

Zur Bestimmung des exakten Laufes der Tiere entlang der Astachse und der Lage der
drei Korperschwerpunkte wahrend der Laufe auf verschiedenen Oberflachen wurden laterale
Highspeed-Aufnahmen gemacht. Die Ubliche Bestimmung eines Massenschwerpunktes
mittels mehrmaligen Aufhédngens war aufgrund der schwierigen Préparation der
Ameisenkorper und der geringen Grofle der Tiere (Mittelwert (Masse (Crematogaster
(Decacrema) msp. 2=905 pg; msp. 4=516 pg)) bis dato nicht moglich. Im Rahmen unserer
Schwerpunktsbestimmungen wurden die Schwerpunkte der Einzelsegmente (Kopf, Thorax
und Gaster) durch die jeweiligen Zentroide aus der Lateralansicht angenéhert. Hierfir wurde
angenommen, daf die Dichte an allen Stellen der hier untersuchten Strukturen gleich ist. Die
Ergebnisse dieser Auswertungen zeigten, dal3 sowohl Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und
als auch msp. 4 beim Klettern auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten, im Vergleich
zu der Lokomotion auf Glasstaben, ihre Korperschwerpunkte signifikant an die Astachse
néherten. Um die Ergebnisse unabhangig von den unterschiedlichen KdpergréRen von
Wachslaufern und Nichtwachslaufern darstellen zu kénnen, wurde durch die Pronotumbreite,

als Korperlangenvariable, dividiert.

g
[}

[ Kopf
[ Thorax
W Gaster

-
(4]

-
(=]

Hohe (h) / Pronotumbreite (mm)

o
&)

msp.2 msp.4 msp.2 msp.4
Crematogaster
(Decacrema)

Glas Wachs

Abb. 36: Relativer Abstand der Kopf-, Thorax- und Gasterschwerpunkte zur Astoberflache.
Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4 vergleichend gegenlbergestellt. Versuchsoberflachen:
senkrechte Glasstabe und Macaranga hypoleuca-Aste. Der relative Abstand ergibt sich aus den drei
Schwerpunktabstéanden (h) dividiert durch die Pronotumbreite der einzelnen Versuchstiere.
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Tab. 29: Ergebnisse der statistischen Vergleiche des Oberflacheneinflusses (Glas, Wachs) auf die
Abstande der drei Kérperschwerpunkte (Kopf, Thorax, Gaster) zur Laufoberflache von Crematogaster
(Decacrema) msp. 2 und 4. Mann-Whitney-U Tests flr unabhéngige Stichproben. Die
Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach Bonferroni-Korrektur, aufgrund des multiplen Testens, bei 64=0,05/3.
Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an (* P<0,05/3; ** P<0,01/3; *** P<0,001/3; n.s. nicht
signifikant).

Crematogaster Schwerpunkt N N Mann- P
(Decacrema) (Glas) (Wachs) Whitney-U
msp. 2 Kopf 14 14 345| 3,5175*10° *
Thorax 14 14 15,0 1,3577*10" ok
Gaster 14 14 31,5| 2,2248*10°
msp. 4 Kopf 11 12 12,5| 9,8087*10™ ok
Thorax 11 12 8,0 3,5625*10" ok
Gaster 11 12 11,0| 7,0741*10" ok

Tab. 30: Ergebnisse der statistischen Vergleiche von Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und 4 beziglich
der Lage der drei Kérperschwerpunkte (Kopf, Thorax, Gaster) zur Laufoberfliche. Mann-Whitney-U
Tests flr unabhéngige Stichproben. Die Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach Bonferroni-Korrektur,
aufgrund des multiplen Testens, bei 0=0,05/3. Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an (* P<0,05/3;
** P<(,01/3; *** P<0,001/3; n.s. nicht signifikant).

Laufoberflache Schwerpunkt N(Crematogaster Mann- P
(Decacrema))
msp. 2 msp. 4 Whitney-U
Glas Kopf 14 11 54,0 0,2077 n.s.
Thorax 14 11 42,0 0,0552 n.s.
Gaster 14 11 54,5 0,2175 n.s.
M. hypoleuca Kopf 14 12 73,5 0,5889 n.s.
Thorax 14 12 69,5 0,4553 n.s.
Gaster 14 12 59,5 0,1980 n.s.

Weder auf den Glasoberflachen noch auf den Macaranga hypoleuca-Oberflachen zeigten
sich Unterschiede zwischen Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und msp. 4 bezlglich der
Absténde der drei Korperschwerpunkte (siehe Tab. 30). Der Trend der Mediane zeigt, daR die
Wachslaufer auf Glas sowie auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten ihre
Schwerpunkte an die Laufoberflache weiter annédherten als die Nichtwachsldufer. Beide
Morphospezies verringerten auf den wachsbereiften Oberflachen, im Vergleich zu den
Glasoberflachen, die auf die Vorderbeine wirkende Hebelkraft durch signifikante Annaherung

ihrer Korperschwerpunkte an die Astachse.

2.6.2 Vergleichende kinematische Untersuchungen auf planen, vertikalen Oberflachen
Das Abspreizen der Beine auf wachsbereiften Oberflachen scheint, wie im vorherigen
Kapitel gezeigt wurde, ein wesentlicher Faktor der Laufkinematik auf wachsbereiften

zylindrischen Macaranga hypoleuca-Asten zu sein. Auf planen Oberflachen, deren
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Kriimmungsradius als unendlich anzusehen ist, sollte es daher, falls die Krallen keinen
EinfluB haben, mechanisch nicht sinnvoll sein, die Beinpaare lateral weiter voneinander
abzuspreizen. Hingegen ware eine groRerer Abstand von Vorder- und Hinterbeinen auch auf
planen Oberflachen sinnvoll, da er zu einem groReren Hebelarm fihrt und damit die Kraft,
mit der die Vorderbeine von der Oberflache gezogen werden, verkleinert (siehe Ergebnisteil,
Kapitel 2.5). In dem folgenden Versuchsteil wurde dieser Parameter auf planen
Laufoberflachen untersucht.

Da es nicht moglich war, standardisierte plane Wachskristall-Oberflachen zu generieren
(siehe Material und Methoden, Kapitel 2.1.1) wurden die mikrorauen Vergleichsoberflachen
von Ultratec als Laufoberfliche verwendet. Diese Vergleichsoberflachen bieten eine der
Macaranga-Wachsbereifung &hnliche Oberflachenrauhigkeit, und haben, wie die
vorangegangenen Untersuchungen gezeigt haben, eine den Macaranga hypoleuca-
Oberflachen &dhnliche Rutschigkeit. Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer zeigten auf
diesen Oberflachen einen groReren Lauferfolg, als die entsprechenden Nichtwachslaufer,
entsprechend den Ergebnissen auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Oberflachen (siehe
Abb. 38, Tab. 31). Auf planen Glas- und planen, mikrorauen Oberflachen (0,05 pm-
PartikelgroRe) wurde desweiteren kinematisch untersucht, ob Crematogaster (Decacrema)-
mspp. 2 und 4 ihre Laufparameter oberflachenabhangig andern (siehe Abb. 37, Tab. 31).
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Abb. 37: Kinematik von Kkletternden Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 auf planen Glas- bzw.
mikrorauen Oberflachen (0,05 um Partikelgrofie). Der relative Abstand der Tarsusaufsetzpunkte gibt den
wéhrend der Kinematik gemessen Abstand relativ zu den morphometrisch gemessenen Beinlédngen an.
Jeder Einzelwert reprasentiert den mittleren Abstand einer Laufsequenz.
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Abb. 38: Kinematik von kletternden Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4 auf planen, mikrorauen
Oberflachen (0,05 um-PartikelgroRe). Die relativen Abstande der Tarsusaufsetzpunkte geben die wahrend
der Kinematik gemessen Abstande relativ zu den morphometrisch gemessenen Beinlangen an. Jeder
Einzelwert représentiert den mittleren Abstand einer Laufsequenz.

Tab. 31: Statistische Vergleiche der Abstédnde der tarsalen Aufsetzpunkte auf planen, mikrorauen
Oberflachen und Glasoberflachen.  Multiple t-Tests flir ungepaarte Stichproben. Die
Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach Bonferroni-Korrektur, aufgrund des multiplen Testens, bei a=0,05/4.
Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an (* P<0,05/4; ** P<0,01/4; *** P<0,001/4; n.s. nicht
signifikant). Bei vorliegender Inhomogenitat der Varianzen (nach Levene) wurde der schon korrigierte T-
bzw. P-Wert angegeben.

Crematogaster |Beinposition N(Individuen) T P
(Decacrema) Glas rau
msp. 2 Vorderbein 9 15 0,2882 0,7759 n.s.
Mittelbein 9 16 -1,0671 0,2970 n.s.
Hinterbein 9 15 -2,1255 0,0450 n.s.
Vorder-, Hinterbein 9 16 0,6851 0,5000 n.s.
msp. 4 Vorderbein 7 15 1,5475 0,1374 n.s.
Mittelbein 7 15 0,5090 0,6267 n.s.
Hinterbein 7 15 1,3998 0,1769 n.s.
Vorder-, Hinterbein 7 15 1,5776 1,3034 n.s.
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Tab. 32: Statistische Vergleiche der Absténde der tarsalen Aufsetzpunkte von Crematogaster (Decacrema)
msp. 2 und 4. Multiple t-Tests flir ungepaarte Stichproben. Die Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach
Bonferroni-Korrektur, aufgrund des multiplen Testens, bei =0,05/4. Die Sternchen geben das
Signifikanzniveau an (* P<0,05/4; ** P<0,01/4; *** P<0,001/4; n.s. nicht signifikant). Bei vorliegender
Inhomogenitat der Varianzen (nach Levene) wurde der schon korrigierte T- bzw. P-Wert angegeben.

Laufoberflache | Beinposition N(Crematogaster T P
(Decacrema))
msp. 2 msp. 4
Glas Vorderbein 9 7 1,7091 0,1095 n.s.
Mittelbein 9 7 0,7425 0,4813 n.s.
Hinterbein 9 7 -7,2750 0,4789 n.s.
Vorder-, Hinterbein 9 7 -1,8826 0,8535 n.s.
rau Vorderbein 15 15 3,56375 0,014 *
Mittelbein 16 15 3,6885| 9,2560*10™ xx
Hinterbein 15 15 3,1669 0,037 n.s.
Vorder-, Hinterbein 16 15 1,0101 0,3208 n.s.
12
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Abb. 39: Kinematik von kletternden Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 und 4 auf planen Glas- bzw.
mikrorauen Oberflachen (0,05 pum PartikelgroRe). Der relative Abstand der Tarsusaufsetzpunkte von
Vorder- und Hinterbeinen gibt den wahrend des Kletterns gemessen Abstand relativ zur Pronotumbreite
an. Jeder Einzelwert reprasentiert den mittleren Abstand einer Laufsequenz.

Die durchgefiihrten t-Tests ergaben auf den mikrorauen Oberflachen fir den Vergleich
der relativen Vorder-, Mittel- und Hinterbeinabstdnde von Crematogaster (Decacrema)-
Wachslaufern mit -Nichtwachsldufern signifikante, interspezifische Unterschiede (siehe Abb.
36, Tab. 32). Die Wachslaufer spreizten auch auf den planen, mikrorauen Oberflachen die
Vorder- und Mittelbeine weiter ab als die Nichtwachslaufer. Auch die Tendenz der
Mittelwerte der tarsalen Aufsetzpunkte der Hinterbeine zeigte in diese Richtung. Auf den
planen Glasoberflaichen hingegen fanden sich keine signifikanten Unterschiede in den

Abstanden der tarsalen Aufsetzpunkte von Vorder-, Mittel- bzw. Hinterbeinen (siehe Abb. 37,
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Tab. 32). Auch dieses Ergebnis entspricht dem Ergebnis des Vergleiches von Wachslaufern
und Nichtwachslaufern auf den zylindrischen Glasoberflachen.

Im Vergleich zu den Ergebnissen auf den Macaranga hypoleuca-Asten lieR sich auf den
planen, mikrorauen Oberflachen hier allerdings kein interspezifischer Unterschied zwischen
den relativ zur Pronotumbreite gemessene Abstdnden von Vorder- und Hinterbeinen
feststellen. Dieses Ergebnis widerspricht der durch das Modell der kletternden Ameise (siehe
Ergebnisse, Abb. 30) unterstiitzten Erwartung, dafll es flur die Tiere auch auf planen
Oberflachen mechanisch sinnvoll wére, den Abstand von Vorder- und Hinterbeinen zu
vergroBRern. Beide Morphospezies veranderten die Abstande der tarsalen Aufsetzpunkte der
Vorder- und Hinterbeine nicht abhéngig von der Laufoberflache (siehe Abb. 39, Tab. 31), wie

dies die Resultate der Untersuchungen auf zylindrischen Versuchsoberflachen gezeigt haben.

2.6.3 Kinematikanderung durch Laufoberflachenwechsel

Da sich durch die vorherigen kinematischen Auswertungen zeigte, daB die
Langbeinigkeit der Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer zusatzlich durch groRere
Absténde der tarsalen Aufsetzpunkte der Hinterbeine und der Vorder- und Hinterbeine auf
wachsbereiften Oberflachen verstarkt wird (siehe Ergebnisse, Kapitel 2.6.1.1). Diese
Parameter spielten also beim Klettern auf wachsbereiften, zylindrischen Oberflachen eine
Rolle. Zudem né&herten die Tiere ihre Schwerpunkte beim Klettern auf diesen Oberflachen
signifikant weiter an die Astachse an (siehe Ergebnisse, Kapitel 2.6.1.2). Es stellt sich nun die
Frage, ob diese Parameter abhangig von wechselnden Oberflacheneigenschaften variieren.
Desweiteren ist von Interesse, wie schnell sich, wenn Uberhaupt, Anpassungen dieser
Parameter an Verdanderungen der Laufoberflacheneigenschaften vollziehen. Zur Klarung
dieser Fragen wurden die Tiere auf Macaranga hypoleuca-Aste gesetzt, deren unterer Teil
von der Wachsbereifung befreit wurde und damit fir die Tiere nicht mehr rutschig war. Der
obere Teil wies die noch intakte Wachsbereifung auf. Dieser Versuchsteil konnte nur mit
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 (Wachsldaufer) durchgefiinrt werden, da msp. 4
(Nichtwachslaufer), sobald sie einen Tarsus auf die Wachsschicht aufgesetzt hatten stehen
blieben, umkehrten und sich freiwillig nicht auf die Wachsschicht begaben. Allein diese
Beobachtung zeigt, daR die Tiere sehr schnell auf Anderungen der Oberflichenbeschaffenheit
oder der Rutschigkeit von Oberflachen reagierten.

Die in diesem Versuchsteil entstandenen, synchronen Lateralaufnahmen konnten fir die
Untersuchung der Schwerpunktsanndherung nicht herangezogen, da die Versuchtiere durch
die abrupte Laufoberflaichenédnderung nie geradlinig, senkrecht den Ast hinaufkletterten.
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Dadurch muRite der Ast mehrfach wahrend des Klettern mittels eines Kugellagers gedreht
werden. Durch die natiirliche Kriimmung der Aste wurden sie durch die Drehungen aus der
Fokusebene der zweiten, lateral ausgerichteten Kamera entfernt. Tiere die auch innerhalb des
Kameraausschnittes nicht geradlinig liefen wurden von den Auswertungen ausgenommen.
Waéhrend des Laufes Uber die Versuchsoberfliche konnten mittels der dorsalen
verschiedene  Laufgeschwindigkeiten Diese

Highspeed-Aufnahmen  drei

gemessen.
Geschwindigkeiten wurden bestimmt, indem die zuriickgelegten Strecken des Thorax der
Versuchstiere pro Zeiteinheit gemessen wurden und Uber den Gesamtlauf gemittelt wurden.
Auf der wachsfreien Oberflache bewegten sie sich mit im Mittel 6,4 mm/sec am schnellsten,
in der Ubergangsphase (in der sich Beine in der wachsfreien sowie der wachsbereiften Zone
des Astes befanden) wurde die Geschwindigkeit auf 3,8 mm/sec reduziert, wahrend sich die
Tiere, sobald sie sich mit allen sechs Tarsen in der Wachszone befanden, wieder ein wenig
schneller wurden (4,4 mm/sec), aber nicht die Ursprungsgeschwindigkeit in dem wachsfreien
Bereich erzielten (siehe Tab. 33). Dieses Ergebnis spiegelt sich auch in der relativen

Aufsetzzeit und in der Anzahl der Beine in Oberflachenkontakt (siehe Tab. 33).

Tab. 33: Mittelwerte (MW) und Standardabweichungen (Stabw) und Stichprobendichte (N) der
Laufgeschwindigkeiten, relativen Aufsetzzeiten und der Anzahl der Beine in Oberflachenkontakt auf
jeweils der wachsfreien, der wachsbereiften und der Ubergangszone.

Oberflachen- N(Individuen) Geschwindig- rel. Beine
keit Aufsetzzeit in Kontakt
beschaffenheit wachsfrei wachsbereift MWz+Stabw MWz=Stabw MW=Stabw
(mm*s™)
wachsfrei 24 24 6,4213+1,9831 0,7354+0,0645 4,4162+0,3882
Ubergang 24 24 3,8889+1,7103 0,7604+0,0567 4,5604+0,3399
wachsbereift 24 24 4,4233+1,8569 0,7533+0,0535 4,5175+0,3208
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Abb. 40: Kinematik von Kletternden Crematogaster (Decacrema) mspp. 2 beim Ubergang von der
wachsfreien in die wachsbereifte Zone von Macaranga hypoleuca-Asten. Dargestellt ist der absolute
Abstand der Tarsusaufsetzpunkte von Crematogaster (Decacrema) msp. 2 auf der wachsfreien und der
wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Oberflache.

Tab. 34: Statistische Vergleiche der Abstande der tarsalen Aufsetzpunkte auf der wachsfreien mit denen
auf der wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Oberflache (nur Crematogaster (Decacrema) msp. 2).
Multiple t-Tests fiir ungepaarte Stichproben. Die Irrtumswahrscheinlichkeit lag nach Bonferroni-
Korrektur, aufgrund des multiplen Testens, bei 0=0,05/4. Die Sternchen geben das Signifikanzniveau an
(* P<0,05/4; ** P<0,01/4; *** P<0,001/4; n.s. nicht signifikant).

Beinposition N(Individuen) T P

wachsfrei wachsbereift
Vorderbein 24 24 8,043 3,9130%10° ok
Mittelbein 24 24 17,685 6,9370*10™°
Hinterbein 24 24 19,426 9,1096*10°
Vorder-, Hinterbein 24 24 10,466 3,2123*10™° ok

Alle vier Abstande der Tarsusaufsetzpunkte verringerten sich beim Ubertritt in die
wachsbereifte Zone des Macaranga hypoleuca-Astes (siehe Abb. 40). Dieses Ergebnis war
fir alle vier gemessenen Abstédnde, nach Durchfihrung gepaarter t-Tests mit Bonferroni-
Korrektur, hochst signifikant (siehe Tab. 34). Die Tiere reagierten nach dem
Oberflachenwechsel nicht sofort mit einem, biomechanisch sinnvolleren, Abspreizen der
Beine. Die Ergebnisse aus Kapitel 2.6.1.1. haben hingegen auf wachsbereiften und
Glasoberflachen gezeigt, dafl Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer auf wachsbereiften
Oberflachen ihre Vorderbein- und Hinterbeinabstédnde, sowie die VVorder-Hinterbeinabstédnde
signifikant weiter abspreizen. Dieses auf den ersten Blick widerspriichliche Ergebnis kann
dadurch hervorgerufen werden, dal die Laufkinematik in diesem Versuchsteil sofort nach
dem Oberflachenwechsel aufgenommen und die jeweiligen Beinpositionen vermessen
wurden. Den Tieren aus dem Versuchsaufbau Kapitel 2.6.1.1 wurde hingegen ausreichend

Zeit gelassen auf den wachsbereiften Versuchsoberflachen ein stereotypes Laufmuster zu
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entwickeln, welches unbeeinflut von einer vorherigen Stérung durch das Aufsetzen auf die
Oberflache ist.

2.7 Einsatz pratarsaler und tarsaler Strukturen beim Wachslaufen
2.7.1 Krallen- und Aroliumamputationen

Um den EinfluR der prétarsalen Strukturen Arolium und Krallen auf das
Wachslaufverhalten zu untersuchen, wurden Amputationen der jeweiligen Strukturen
durchgefiihrt und das resultierende Laufverhalten mit Highspeed-Kameras aufgezeichnet und
ausgewertet. Wie schon von (Federle et al., 2001) an asiatischen Weberameisen (Oecophylla
smaragdina) gezeigt, existiert abhangig von der Laufoberflachenbeschaffenheit eine
Arbeitsteilung zwischen Arolien und Krallen. Auf glatten Oberflachen rutschen die Krallen
durch eine Rotationsbewegung in proximale Richtung durch, und ein hydromechanischer
Vorgang fihrt zur Entfaltung des Aroliums auf der Laufoberflache. Auf rauen Oberfl&chen,
sobald die Krallen in die Oberflachentextur inserieren kdnnen, wird die Rotationsbewegung
der Krallen gestoppt und das Arolium wird nicht, oder je nach Rauhigkeit nur partiell
entfaltet.

In dem ersten Versuchsteil wurden alle sechs Arolien von insgesamt fiinf Versuchstieren
mit Minutiennadeln amputiert. Hierfur wurden die Tiere zuerst durch Untertauchen in Wasser
betaubt und die Arolien unter dem Binokular mit Hilfe der Nadeln zerstochen, so dai} die
beinhaltete Flussigkeit austrat. Die hdutige Struktur der Arolien wurde dann anschlieRend
abgezupft, so daB keine Reste mehr sichtbar waren. Fir die folgenden Versuche wurden nur
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 (Wachslaufer) eingesetzt, da sie ihm Gegensatz zu msp. 4
(Nichtwachslaufer) groR genug waren die Amputationen durchzufiihren und da sie auf beiden
Versuchsoberflachen (senkrechte Glasstabe und wachsbereifte Macaranga hypoleuca-Aste)
laufen konnen. Die Tiere wurden nach einer ausreichenden Regenerationsphase auf
horizontale, zylindrische Glasstébe aufgesetzt. Diese wurden dann langsam und kontinuierlich
in eine senkrechte Position gekippt. Ab einem Winkel von etwa 30° fanden die Tiere auf
diesen Oberflachen erwartungsgemall keinen Halt mehr und fielen herunter. Auf den
Macaranga hypoleuca-Oberflachen hingegen konnten sich die aroliumamputierten Tiere
erstaunlicherweise weiterhin problemlos fortbewegen. Sie zeigten alle ein augenscheinlich
stereotypes Laufverhalten und bewegten sich ohne Abstlrze fort. Das Entfernen der Arolien
hatte folglich keinen starken Einfluf auf das Wachslaufverhalten zu haben (siehe Abb. 41 B.).
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Abb. 41: Ergebnisse der Krallen- und Aroliumsamputationen. A.) Krallenamputierte Crematogaster
(Decacrema)-Wachslaufer auf senkrechten Glasoberflachen (Oben), sowie wachsbereiften Macaranga
hypoleuca-Oberflachen (Unten) B.) Arolienamputierte Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer auf
senkrechten Glasoberflachen (Oben) sowie wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Oberflachen (Unten).

Durch ein zweites Experiment wurde untersucht, ob die Arolien beim Wachslaufen
keinen, oder aber nur einen untergeordneten Einflu} haben. Hierfur wurde jeweils nur ein
Arolium pro Tier zerstort. Durch den direkten Vergleich mit dem noch intakten Arolium
desselben Beinpaares konnten so eventuell vorhandene Unterschiede, z. B. in der Haufigkeit
des Rutschens, herausgestellt werden. Hierflir wurden pro Beinposition jeweils elf Tieren ein

Arolium amputiert, so daR insgesamt 33 Versuchstiere zur Verfligung standen.
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Abb. 42: Haufigkeit des Rutschens der Vorder-, Mittel- und Hinterbeine der arolienamputierten Tarsen
und der Kontrolltarsen. Die Rutschhaufigkeit ist die Anzahl des gemittelten Rutschens pro
Gesamtschrittzahl der jeweiligen Beinposition (Mittelwert der Schrittzahlen aller L&ufe=58).

97



Ergebnisse

Tab. 35: Kreuztabelle mit den Rutschhaufigkeiten der Vorderbeine von Crematogaster (Decacrema) msp.
2 auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten. Die Rutschhaufigkeiten bzw. die rutschfreien Schritte

des rechten, amputierten Beines wurden denen des linken Kontrollbeines gegeniibergestellt.

Schritte Bein Summe X P
amputiert Kontrolle
ohne Rutschen 500 493 933
mit Rutschen 199 178 377
Summe 699 671 1370 0,65 0,4212

Tab. 36: Kreuztabelle mit den Rutschhaufigkeiten der Mittelbeine von Crematogaster (Decacrema) msp. 2
auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten. Die Rutschhaufigkeiten bzw. die rutschfreien Schritte

des rechten, amputierten Beines wurden denen des linken Kontrollbeines gegeniibergestellt.

Schritte Bein Summe lod P
amputiert Kontrolle
ohne Rutschen 547 555 1102
mit Rutschen 62 67 129
Summe 609 622 1231 0,11 0,7350

Tab. 37: Kreuztabelle mit den Rutschhaufigkeiten der Hinterbeine von Crematogaster (Decacrema) msp. 2
auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten. Die Rutschhaufigkeiten bzw. die rutschfreien Schritte

des rechten, amputierten Beines wurden denen des linken Kontrollbeines gegeniibergestellt.

Schritte Bein Summe bod P
amputiert Kontrolle
ohne Rutschen 616 617 1233
mit Rutschen 7 9 16
Summe 623 626 1249 0,24 0,6216

Tab. 38: Kreuztabelle mit dem Vergleich der Rutschhaufigkeiten der Vorderbeine mit den Mittelbeinen
auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten. Hierbei wurden nur die intakten Beine verglichen.

Schritte Vorderbeine Mittelbeine Summe lod P
ohne Rutschen 493 555 1048
mit Rutschen 178 67 245
Summe 671 622 1293 52,18 <0,001

Tab. 39: Kreuztabelle mit dem Vergleich der Rutschhaufigkeiten der Vorderbeine mit den Hinterbeinen
auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten. Hierbei wurden nur die intakten Beine verglichen.

Schritte Vorderbeine Hinterbeine Summe bod P
ohne Rutschen 493 617 1110
mit Rutschen 178 9 187
Summe 671 626 1297 165,22 <0,001
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Tab. 40: Kreuztabelle mit dem Vergleich der Rutschhaufigkeiten der Mittelbeine mit den Hinterbeinen
auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten. Hierbei wurden nur die intakten Beine verglichen.

Schritte Mittelbeine Hinterbeine Summe Vol P
ohne Rutschen 555 617 1172
mit Rutschen 67 9 76
Summe 622 626 1248 47,53 <0,001

Die Vergleiche der einzelnen Beinpositionen mittels c-Tests zeigten, daR die Tiere mit
den Vorderbeinen hochst signifikant h&ufiger rutschten als mit den Mittel- bzw. den
Hinterbeinen (siehe Abb. 42, Tab. 38, Tab. 39 und Tab. 40). Dieses Ergebnis bestatigt die
kinematischen Untersuchungen, bei denen die Vorderbeine der Tiere eine hohere
Aufsetzfrequenz zeigten (siehe Kapitel 2.6). Durch die hdufigeren Oberflachenkontakte der
Vordertarsen steigt die Wahrscheinlichkeit VVerschmutzungen zu akkumulieren und dadurch
die Haftleistung der Tarsen auf den wachsbereiften Oberflache zu reduzieren. Zudem werden,
wie das Modell Kkletternder Ameisen gezeigt hat, die Vorderbeine aufgrund des
Drehmomentes von der Macaranga hypoleuca-Oberflache weggezogen. Fiir die Vorderbeine
ist es aus diesen Griinden sehr viel schwieriger, als fur die anderen beiden Beinpaare, Halt auf
den Oberflachen zu finden. Zwischen den Kontrolltarsen und den arolienamputierten Tarsen,
aller Beinpositionen, konnten keine signifikanten Unterschiede in der Rutschhaufigkeit
festgestellt werden (siehe Abb. 42, Tab. 35, Tab. 36, Tab. 37). Das Arolium hatte wéahrend der
Lokomotion auf den wachsbereiften Oberflachen also keine entscheidende Rolle.

Nach Entfernung aller zwolf Krallen, zeigten alle finf praparierten Tiere auf den
Glasoberflachen ein stereotypes Laufverhalten, d.h. sie waren durch die Amputationen nicht
in ihrem normalen Laufverhalten auf glatten Oberflachen gestort (siehe Abb. 41 A.). Auf den
Macaranga hypoleuca-Oberflachen hingegen konnten sie sich nur kurzzeitig festhalten, fielen
dann nach wenigen Sekunden, und einigen Versuchen, mit den Vorderbeinen Halt zu finden
von den Oberflachen. Die vollstandig arolienamputierten Tiere fielen allesamt von den
Glasoberflachen, wogegen sie sich auf den wachsbereiften Oberflaichen problemlos
fortbewegen konnten (siehe Abb. 41 B.). Die Kombination dieser beiden Versuchsteile zeigt
ganz klar die herausragende Bedeutung der Krallen auf den wachsbereiften Macaranga
hypoleuca-Oberflachen.

Der letzte Versuchsteil diente der Untersuchung, ob und wie wichtig die prétarsalen
Elemente Krallen und Arolium der Hinterbeine beim Aufwartsklettern auf wachsbereiften
Oberflachen sind und ob andere tarsale Elemente wie z. B. die ventrale Behaarung der
Hintertarsen beim Aufwartslaufen zu einer erhohten Haftung filhren konnten. Es ist

vorstellbar, dal eine erhohte Haftung durch Einhaken der Behaarung in die
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Wachskristalloberflache erreicht werden kann. Fir diesen Versuchsteil wurden bei zehn
Tieren nur die Krallen und die Arolien der rechten Hinterbeine entfernt, wahrend das jeweils
linke Hinterbein als Kontrolle, sowie alle anderen Beine intakt blieben. Die so behandelten
Tiere wurden wiederum beim Aufwartslaufen auf Macaranga hypoleuca-Oberflachen gefilmt

und die Anzahl der Schritte und die Haufigkeit des Rutschens gezahlt.
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Abb. 43: Haufigkeit des Rutschens der jeweiligen Hinterbeine der arolienamputierten Tarsen und der
Kontrolltarsen. Die Rutschhaufigkeit ist die Anzahl des gemittelten Rutschens pro Gesamtschrittzahl der
jeweiligen Beinposition (Mittelwert der Schrittzahlen aller Laufe=46).

Tab. 41: Kreuztabelle mit dem Vergleich der Rutschhaufigkeiten des Hinterbeines links (Kontrolle) mit
dem Hinterbein rechts (amputiert) auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten.

Schritte Bein Summe lod P
Kontrolle amputiert
ohne Rutschen 443 481 924
mit Rutschen 56 198 254
Summe 499 679 1178 47,53 <0,001

Das Ergebnis dieses Versuchsteiles zeigt, dal auch an den Hinterbeinen die Krallen einen
signifikanten Einflul auf die Haftfadhigkeit auf wachsbereiften Oberflachen besitzen (siehe
Abb. 43 und Tab. 41). Die Behaarung der Hinterbeine konnte an den amputierten Beinen

keinen offensichtlichen Effekt auf die Rutschhdufigkeit der Tiere austiben.

2.7.2 Aufsetzende Tarsuselemente

Durch den vorherigen Versuchsteil konnte die enorme Bedeutung der Krallen wahrend
des Wachslaufvorganges herausgestellt werden. VVorausgehende Highspeed-Videoaufnahmen
von wachslaufenden Crematogaster (Decacrema) msp. 2 lieRen erkennen, dalR neben dem
Prétarsus auch proximale Tarsussegmente wahrend der Lokomotion mit der Laufoberflache in

Kontakt kommen.
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In diesem Versuchsteil wurde untersucht,

1) ob es wahrend der Lokomotion Unterschiede im Einsatz der verschiedenen
Tarsalsegmente, bzw. der pratarsalen Elemente wie Krallen und Arolien, abhé&ngig
von der Laufoberfldche (Glas und Macaranga hypoleuca) gibt und

2.) ob Unterschiede abh&ngig von den Beinpositionen existieren.

Hierflr war es wichtig zuerst zu definieren, welche in den vergréRernden Highspeed-
Videoaufnahmen ersichtlichen Laufoberflachenkontakte der Krallen bzw. der Arolien zur
Kletterkinematik beitragen. Das Durchrutschen der Krallen, wie es vermehrt auf den
Glasoberflachen vorkam stellte zwar Oberflachenkontakt her, fiihrte in Folge aber nicht zur
Insertion in die Laufoberflache, die Krallen wurden hierbei nicht arretiert und dienten
deswegen auch nicht dem Klettererfolg. In den Videoaufnahmen waren aufgrund des geringen
Kontrastes zwischen Arolium und Wachsbereifung von Macaranga hypoleuca und der
geringen Grolke des Aroliums nur vollstandig entfaltete Arolien offensichtlich zu erkennen
und gingen in die Auswertung ein. Bei wenigen Tieren kam es auf den Macaranga
hypoleuca-Oberflachen zu einer teilweisen Entfaltung der Arolien. Diese partiellen
Entfaltungen des Aroliums waren schwierig zu erkennen. Federle (2001) hat an zwei
verschiedenen Hymenopteren, Apis mellifera (Westliche Honigbiene) und Oecophylla
smaragdina (Asiatische Weberameise), zeigen kénnen, dal} in sich erst in der Endphase der
von den Kirallen durchgefiihrten proximalen Rotationsbewegung die Arolien entfalteten. In
unserer Auswertung diente das Ausmal} der Rotationsbewegung der Krallen als Indiz fur eine
mogliche Entfaltung der Arolien. Ob es im Rahmen der partiellen Entfaltungen aber auch zu
einem Oberflachenkontakt des Aroliums kam, lieR sich durch unseren Versuchsaufbau nicht

klaren. Aus diesem Grund gingen die partiellen Entfaltungen nicht in die Auswertung mit ein.
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Abb. 44: Haufigkeit des Einsatzes von Krallen und Arolium in Abhéangigkeit von der jeweiligen
Laufoberflache Glas bzw. Macaranga hypoleuca. Gewertet wurden nur die Aroliumsbewegungen auf den
wachsbereiften Laufoberflachen, die wie auf den Glasoberflachen zu vollstandigen Entfaltungen fihrten.
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Wie Abb. 44 zeigt gibt es eine eindeutige oberfladchenabhéngige Aufgabentrennung von
Krallen und Arolien. Es wurden 29 Beine aller Beinpositionen auf Glasoberflachen
beobachtet und 22 Beine aller Beinpositionen auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-
Oberflachen. Die Tiere bewegten sich auch in diesem Versuchsteil ausschlieBlich aufwaérts.
Auf Glas entfalteten sich die Arolien in 100% aller Félle vollstdndig und traten so in
Oberflachenkontakt, wobei die Krallen nicht in die glatte Oberflache inserieren konnten und
in proximaler Richtung durchrutschten. Auf wachsbereiften Oberflachen hingegen wurden die
Arolien nicht, oder nur unvollstandig ausgefaltet, wobei die Krallen in 100% aller Falle in die
Oberflachen inserieren konnten. Dieser oberflichenabhangige Einsatz von Krallen und
Arolien zeigte sich bei allen drei Beinpositionen gleichermafen.

Die Laufuntersuchungen auf den Glasoberflachen zeigten eindeutig, dal? die Krallen aller
drei Beinpaare keinen Halt fanden und, aufgrund mangelnder Reibung, in posteriore Richtung
durchrutschten. Sobald die Krallen auf Oberflachen inserieren kénnen, z. B. auf genugend
rauen Oberflachen, wird die Rotationsbewegung der Krallen gestoppt und das Arolium bleibt
eingefaltet oder entfaltet sich nur graduell. Diese Bewegungsabfolge von Krallen und
Arolium wurde auch schon bei Federle et al. (2001) und Federle und Endlein (2004)
beschrieben. Wahrend der Lokomotion auf den wachsbereiften Macaranga hypoleuca-
Oberflachen wurde an keinem der drei Beinpaare eine vollstdndige Entfaltung der Arolien
festgestellt. Die Krallen konnten entweder sofort in die Oberflachenunebenheiten inserieren,
wodurch  die  Rotationsbewegung unterbunden  wurde, oder die einsetzende
Rotationsbewegung wurde, nach kurzem Rutschen der Krallenspitzen tber die Oberflache,

durch verspétetes Inserieren der Krallen gestoppt.
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Abb. 45: Haufigkeit des Aufsetzens von 1-2 bzw. 3-4 Tarsalsegmenten abhangig von der Laufoberflache
A.) Glas B.) Macaranga hypoleuca. Die jeweilige Beinposition, Vorder-, Mittel- und Hinterbein, sind hier
getrennt aufgefihrt.
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Abb. 46: Anzahl aufsetzender Tarsussegmente abhangig von der Laufoberflache (Glas bzw. wachsbereifte
Macaranga hypoleuca-Aste), aufgegliedert nach den drei Beinpositionen (Vorder-, Mittel- und
Hinterbein). Die Stichprobengréfle betrug auf Glas N(Vorderbein)=9; N(Mittelbein)=11;
N(Hinterbein)=9; auf Wachs N(Vorderbein)=8; N(Mittelbein)=11; N(Hinterbein)=14.

In Abb. 45 A. und B. ist aufgetragen, in wieviel Prozent aller Félle ein bis zwei, bzw. drei
bis vier der finf Tarsuselemente auf Glasoberflichen bzw. Macaranga hypoleuca in
Oberflachenkontakt kamen. Es wurden immer zwischen einem (das distalste) und maximal
vier der Tarsuselemente in Laufoberflichenkontakt gebracht. Wie Abb. 45 A. zeigt, ergab
sich, in der Anzahl der aufgesetzten Segmente auf Glasoberflachen, ein grundlegender

Unterschied zwischen Vorder-, Mittel- und Hinterbeinen. Die Mittelbeine wurden auf den
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senkrechten Glasoberflachen in 100% aller Schritte mit ein bis zwei Segmenten des Tarsus in
Oberflachenkontakt gebracht. Die Vorderbeine wurden in ca. 89% aller Félle und die
Hinterbeine in 65% aller Schritte mit ein bis zwei Segmenten in Kontakt zur Laufoberflache
gebracht. Wahrend der Lokomotion auf senkrechten Macaranga hypoleuca-Asten (siehe Abb.
45 B.) zeigte sich bei den Vorder- und Mittelbeinen ein ahnliches Muster wie auf den
Glasoberflachen. Auf den wachsbereiften Oberflachen wurden die Hinterbeine signifikant
héaufiger, in 87% aller Schritte, mit einer vergrolRerten Tarsusflache in Kontakt mit der
Oberflache gebracht. Wie in Abb. 45 A. und B. zu sehen ist zeigte sich im Vergleich von
Glas- mit wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Oberflachen ein veréndertes Aufsetzmuster
der Hinterbeine. Auf den wachsbereiften Laufoberflachen wurden signifikant mehr
Tarsuselemente der Hinterbeine in Oberflichenkontakt gebracht (Fishers Exakt-Test;
P=0,0420).

Crematogaster (Decacrema)-Ameisen setzten auf Macaranga hypoleuca-Asten zur
Maximierung der Reibung Krallen ein, wéhrend die Haftung auf Glasoberflachen durch die
Arolien vermittelt wurde. Dieses Ergebnis zeigte sich gleichermallen an allen drei
Beinpositionen. Auf den wachsbereiften Macaranga-Oberflachen vergroerten die
Hinterbeine die Kontaktfliche zum Substrat durch das Aufsetzen von zusétzlichen
Tarsussegmenten als auf den Glasoberflachen. Die Vorder- und Mittelbeine zeigten auf den
wachsbereiften Oberflachen, im Vergleich zu den Glasoberflachen, keine Unterschiede in
ihrem Aufsetzmuster. Dieses Ergebnis deutet auf einen funktionellen Unterschied der
Hinterbeine, im Vergleich zu den anderen Beinpositionen, wéhrend der Laufkinematik auf
vertikalen, wachsbereiften Oberflachen hin. Die Hinterbeine konnte so eine die Haftung

unterstitzende Funktion innehaben.

3. Untersuchungen zur Funktion von Wachsbarrieren und Wachslauffahigkeit als
6kologischer Isolationsmechanismus
Die epikutikuldre Wachsbereifung der Stamme verschiedener Macaranga-Spezies wurde als
AusschluBmechanismus fir die Besiedelung mit bestimmten Crematogaster (Decacrema)-
Ameisen beschrieben (Federle et al., 1997; Fiala et al., 1999; Federle et al., 2002a; Feldhaar et
al., 2003a). Wachsbereifte Macaranga-Arten sind in der Regel ausschlie}lich von sechs
Morphospezies wachslauffahiger Crematogaster (Decacrema)-Arten besiedelt, wahrend
nichtwachsbereifte Wirtspflanzen von drei anderen, nichtwachslauffahigen Arten der Gruppe
besetzt werden. Zwei in Sabah (Malaysia) vorkommende, in der Regel nur mit einer
wachskristallfreien Macaranga-Spezies assoziierte Crematogaster (Decacrema)-Arten (msp.

104



Ergebnisse

4 und msp. 10), sind hier nicht nur auf dieser nichtwachsbereiften Pflanze, Macaranga
indistincta, sondern auch auf der wachsbereiften Art Macaranga glandibracteolata
anzutreffen. Diese Beobachtung und dieses auRergewohnliche System legt die Vermutung
nahe, dal3 es sich hierbei um einen Mechanismus der Entwicklung der Wachslaufféhigkeit ,,in
der Entstehung* handelt. Um eine mdgliche evolutiondre Entwicklung der Wachslauffahigkeit
in dieser Artengruppe nachzuvollziehen, wurde dieses potentielle Ameisen-Pflanzen-System,
mittels der Lauferfolgstests, im Freiland auf zwei verschiedenen wachsbereiften Macaranga-
Spezies untersucht. Kolonien von Crematogaster (Decacrema) mspp. 4 und 10 wurden
jeweils von Macaranga indistincta- und Macaranga glandibracteolata-Wirtspflanzen
gesammelt und der Lauferfolg von jeweils 20 Tieren einer Kolonie auf den wachsbereiften
Macaranga-Spezies Macaranga hypoleuca und weiteren 20 auf der wachsbereiften
Macaranga glandibracteolata untersucht. Zudem wurden Crematogaster (Decacrema) msp.
6-Ameisen aus verschiedenen Kolonien, als Kontrolle mituntersucht. Diese Morphospezies
kommt nur auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Wirtspflanzen vor. Die anschlieRenden
Lauferfolgstests wurden analog denen der vorherigen Kapitel durchgefuhrt: Tiere wurden als
erfolgreich gewertet, die innerhalb einer Zeit von fiinf Minuten eine vorgegebene Strecke von
finf Zentimetern auf den senkrecht ausgerichteten Versuchsésten zurlicklegten (siehe
Material und Methode, Kapitel 2.1). Hierbei zeigte sich, dal3 innerhalb derselben Populationen
(von Crematogaster (Decacrema) msp. 4 und msp. 10) Unterschiede in der
Wachslauffahigkeit auftraten, die klar mit der Oberflachenbeschaffenheit der Wirtspflanze
korrelierten, von der die getesteten Kolonien gesammelt wurden (siehe Abb. 47).

Tab. 42: Kreuztabelle und Fishers exakt-Test des wirtspflanzenabhéngigen Vergleiches der Lauferfolge
von Crematogaster (Decacrema) msp. 4 auf Macaranga glandibracteolata-Pflanzen. Die Zahlen geben die
erfolgreichen, bzw. erfolglosen von Macaranga glandibracteolata und Macaranga indistincta stammenden
Individuen an. Die Versuchstiere stammten aus 13 verschiedenen Kolonien.

Versuchs- Lauftest Wirtspflanze Summe P
oberflache
bl\:lécgtlsglzlt:a M. indistincta
M. glandibracteolata erfolgreich 160 92 252
erfolglos 0 8 8
Summe 160 100 260 <0,001
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Tab. 43: Kreuztabelle und Fishers exakt-Test des wirtspflanzenabhéangigen Vergleiches der Lauferfolge
von Crematogaster (Decacrema) msp. 4 auf Macaranga hypoleuca-Pflanzen. Die Zahlen geben die Zahl der
getesteten erfolgreichen, bzw. erfolglosen von Macaranga glandibracteolata und Macaranga indistincta
stammenden Tiere an. Die Versuchstiere stammten aus 13 verschiedenen Kolonien.

Versuchs-

Lauftest

Wirtspflanze Summe P
oberflache
M. glandi-
bracteolata M. indistincta
M. hypoleuca erfolgreich 158 74 232
erfolglos 2 26 28
Summe 160 100 260 <0,001

Tab. 44: Kreuztabelle und Fishers exakt-Test des wirtspflanzenabhéngigen Vergleiches der Lauferfolge
von Crematogaster (Decacrema) msp. 10 auf Macaranga glandibracteolata-Pflanzen. Die Zahlen geben
erfolgreichen bzw., erfolglosen von Macaranga glandibracteolata und Macaranga indistincta stammenden
Individuen an. Die Versuchstiere stammten aus neun verschiedenen Kolonien.

Versuchs- Lauftest Wirtspflanze Summe P
oberflache
M. glandi-
bracteolata M. indistincta
M. glandibracteolata erfolgreich 38 104 142
erfolglos 2 36 38
Summe 40 140 180 0,0022

Tab. 45: Kreuztabelle und Fishers exakt-Test des wirtspflanzenabhéngigen Vergleiches der Lauferfolge
von Crematogaster (Decacrema) msp. 10 auf Macaranga hypoleuca-Pflanzen. Die Zahlen geben
erfolgreichen bzw. erfolglosen von Macaranga glandibracteolata und Macaranga indistincta stammenden

Individuen an. Die Versuchstiere stammten aus neun verschiedenen Kolonien.

Versuchs-

Lauftest

Wirtspflanze Summe P
oberflache
M. glandi-
bracteolata M. indistincta
M. hypoleuca erfolgreich 23 100 123
erfolglos 17 40 57
Summe 40 140 180 0,0714

Tab. 46: Kreuztabelle und Fishers exakt-Test des versuchsoberflachenabhéngigen Vergleiches der
Lauferfolge von Crematogaster (Decacrema) msp. 4 von der Wirtspflanze Macaranga glandibracteolata.
Die Zahlen geben die auf Macaranga glandibracteolata und Macaranga hypoleuca getesteten erfolgreichen
bzw. erfolglosen Individuen an. Die Versuchstiere stammten aus 13 verschiedenen Kolonien.

Wirtspflanze Lauftest Versuchspflanze Summe P
M. glandibracteolata M. hypoleuca
M. glandibracteolata | erfolgreich 160 158 318
erfolglos 0 2 2
Summe 160 160 320 0,2492
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Tab. 47: Kreuztabelle und Fishers exakt-Test des versuchsoberflachenabhangigen Vergleiches der
Lauferfolge von Crematogaster (Decacrema) msp. 4 von der Wirtspflanze Macaranga indistincta. Die
Zahlen geben die auf Macaranga glandibracteolata und Macaranga hypoleuca getesteten erfolgreichen
bzw. erfolglosen Individuen an. Die Versuchstiere stammten aus 13 verschiedenen Kolonien.

Wirtspflanze Lauftest Versuchspflanze Summe P
M. glandibracteolata M. hypoleuca
M. indistincta erfolgreich 92 74 166
erfolglos 8 26 34
Summe 100 100 200 <0,001
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Abb. 47: Lauferfolge von Crematogaster (Decacrema) A.) msp. 4 B.) msp. 10 C.) msp. 6 auf 2
verschiedenen wachsbereiften Testoberflachen: Macaranga glandibracteolata und Macaranga hypoleuca.
Die Kolonien von Crematogaster (Decacrema) mspp. 4 und 10 stammten von zwei verschiedenen
Wirtspflanzen (Macaranga indistincta, wachskristallfrei; Macaranga glandibracteolata, wachsbereift),
wahrend die Kolonien der Kontrollspezies nur von der wachsbereiften Macaranga hypoleuca stammten.

Ameisen, welche von der wachsbereiften Macaranga glandibracteolata gesammelt
wurden, erwiesen sich in Bezug auf ihre Wachslauffahigkeit signifikant tiberlegen gegenuber
Tieren der gleichen Art, die von Macaranga indistincta stammten (siehe Abb. 47, Tab. 42,
Tab. 43, Tab. 44). Nur im wirtspflanzenabhéngigen Vergleich des Lauferfolges von
Crematogaster (Decacrema) msp. 10 auf Macaranga hypoleuca-Versuchsoberflachen liel3

sich kein signifikanter Unterschied nachweisen (siehe Tab. 45).
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Tab. 48: Kreuztabelle und Fishers exakt-Test des versuchsoberflachenabhangigen Vergleiches der
Lauferfolge von Crematogaster (Decacrema) msp. 10 von der Wirtspflanze Macaranga glandibracteolata.
Die Zahlen geben die auf Macaranga glandibracteolata und Macaranga hypoleuca getesteten erfolgreichen
bzw. erfolglosen Individuen an. Die Versuchstiere stammten aus 13 verschiedenen Kolonien.

Wirtspflanze Lauftest Versuchspflanze Summe P
M. glandibracteolata M. hypoleuca
M. glandibracteolata erfolgreich 38 23 61
erfolglos 2 17 19
Summe 40 40 80 <0,001

Tab. 49: Kreuztabelle und Fishers exakt-Test des versuchsoberflachenabhangigen Vergleiches der
Lauferfolge von Crematogaster (Decacrema) msp. 10 von der Wirtspflanze Macaranga indistincta. Die
Zahlen geben die auf Macaranga glandibracteolata und Macaranga hypoleuca getesteten erfolgreichen
bzw. erfolglosen Individuen an. Die Versuchstiere stammten aus 13 verschiedenen Kolonien.

Wirtspflanze Lauftest Versuchspflanze Summe P
M. glandibracteolata M. hypoleuca
M. indistincta erfolgreich 104 100 204
erfolglos 36 40 76
Summe 140 140 280 0,3435

Tab. 50: Kreuztabelle mit den Ergebnissen des versuchsoberflachenabhéngigen Vergleiches der
Lauferfolge von Crematogaster (Decacrema) msp. 6 von der Wirtspflanze Macaranga hypoleuca. Die
Zahlen geben die auf Macaranga glandibracteolata und Macaranga hypoleuca getesteten erfolgreichen
bzw. erfolglosen Individuen an. Die Versuchstiere stammten aus sechs verschiedenen Kolonien.

Wirtspflanze Lauftest Versuchspflanze Summe
M. glandibracteolata M. hypoleuca
M. hypoleuca erfolgreich 120 120 240
erfolglos 0 0 0
Summe 120 120 240

Darlber hinaus zeigten die Daten, da die Wachskristalloberflachen von Macaranga
hypoleuca fir beide Morphospezies rutschiger waren als die von Macaranga
glandibracteolata (siehe Tab. 46, Tab. 47, Tab. 48 und Tab. 49).

Crematogaster (Decacrema) msp. 6 waren auf beiden Versuchsoberflachen in 100% aller
Laufe erfolgreich (siehe Abb. 47 C., Tab. 50). Sie hatten auf keiner der beiden wachsbereiften
Macaranga-Oberflachen Fortbewegungsschwierigkeiten. Crematogaster (Decacrema) msp.
10 zeigten im Vergleich zu msp. 4 auf beiden Oberflachen die hochste Absturzrate.

Um eventuell zugrundeliegende morphologische Differenzierungen der hier untersuchten
Populationen der beiden von Macaranga glandibracteolata stammenden Crematogaster
(Decacrema)-mspp. 4 und 10 zu finden, wurden an einigen der in den Laufuntersuchungen

verwendeten Individuen morphometrische Untersuchungen gemacht. Im Vergleich der von
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Macaranga indistincta- mit der von Macaranga glandibracteolata-stammenden
Crematogaster (Decacrema) msp. 4 bzw. msp. 10 waren, bis auf in einem Fall, keine
signifikanten morphologischen Unterschiede nachweisbar (siehe Tab. 51). Der einzige
signifikante Beinlangenunterschied ergab sich bei den Vorderbeinen von Crematogaster
(Decacrema) msp. 10. Der Beinlangenvergleich von Crematogaster (Decacrema) msp. 4
bzw. msp. 10 von beiden Wirtspflanzen hat keine eindeutigen Unterschiede, wie beim
Beinlédngenvergleich zwischen den Morphospezies (siehe Ergebnisse, Kapitel 2.4.2), ergeben.

Um eine mdgliche kinematische Anpassung der beiden mit Macaranga glandibracteolata
assoziierten Arten zu untersuchen, mifBten in Zukunft weitere Kolonien gesammelt und
untersucht werden, da die Stichprobendichte im Vergleich zu den interspezifischen
Beinldngenvergleichen sehr gering war. Zudem konnten aufgrund der teilweise geringen
Verfugbarkeit in Borneo keine Versuchskolonien nach Wirzburg gebracht werden, mit denen
vergleichende kinematische Untersuchungen hatten durchgefuhrt werden kdnnen.
Desweiteren war es nicht mdoglich gewesen die technisch sehr aufwendige

Versuchsausristung flr die kinematischen Untersuchungen nach Malaysia zu transportieren.

Tab. 51: Ergebnisse der univariaten Rang-Ancovas mit der Masse als Kovariate. VB=Vorderbein,
MB=Miittelbein, HB=Hinterbein, M. i.=Macaranga indistincta, M. g.=Macaranga glandibracteolata,
P=Signifikanzniveau

Crematogaster Bein- Wirts- StichprobengroRRe Mittelwerte
(Decacrema) position pflanze N Rohdaten (mm) F P
msp. 4 VB M. i. 12 3,1419 0,37 0,849
M. g. 32 3,1431
MB M. i. 12 3,2002 0,446 0,508
M. g. 32 3,1999
HB M. i. 12 3,2717 0,000 0,997
M. g. 32 3,2755
msp. 10 VB M. i. 12 3,1135 6,175 0,018
M. g. 23 3,1212
MB M. i. 12 3,1777 2,364 0,134
M. g. 23 3,1812
HB M. i. 12 3,2438 2,443 0,073
M. g. 23 3,2483
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D. Diskussion

1. Mechanismen der Rutschigkeit wachsbereifter Pflanzenoberflachen fir Insekten
Trotz genauer Kenntnisse zur Mikromorphologie und der chemischen Zusammensetzung
der epikutikularen Wachskristallschichten von Pflanzenoberflachen (Markstadter et al., 2000),
ist Uber ihre Funktionsweise als Laufbarriere nicht viel bekannt. Federle et al. (1997) haben
zeigen konnen, dal? der AusschluReffekt der Wachskristallschicht nicht auf chemischen
Repellentien beruht, sondern daf} wahrscheinlich biomechanische Ursachen zugrunde liegen.
Wie schon in der Einleitung naher erldutert, kann die Rutschigkeit wachsbereifter
Pflanzenoberflachen fur Insekten, auf vier verschiedenen Ursachen beruhen:
0 Abbrechen der Wachskristalle (Knoll, 1914; Juniper und Burras, 1962; Stork, 1980;
Stork, 1986; Eigenbrode et al., 1996; Gorb und Gorb, 2002; Enders et al., 2004)
0 Anl6ésen der Wachskristalle durch das Haftsekret (Gorb und Gorb, 2002; Gaume et al.,
2004)
o Mikrorauhigkeit aufgrund der Topographie epikutikulérer Wachskristalle (Gorb, 2001,
Dai et al., 2002; Enders et al., 2004)
0 schlechte Benetzbarkeit der Oberflachen und dadurch geringere Haftkréfte (Holloway,
1969b; Holloway, 1969a; Holloway, 1970; Barthlott und Neinhuis, 1997).

Um zu kléaren, welche proximaten Mechanismen die Rutschigkeit wachsbereifter
Pflanzenoberflachen fir Insekten hervorrufen, wurden
0 Haftorgane von Crematogaster (Decacrema)-Ameisen und generalistischen Ameisen
nach ihrer Interaktion mit Macaranga-Wachskristalloberflachen untersucht,
o Haftkraftmessungen auf standardisierten Oberflachen mit verschiedenen
Oberflacheneigenschaften und

o Haftkraftmessungen auf glatten Oberflachen nach Wachslaufen durchgefiihrt

In der vorliegenden Arbeit konnten, durch diese Versuche, drei der vier Mechanismen
néher untersucht werden und teilweise als Mechanismus der Rutschigkeit im Rahmen des
Ameisen-Pflanzen-Mutualismus bestatigt werden, wahrend der vierte Punkt nur angeschnitten

wurde.

1.1 Abbrechen und Anldsen von Wachskristallen

Generalistische Ameisen (Atta sexdens), die direkt nach Belaufen wachsbereifter
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Macaranga hypoleuca-Oberflachen betdubt und eingefroren wurden, zeigten bei der
rasterelektronenmikroskopischen Betrachtung eine starke Verschmutzung ihrer Tarsen durch
Wachskristalle. Dies bestétigt die Beobachtungen anderer Insekten-Pflanzen-Interaktionen.
Wachskristalle kdnnen von Pflanzenoberflachen abbrechen und zu einer Verschmutzung von
Insektentarsen fuhren (Knoll, 1914; Juniper und Burras, 1962; Stork, 1980; Edwards, 1982;
Juniper et al., 1989; Edwards und Wanjura, 1990; Eigenbrode et al., 1996; Gaume et al.,
2002; Gorb und Gorb, 2005). Untersuchungen der Wachskristalle von Nepenthes alata-
Kannenpflanzen lassen vermuten, daR diese extrem stabil gegeniiber Krafteinwirkungen in der
Dimension von Insektentarsen sind (Riedel et al., 2003). Die kristallbildenden Aldehyde (n-
Triacontanal) liegen in den Nepenthes alata-Kristallen in einer polymeren Form vor und
tragen damit angeblich zu einer chemischen sowie mechanischen Verstarkung der
Plattchenstrukturen bei. Diese Verstarkung durch Polymerisierung der Aldehyde wurde nur in
der unteren Schicht der Wachskristalle gefunden, wogegen die &ul3ere, zur Krafteinwirkung
sich fortbewegender Beuteinsekten exponierte, Wachskristallschicht unpolymerisiert vorliegt
(Gorb et al., 2005). Nanoindentationsversuche an den plattchenférmigen, 100-200 nm grol3en
Wachskristallen haben zeigen kdnnen, dal? die Nepenthes alata-Wachskristalle sehr stabil sind
(Enders et al., 2004). Die auf die wachsbereifte Oberflache wirkende Kraft des Nanoindenters
war, in diesem Versuchsaufbau, senkrecht zur wachsbereiften Oberflache ausgerichtet. Da die
natlrliche Kraftwirkungsrichtung wéhrend der Lokomotion von Insekten parallel zu den
Pflanzenoberflachen in Richtung der Schwerkraft der Tiere verlauft, ist anzunehmen, daR die
Kristalle abh&ngig von dem abweichenden Angreifwinkel der Kréfte und durch ihre rdumliche
Anordnung sowie Geometrie unterschiedliche  Stabilitdten  aufweisen. Weitere
Nanoindentationsversuche haben tatsachlich zeigen kdnnen, daR die Stabilitat von Nepenthes-
Kristallen abhéngig von der Richtung der wirkenden Kraft ist. Hier zeigte sich, dal} die
Kristalle bei senkrechter Krafteinwirkung sehr stabil waren, wéhrend die Einwirkung lateraler
Krafte verschiedene Abbrechprozesse bei den Kristallen bewirkte (Gorb et al., 2005). Bisher
fehlen Daten zur HOhe der Krafteinwirkungen einzelner Insektentarsen wéhrend der
Lokomotion auf eine senkrechte Laufoberflache. Untersuchungen mit Wachskristallen aus der
Nepenthes alata-Fangzone zeigten, dal} die Kristalle durch die Lokomotion von Insekten
leicht abbrechen konnen (Knoll, 1914; Juniper und Burras, 1962; Gaume et al., 2004).
Selektive Untersuchungen von Insektenhaftorganen nach der Lokomotion haben zeigen
kdnnen, daB die unterschiedlichen Schichten der epikutikularen Nepenthes-Wachskristalle ein
abweichendes Verhalten zeigen. Die innere Schicht ist sehr stabil und fuhrt zu keiner
Kontamination an den Insektentarsen, wogegen die duf3ere Schicht durch die Krafteinwirkung
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sich fortbewegender Insekten abbricht und somit in einer Verschmutzung der Tarsen resultiert
(Gorb et al., 2005).

Auch die chemische Zusammensetzung der Nepenthes- sowie Macaranga-
Oberflachenkristalle differiert. Wéhrend die epikutikuldren Kristalle von Nepenthes-Pflanzen
vorwiegend aus langkettigen Aldehyden (Riedel et al., 2003; Gorb et al., 2005) gebildet
werden, bestehen die wachsbereifter Macaranga-Pflanzen vorwiegend aus hydrophoben
Triterpenen (Markstadter et al. 2000). Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen fadiger
Macaranga hypoleuca-Wachskristalle zeigen, dal’ die einzelnen Kristalle im Durchschnitt 10
pum lang sind und einen Durchmesser von ca. 115 nm aufweisen. Damit sind die Kristalle von
Macaranga hypoleuca um einiges filigraner und besitzen eine andere rdumliche Struktur als
die Kristallstrukturen von Nepenthes alata (siehe Abb. 48). Auch konnte bisher keine
Mehrschichtigkeit im Aufbau der epikutikuldren Wachskristallschicht von Macaranga-
Pflanzen gefunden werden. Die Wachskristalle von Macaranga-Pflanzen sind in kaltem
Chloroform l6slich (Markstédter et al., 2000), was nicht auf eine komplexere und damit
eventuell stabilisierende Polymerstruktur schlieBen 1&Bt. Die vorliegenden Ergebnisse haben
gezeigt, dal3 die filigrane, fadenartige Struktur der Macaranga hypoleuca-Wachse bei Kontakt
mit Insektentarsen brechen kann. Ob das gefundene Abbrechen der Wachskristalle aber auch
bei stereotypem Laufen auf der wachsbereiften Oberflache vorkommt oder nur durch das

Rutschen der Tarsen auf den Laufoberflachen ausgeldst wird konnte nicht abschlieRend

geklart werden.

Abb. 48: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen von A.) Nepenthes alata- B.) Macaranga hypoleuca-
Wachskristalloberflachen

Die Ergebnisse der durchgefiihrten Laufversuche, inklusive der anschlielenden
rasterelektronenmikroskopischen Aufnahmen der Tarsen, ergaben eindeutig, da Kristalle
durch die Lokomotion von Insekten aus den epikutikularen Wachsschichten von Macaranga

hypoleuca herausbrechen und damit zur Verschmutzung der Tarsen fihren. Crematogaster
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(Decacrema)-Arten wiesen dagegen einen geringeren Verschmutzungsgrad ihrer Tarsen mit
Wachskristallen auf, als die Tiere der ebenfalls untersuchten generalistischen Ameisenart,
obwohl letztere durch die fehlende Wachslaufféahigkeit einen kirzeren Oberflachenkontakt
hatten. Selbst an den Tarsen der wachslauffahigen Crematogaster (Decacrema) msp. 2-
Ameisen konnten sich Wachskristallkontaminationen finden lassen. Die Versuche mit
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern besiedelten Macaranga hypoleuca-Pflanzen
konnten zudem zeigen, dal? es sich bei dem Abbrechen der kristallinen Wachsstrukturen nicht
um ein Artefakt, sondern um einen auch in nattrlicher Umgebung relevanten Effekt handelt.

Die an den Tarsen gefundenen Partikel zeigten teilweise die fir Macaranga typische
Struktur der fadigen Wachskristalle. Die meisten an den Arolien gefundenen Partikel hatten
dagegen ihre Kristallstruktur verloren (siehe Ergebnisse Abb. 1, A. und B.) und wiesen eine
amorphe Struktur auf (Federle und Bruening, 2005). Bei Fliegen, die haarige Haftorgane
besitzen, wurde nach dem Belaufen wachsbereifter Oberfldchen ebenfalls eine amorphe
Struktur an den Tarsen nachgewiesen. Die Kristalle wurden durch das Haftsekret der Fliegen
angelost und fihrten zum Verkleben der einzelnen Setae der Haftorgane (Gaume et al., 2004).
Dies deutet darauf hin, dal} das Haftsekret eine partielle Losung der Kristalle hervorruft und
dadurch ein Schmierfilm zwischen dem Arolium und der Laufoberflache ausgebildet wird.
Dieser Film kann, ebenso wie die noch intakten Kristallfragmente, zu einer Unterbrechung
des Kontaktes zwischen Haftorgan und Oberflache und damit zu einer verminderten Haftung
von Insekten auf wachsbereiften Oberflachen fihren.

Beim Abbrechen der Wachskristalle aus den wachsbereiften Macaranga-Oberflachen
und das hierdurch resultierende Verschmutzen der Insektenhaftstrukturen, handelt es sich um

den zentralen Mechanismus der Rutschigkeit dieser Oberflachen fir Insekten.

1.1.1 Einflul der Kontaminationen auf die Haftfahigkeit

In diesem Versuchteil wurde mittels der Zentrifugentechnik untersucht, inwieweit sich an
Ameisentarsen akkumulierte Wachkristallpartikel, beziehungsweise der teilweise gefundene
amorphe Schmierfilm, auf Haftkrafte von Ameisen an glatten Glasoberflachen auswirken.
Eine vorherige Lokomotion auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten zeigte bei den
Haftkraftmessungen auf glatten Plexiglasoberflachen keinen signifikanten Unterschied der
maximalen Haftkréfte. Im Gegensatz hierzu haben Messungen von Stabheuschrecken-
Einzelbeinkréften (Carausius morosus) mittels eines Biegebalkens ergeben, dall zweimaliges
Aufsetzen der Tarsen auf Macaranga hypoleuca-Oberflachen zur Reduktion der Haftkrafte
um die Halfte auf glatten Oberflachen flhrte. Schon zwei- bis dreimaliges Aufsetzen der
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wachskristallverschmutzten Stabheuschreckentarsen auf saubere Glasoberflachen fihrte zu
einem wieder ansteigendem Adhé&sionsvermodgen der Tarsen, bis hin zur vollstandigen
Regeneration der urspringlichen Haftkrafte (W. Federle, personliche Mitteilung). Die
Messungen der Einzelbeinkrafte und die Resultate der Zentrifugen-Kraftmessungen lassen die
Deutung zu, daB die Tiere trotz des sofortigen Umsetzens von der wachsbereiften
Pflanzenoberflache auf die Zentrifugenoberflache noch die Mdglichkeit hatten, vorhandene
Verschmutzungen abzustreifen. Die rasterelektronischen Untersuchungen der Tarsen von
Crematogaster (Decacrema)-Ameisen, die sofort nach dem Belaufen wachsbereifter
Macaranga-Oberflachen getdtet wurden, liefen Verschmutzungen durch Wachskristalle
erkennen. Diese Beobachtung und die Ergebnisse der beiden Kraftmemethoden legen die
Vermutung nahe, dall der Zeitrahmen zwischen dem Umsetzten der Tiere und dem
vollstéandigen Einfrieren der Bewegungen nach der Beschleunigung des Zentrifugenrotors so
grol3 war, daf? die Tiere die Verschmutzung durch Belaufen der glatten Zentrifugenoberflache

passiv abstreifen konnten, da kein aktives Putzen zu beobachten war.

1.2 Einflul3 von Mikrorauhigkeit und Oberflachenpolaritat auf die Haftleistung

Vergleichende Haftkraftmessungen auf mikrorauen und unterschiedlich polaren
Oberflachen haben zeigen konnen, dal? die Rauhigkeit von Oberflachen deutliche Effekte auf
die Haftleistung der untersuchten Crematogaster (Decacrema)-Ameisen hat. Auf glatten
Glasoberflachen resultierten die hochsten Haftkrafte, wogegen sie auf den mikrorauen (0,05
pum PartikelgroRe) Oberflachen um 80% reduziert waren. Auf den anderen mikrorauen
Oberflachen (0,3 und 1 um PartikelgroRe) stiegen sie wieder auf das doppelte an, um dann auf
der grobkdrnigsten Oberflache (12 um PartikelgroRe) wieder in den Bereich der auf glatten
Oberflachen gemessenen Haftkrafte zu kommen. Die im Rahmen der vorliegenden Arbeit
gemessenen Krallenspitzenradien der Crematogaster (Decacrema)-Ameisen lagen bei 2,1 um
(siehe Ergebnisse, Kapitel 2.4.1). Sie liegen also unterhalb bzw. in der Dimension der feinsten
drei Rauhigkeitsstufen (0,05; 0,3 und 1 pm) und koénnen so nach Dai et al. (2002) den
Crematogaster (Decacrema)-Ameisen keine ausreichende Haftreibung bieten. Erst die
kinstliche Oberflache mit der PartikelgroRe von 12 um bot den Krallen wieder ausreichende
Reibung. (Dai et al., 2002) Auf den EinfluB der Krallen auf die Lokomotion an senkrechten,
wachsbereiften Pflanzenoberflachen wird unter Mechanismen der Wachslauffahigkeit in
Kapitel 2.4.1 detaillierter eingegangen.

Die Mikrorauhigkeit von Oberflachen kann auch zur Reduktion der Haftung von Insekten
fuhren, indem die effektiven Kontaktflachen der Arolien herabgesetzt werden (Gorb, 2001).
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Durch die vorliegende Arbeit konnten den Arolien zumindest im Rahmen des Wachslaufens
eine wenn dann eher untergeordnete Rolle zugeordnet werden. Inwieweit sie auf den
kinstlichen, mikrorauen Oberflachen eine groRere Rolle spielen kann hier nicht abschlieRend
geklart werden. Bei der Interaktion von Insektentarsen auf Pflanzenoberflachen treffen
Oberflachen mit unterschiedlichen physikalischen Eigenschaften aufeinander. Die
epikutikuldren Wachskristalle von Pflanzen weisen nicht nur eine Mikrorauhigkeit auf,
sondern sind zudem extrem hydrophob. Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen von
Insektentarsen konnten zeigen, dal} die Arolien zumindest partiell in Oberflachenkontakt
treten und so die Haftflissigkeit mit den Kristallen reagieren kann. Haftkraftmessungen an
Ameisen zeigten auf, dal bei der Haftung auf glatten Oberflachen die Flissigadhasion (,wet
adhesion’), mittels des Haftsekretes, eine groflie Rolle spielt (Federle et al., 2002b). Auch am
Beispiel des grinen Heupferdes (Tettigonia viridissima) konnte gezeigt werden, dall neben
der Deformation des Haftpads auch die Adhé&sionskraft des Haftsekretes fir die Haftung auf
glatten Oberflachen entscheidend ist (Jiao et al., 2000).

Das Haftsekret asiatischer Weberameisen (Oecophylla smaragdina) besteht aus einer
hydrophoben Hauptkomponente Flissigkeit B und einer, nur auf hydrophilen Oberflachen
vorkommenden, ebenfalls hydrophilen, leicht fliichtigen Fllssigkeit A (Federle et al., 2002b).
Flussigkeit A ist abh&ngig von den physikalischen Eigenschaften der Kontaktoberflache zu
finden. Auf hydrophilen Oberflédchen, wie z.B. auf Glas, ist sie vorhanden, wéhrend sie auf
hydrophoben Oberflachen, wie z.B. Polyimid und Polymethylmetacrylat (PMMA)-
Oberflachen nicht vorkommt. Neuere Untersuchungen lassen hingegen vermuten, daf3 es nicht
wie eben beschrieben zur Verfliichtigung der hydrophilen Flissigkeit kommt, sondern daf
sich eine Emulsion bildet, die so fein ist, dal} Einzeltrépfchen der hydrophoben Komponente
unter dem Mikroskop nicht mehr erkennbar sind, wahrend auf den hydrophilen Oberflachen
eine starke Trennung der beiden Phasen durch Koagulation der Einzeltropfchen erfolgt (W.
Federle, persénliche Mitteilung). Es ist denkbar, daR die Haftflissigkeit durch diesen Effekt,
abhéangig von der Polaritdt der Kontaktoberflachen, unterschiedliche Hafteigenschaften
aufweisen kann. In der Literatur sind widersprichliche Angaben zum Einflul der
Laufoberflachenpolaritat auf die Haftung von Insekten finden. Eigenbrode und Jetter (2002)
haben bei Haftkraftmessungen von Marienkafern (Hippodamia convergens) zeigen kdnnen,
dal} die Polaritat der Oberflachen eine signifikante Rolle spielt. Die Haftung der Tiere auf
dem priméren Cy-Alkohol war groRer als auf der polareren C,,-n-Alkanséure. Die Autoren
schlieBen darauf, dafl durch eine detaillierte Charakterisierung der Haftflussigkeit der

Mechanismus der Haftung von Insekten auf wachsbereiften Pflanzenoberflachen besser
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verstanden werden kann. Im Gegensatz zu diesem Ergebnis haben (Dixon et al., 1990) durch
Haftkraftmessungen an vier verschiedenen Blattlausspezies gezeigt, dal die Polaritdt keinen
Einflu auf die Haftkraft der Tiere besitzt. Auch die vergleichenden Kraftmessungen an
Crematogaster (Decacrema)-Ameisen auf polaren und apolaren Oberflachen konnten keinen
EinfluB der Oberflachenpolaritat auf die Haftkrafte bestatigen. Die Polaritat der Oberflache
spielt bei der Haftung von Crematogaster (Decacrema)-Ameisen auf wachsbereiften
Macaranga-Asten keine signifikante Rolle. Dies kann dadurch resultieren, dal die Arolien
nicht immer und wenn dann auch nur mit einem kleinen Teil in Kontakt mit der
wachsbereiften Laufoberfliche kommen. Auf den EinfluR des Aroliums wéhrend des
Wachslaufprozesses wird in Kapitel 2.4.2 im Rahmen der Diskussion der der

Wachslauffahigkeit zugrundeliegenden Mechanismen detaillierter eingegangen.

Es wurde gezeigt, daB es bei wachsbereiften Macaranga-Oberflachen drei Faktoren gibt,
die gleichzeitig zu einer Verminderung der Haftung von Insektentarsen auf den
Wachskristalloberflachen flhren:

o Die Wachskristalle brechen wéhrend der Lokomotion ab. Dieser Effekt fuhrt bei
Wachslaufern sowie Nichtwachslaufern zu einer Kontamination der aufsetzenden
Tarsalelemente wie der Krallen, des Aroliums und der distalen Tarsussegmente.

o Die Wachskristalle werden durch das Haftsekret angelost (Gorb und Gorb, 2002;
Gaume et al., 2004). Wie Federle et al. (2002b) gezeigt haben resultieren die
Adhasionskréfte aus der Oberflachenspannung und der Viskositét des Haftsekretes. Die
rasterelektronenmikroskopischen Aufnahmen zeigten, daR die Wachskristalle zumindest
im Bereich des Aroliums ihre kristalline Struktur verloren haben. Durch das Anltsen
der Wachskristalle kann es zur Anderung der oben beschriebenen mechanischen
Eigenschaften des Flussigkeitsfilmes und damit zu einer Reduktion der Haftkrafte
kommen. Ein moglicher EinfluR der Wachskristallkontamination auf die Haftung auf
glatten Oberflachen konnte durch die Zentrifugentechnik nicht bestatigt werden, da
wahrscheinlich das zwischenzeitliche Belaufen von sauberen Oberflachen zu einer
Entfernung der Partikel fiihrte.

o Die Rutschigkeit mikrorauer Oberflachen kommt durch fehlende Insertionspunkte fir
die Krallen zustande, dieses Ergebnis konnte auch durch die Haftkraftmessungen an
Crematogaster (Decacrema)-Ameisen belegt werden. Die Mikrorauhigkeit von
Oberflachen kann zu einer Reduzierung der effektiven Kontaktflache des Aroliums

fihren und dadurch die Haftkréfte von Insekten verringern (Gorb, 2001), ob dieser
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Mechanismus auch im Rahmen der Rutschigkeit wachsbereifter Pflanzenoberflache eine
Rolle spielt kann hier nicht geklart werden. Welcher verursachende Mechanismus
letztendlich hinter dem EinfluR der Mikrorauhigkeit steht, beziehungsweise wie grof3
der EinfluB ist, konnte durch unsere Versuche nicht naher aufgeklart werden.
Da es nicht moglich war Oberflachen zu generieren, die neben der exakten Rauhigkeit auch
das Abbrechverhalten von Macaranga-Wachskristallen simulieren, war es nicht maglich die
GroRe des Einflusses beider Rutschigkeitsmechanismen separat voneinander zu betrachten.
Hierdurch konnte bisher nicht aufgetrennt werden, wie grof3 der Einflul® der Mikrorauhigkeit
in dem Crematogaster (Decacrema)-Macaranga-System im Vergleich zum Abbrechen der
Wachskristalle und der anschlieRenden VVerschmutzung der Tarsen ist.

2. Mechanismen der Wachslauffahigkeit

Anhand jeweils einer mit wachsbereiften und einer mit nichtwachsbereiften Macaranga-
Spezies assoziierten Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies (msp. 2 bzw. 4) konnte
durch Laufversuche die signifikante Uberlegenheit ersterer auf wachsbereiften, senkrechten
Macaranga  hypoleuca-Asten  nachgewiesen  werden.  Diese  auRerordentliche
Wachslaufféahigkeit wurde schon an sechs, mit wachsbereiften Macaranga-Pflanzen
assoziierten Crematogaster (Decacrema)-Spezies (mspp. 1, 2, 5, 6, 7 und 9), sowie
Camponotus Macarangae gezeigt (Federle et al., 1997). Die mit nichtwachsbereiften
Macaranga-Pflanzen assoziierten Ameisen (Crematogaster (Decacrema) mspp. 3, 4;
Camponotus (Colobobsis) sp. 1; Crematogaster (non-Decacrema) msp. 8) fielen entweder
von den wachsbereiften Oberflachen herunter, oder bewegten sich nur extrem langsam fort.

(Federle et al., 1997) haben durch diese Laufversuche auf wachsbereiften Macaranga
pruinosa-Asten gezeigt, da? Crematogaster (Decacrema) msp. 2 ohne Einschrankungen
(100% Erfolgsquote) auf diesen Oberflachen laufen koénnen. Dal} es bei den im Rahmen
dieser Arbeit durchgefiihrten Versuchen auch unter den Wachslaufern eine MiRerfolgsquote
gab, kann auf unterschiedlichen Griinden basieren. Zum einen kénnen Stérungen wahrend des
Umsetzens der Tiere urséchlich sein und zum anderen kann es sich um ein
Gewadchshausartefakt handeln. Die Pflanzen kdnnen durch mechanischen Abrieb, z. B. durch
das Bewadssern der Pflanzen, Schaden an ihren Wachsoberflache aufweisen. Auf den
Oberflachen der Gewéchshauspflanzen waren teilweise Spinnenweben oder Wolllause
(Coccideae) vorhanden, die die Lauffahigkeit der Versuchstiere durch Verschmutzung der

tarsalen Haftorgane einschrdnken konnen. Bei der Auswahl des Pflanzenmaterials wurden
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daher nur optisch vollig intakte Pflanzenteile verwendet, die unter dem Binokular keine
Schéaden bzw. Verschmutzungen aufwiesen. Als eine wahrscheinlichere Erklarung fir das
abweichende Ergebnis auf Macaranga hypoleuca- und Macaranga pruinosa-Oberflachen
kann in Frage kommen, daR erstere eine sehr dichte, weildliche Wachskristallschicht besitzen,
wahrend Macaranga pruinosa-SprofRachsen teilweise die Pflanzenkutikula durch ihre
Wachsbereifung durchscheinen lassen. Auch vergleichende Versuche an Macaranga
hypoleuca und Macaranga glandibracteolata (siehe Ergebnisse Kapitel 4) haben schon
zeigen konnen, daB Unterschiede in der Rutschigkeit verschiedener, wachsbereifter
Macaranga-Pflanzen existieren. Macaranga hypoleuca-Pflanzen besitzen fiir Crematogaster
(Decacrema)-Ameisen signifikant rutschigere Oberflachen als Macaranga glandibracteolata-
Pflanzen. Dal} die Haftung von Insekten auf Pflanzenoberflichen mit der Dichte der
Wachskristalle korreliert, wurde schon in Versuchen mit dem konvergierenden Marienkafer
(Hippodamia convergens) auf acht verschiedenen Gemusekohlvarianten (Brassica oleracea)
gezeigt (Eigenbrode und Jetter, 2002). Bisher wurden noch keine vergleichenden
Laufuntersuchungen an Macaranga hypoleuca und Macaranga pruinosa durchgefiihrt, so dal
die im Rahmen dieser Arbeit gefundenen Resultate fiir diese beiden Pflanzenoberflachen nicht
direkt vergleichbar sind.

Die Haftkraftmessungen mittels der Zentrifuge haben tberraschenderweise ergeben, daf}
sich weder auf wachsbereiften noch auf mikrorauen Oberflachen die Haftkrafte von
Crematogaster (Decacrema) msp. 2 und 4 signifikant unterscheiden und sogar ein Trend
hoherer Haftkrafte zugunsten der Nichtwachslaufer existiert. Um einen moglicherweise
vorhandenen Gewadchshausartefakt als Ursache flr dieses Ergebnis auszuschlieRen wurden die
kombinierten Laufversuche und Haftkraftmessungen auch auf standardisierten Oberflachen
(0,05 um, Ultratec) durchgefiihrt. Auch dieser Vergleich fuhrte zu demselben Ergebnis. Den
Ergebnissen der Haftkraftmessungen stehen die der kombinierten Laufversuche entgegen, in
denen die Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer sich eindeutig besser auf den
wachsbereiften Macaranga-Oberflachen fortbewegen konnten, als die Nichtwachslaufer.
Diese vergleichenden Versuche zu Lauferfolg und Haftfahigkeit mit Crematogaster
(Decacrema) msp. 2 (Wachslaufer) und msp. 4 (Nichtwachslaufer) haben also zeigen kénnen,
dalR der interspezifische Unterschied im Wachslaufverhalten nicht auf einer groReren Haftung
beruht. Die auBerordentliche Wachslauffahigkeit muR also auf anderen Mechanismen
basieren. Vergleichende Haftkraftmessungen auf glatten Glasoberflichen mit der
generalistischen Ameisenart Camponotus floridanus haben gezeigt, dal beide Crematogaster
(Decacrema)-Spezies  (Wachslaufer ~und  Nichtwachsldufer)  signifikant  hohere
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Anhaftungskrafte besitzen (siehe Ergebnisse, Kapitel 2.1). Die Fahigkeit einen sicheren Halt
auf den belaufenen, glatten Pflanzenoberflachen zu finden ist gerade fur arboreale Ameisen
enorm wichtig. Ameisen die herunterfallen haben kaum eine Mdoglichkeit eine leitende
Pheromonspur zu ihrer Kolonie, beziehungsweise zu ihrem Nest wiederzufinden. Dieses
Ergebnis lalt vermuten, dal die Crematogaster (Decacrema)-Ameisen Merkmale des
arborealen Lebens aufweisen die es ihnen erleichtern Haftung bzw. Lokomotion auf
senkrechten Oberfldchen, im Vergleich zu der untersuchten generalistischen Ameisenart
aufrechtzuerhalten. Die Wachsbereifung einiger Macaranga-Spezies stellt eine zusétzliche
biomechanische Herausforderung innerhalb des arborealen Habitats der Crematogaster
(Decacrema)-Ameisen dar.

Die unspezifische, arboreale Crematogaster spec. mufl} im Gegensatz zu den beiden hier
untersuchten, Pflanzenameisen Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies die Fahigkeit
besitzen sich auf wechselnden, arborealen Oberflichen fortzubewegen. Dies erklart die
Ergebnisse der Laufversuche, bei denen sie auf den wachsbereiften Oberflachen &hnlich
erfolgreich wie die ebenfalls untersuchten Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer
abschnitten. Die Haftkraftmessungen auf den wachsbereiften Macaranga hypoleuca-
Oberflachen hingegen zeigten, dal} hier die Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer
signifikant groRere Haftreibung aufwiesen als die Crematogaster spec..

Die Crematogaster (Decacrema)-Ameisen hingegen werden ihren kompletten
Lebenszyklus nur mit den Oberflachen ihrer spezifischen Wirtspflanze konfrontiert. Bei den
Wirtspflanzenoberflachen ~ der  hier  untersuchten  Crematogaster  (Decacrema)-
Nichtwachslaufer handelt es sich um glatte, welche frei von epikutikuldren
Wachskristallschichten sind. Dies mag erklaren warum Crematogaster (Decacrema)-
Nichtwachslaufer auf den wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Oberflachen héchst
signifikant schlechter abschnitten, als die Crematogaster (Decacrema)-Wachsléufer.

Die hier beschriebenen Versuchsergebnisse zeigen ganz klar, daR die Wachslauffahigkeit
nicht allein auf einem hoheren Haftungsvermdgen der Crematogaster (Decacrema)-
Wachslaufer beruht, sondern, dafl andere Faktoren wie z. B. Préadaptationen in Morphologie,
Verhalten oder der Lokomotion eine Rolle gespielt haben missen. Diese Punkte sollen im
Folgenden naher diskutiert werden.

2.1 Reinigungsmechanismen bei Wachslaufern und Nichtwachslaufern
Wie durch die rasterelektronenmikroskopischen Aufnahmen der Ameisentarsen gezeigt,
brechen beim Laufen auf den wachsbereiften Macaranga-Oberflaichen Kristalle von der
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Oberflache ab und fuhren zur Verschmutzung der Tarsen. Es war leider nicht moglich die
Verschmutzungen an der Tarsen der wachslaufenden und der nichtwachslauffahigen
Crematogaster (Decacrema)-Ameisen, sowie der generalistischen Ameiseart, zu
quantifizieren. Die beiden untersuchten Crematogaster (Decacrema)-Ameisenspezies wiesen
aber tendenziell einen geringeren Verschmutzungsgrad ihrer Tarsen auf, als die
generalistische Ameisenart Atta sexdens (siehe Ergebnisse, Abb. 15). Dieses Fehlen von
Wachskristallkontaminationen, bzw. das verringertes Auftreten, kann durch einen passiven
Reinigungsmechanismus der Krallen, oder durch ein aktives Putzverhalten erkléart werden und
unter anderem eine Ursache fur die Wachslauffahigkeit sein.

Beim Vergleich von Aktivitdten des Marienkafers Hippodamia convergens, der
rduberischen Blumenwanze (Orius insidiosus) und Larven der griinen Florfliege (Chrysoperla
carnea) konnte gezeigt werden, dal3 sich die Tiere auf wachsbereiften Brassica-Arten im
Vergleich zu den weniger wachsbereiften Pflanzen seltener fortbewegten, da sie sich die
meiste Zeit mit ,,unproduktivem Verhalten* wie Putzen beschaftigten (Eigenbrode, 1996).
Auch an vier verschiedenen Blattkéferarten (Chrysomelidae) konnte beobachtet werden, dal3
die sich Tiere nach der Lokomotion auf wachsbereiften Oberflachen intensiv mit der
Reinigung ihrer tarsalen Haftstrukturen beschéaftigten (Edwards, 1982; Edwards und Wanjura,
1990). Das Putzen innerhalb verschiedener Insektenarten ist beschrieben worden als primar
der Uberlebenswichtigen Funktionserhaltung ihrer sensorischen Organe (Lefebvre, 1981)
sowie der allgemeinen Erhaltung der mechanischen Funktionen des Organismus, der
antimikrobiellen Behandlung der Korperoberflache sowie der Entfernung von Parasiten
dienlich.

Wahrend der Lokomotion auf sauberen Glasstdben zeigte sich weder bei Crematogaster
(Decacrema)-Wachsléufern noch bei -Nichtwachslaufern Putzverhalten, wahrend es auf den
wachsbereiften Macaranga-Asten immer zu sehen war. Dies stitzt das obig beschriebene
Ergebnis zum Abbrechen der Wachskristalle. Die verschmutzenden Kristallpartikel an den
Tarsen konnen als ein Ausléser des Putzverhaltens fungieren. Dieses spezifische
Putzverhalten der Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer dient wahrscheinlich
ausschlieBlich der Funktionserhaltung des Haftapparates, da die Ausfuhrung nur auf die
Reinigung der mit den wachsbereiften Oberflachen in Kontakt tretenden Strukturen reduziert
ist und ausschliellich auf wachsbereiften Pflanzenoberflachen stattfand.

Viele Insekten, die sich auf wachsbereiften Pflanzenoberflachen bewegen, zeigen, wie
auch in den vorliegenden Untersuchungen zu beobachten war, intensives Putzverhalten. Das

Putzverhalten wurde bei Insekten mit glatten Haftorganen, wie z. B. Ameisen (Knoll, 1914),
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aber auch bei Insekten mit haarigen Haftorganen, wie z. B. Blattkéfern (Edwards, 1982),
Taufliegen (Gaume et al., 2002), Raubwanzen und Florfliegen (Eigenbrode et al., 1996)
beobachtet. Eigenbrode et al. (1996) haben in ihren Versuchen mit den drei Prédatoren:
Marienkafern (Hippodamia convergens), Florfliegen (Chrysoperla carnea) und Raubwanzen
(Orius insidiosus) zeigen konnen, daB die Marienkafer, selbst nach einstindigem
Wachslaufen, keinerlei Verschmutzungen ihrer Tarsen aufwiesen. Dies kann daran liegen, daf}
die Tiere sich kaum auf den Oberflachen bewegten oder dal’ die Tiere sich intensiv putzten,
worauf in dieser Arbeit nicht eingegangen wurde. In der Literatur lieRen sich keine
vergleichenden Untersuchungen Uber den Grad der Verschmutzungen von Insektenarsen bzw.
-haftorganen nach der Lokomotion auf wachsbereiften Oberflachen und den Zusammenhang
zur Haftfahigkeit auf diesen Oberflédchen finden.

Die vorliegenden Versuche haben gezeigt, dal3 es zwischen Crematogaster (Decacrema)
Wachsldaufern und Nichtwachslaufern, keine signifikanten Unterschiede in der Putzh&ufigkeit
gibt. Allerdings zeigten sich viele qualitative Unterschiede des Putzverhaltens zwischen
Wachslaufern und Nichtwachsldufern. Crematogaster (Decacrema) msp. 4 verblieben
wahrend des Putzens auf wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten stets mit beiden
hinteren Beinpaaren in Oberflachenkontakt. Diese Beobachtung 1aRt vermuten, dal wéhrend
des Putzens auf den senkrechten rutschigen Macaranga hypoleuca-Asten die hinteren beiden
Beinpaare eine wichtige stabilisierende Funktion innehaben. Die Funktion der inaktiven, nicht
am Putzvorgang beteiligten Beine als Korperstitze wurde schon von (Dawkins und Dawkins,
1976) beschrieben. Auf senkrechten Oberflachen, die, wie wachsbereifte Macaranga-
Pflanzen eine schlechte Haftung gestatten, ist eine Maximierung der Haftkontaktflache durch
maoglichst viele kontaktierende Beine entscheidend. Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer
bendtigen eine solche Maximierung der Haftkrafte auf den Macaranga hypoleuca-
Oberflachen nicht in dem MaRe wie die Nichtwachslaufer. Sie bewegten sich wéhrend des
Putzens weiterhin fort. Alle drei Beinpaare waren gleichermaf3en an der Lokomotion beteiligt,
obwohl auch Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer auf den Glasoberflachen die
Kontaktzeit der einzelnen Beine erhohten und damit einen groferen Sicherheitsfaktor
aufwiesen.

Desweiteren entfernten Crematogaster (Decacrema) Nichtwachslaufer wéhrend des
Putzvorganges ihren Korperschwerpunkt weiter von der Astoberflache als Wachsldufer. Dies
flihrt zu einer Stabilitatsverringerung (siehe Ergebnisse, Kapitel 2.5), was sich dadurch zeigte,
dalR sie h&ufig wahrend des Putzvorganges von der Macaranga hypoleuca-Oberflache

herunterfielen.
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Wie die Ergebnisse der Laufkinematikuntersuchungen aufzeigten, wurde das vordere
Beinpaar im Gegensatz zu den hinteren beiden Beinpaaren mit in einer hoheren Frequenz auf
die Oberflache wachsbereifter Macaranga-Pflanzen aufgesetzt. Ein dhnliches Ergebnis konnte
durch Laufuntersuchungen auch an Stabheuschrecken (Carausius morosus) nachgewiesen
werden: Die Tiere setzten ihre VVorderbeine auch bei der horizontalen Lokomotion mit einer
héheren Schrittfrequenz als die anderen beiden Beinpaare auf (Epstein und Graham, 1983).
Dieses Ergebnis wird mit einer inhdrenten Frequenzhierarchie tber den Korper der Tiere
erklart, wobei sich die grofite Aktivitat auf der anterioren Seite des Tieres befindet. Zudem
wirken speziell beim Aufwaértslaufen erhohte Zugkrafte auf die VVorderbeine, die dazu fihren,
dalR diese immer wieder von der Laufoberflaiche abgehebelt werden und neu aufgesetzt
werden miussen (siehe Ergebnisse, Kapitel 2.3.1.1). Beide Erklarungen fiilhren zu einem
h&ufigeren Aufsetzen der Vorderbeine auf die wachsbereifte Laufoberflache und damit zu
einer erhohten Wahrscheinlichkeit Kristalle abzubrechen und an den Tarsen der VVorderbeine
zu akkumulieren. Dies ist eine mogliche Erklarung fur das beobachtete intensive Putzen
ausschlieBlich der VVorderbeine.

Eine andere mdogliche Erklarung liefert (Lefebvre, 1981). In einer neuen Umgebung
geraten Insekten in einen Konflikt zwischen Fortbewegung und der Durchfiihrung von
Putzbewegungen. Grillen, deren Kdrper mit 10%iger Essigsdure (kunstlicher Ausléser von
Putzverhalten) bespruht wurden, putzten nur den anterioren Teil ihres Korpers. Ein Putzen in
der posterioren Region ihres Korpers, damit auch der Mittel- und Hinterbeine, wird neuronal
unterdruickt. Da im Rahmen der rasterelektronenmikroskopischen Untersuchungen der Tarsen
auch an den hinteren Beinpaaren Verschmutzungen durch abgebrochene Wachskristalle
gefunden wurden, und damit ein potentieller Reiz, ist es mdglich, dal eine derartige
Suppression auch bei Crematogaster (Decacrema)-Ameisen auftreten kann. Auf den
biologischen Sinn dieser Hemmung wurde nicht ndher eingegangen.

Das in der Literatur beschriebene Putzverhalten von Ameisen beinhaltet verschiedene
Putzmechanismen der Beine. Unter anderem das Wischen von drei oder vier Beinen simultan,
das Aneinanderreiben der Vorderbeine, sowie verschiedene Mechanismen zur Reinigung
anderer Koperteile, wie der Antennen, der Abdominalspitze sowie des gesamten Abdomens.
Wilson (1962) beschreibt das Reinigen der Vorderbeine mit den Mundwerkzeugen als das
grundlegendste und wichtigste vorkommende, der von ihm beobachteten Putzverhalten.

Crematogaster (Decacrema) msp. 4 (Nichtwachslaufer) zeigten auf den wachsbereiften
Macaranga-Oberflachen drei verschiedene, bei (Farish, 1972) beschriebene Putzmethoden:

(1) das Putzen einzelner Antennen mit dem Putzkamm des ipsilateralen Beines,
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(2) das Putzen des Kopfes mit den VVorderbeinen und

(3) das Putzen der vorderen Tarsen mit den Mundwerkzeugen

Crematogaster (Decacrema) msp. 2 (Wachslaufer) hingegen zeigten auf den wachsbereiften
Macaranga-Oberflachen nur ein Putzverhalten: Das Putzen der vorderen Tarsen mit den
Mundwerkzeugen. Nach (Wilson, 1962) werden die VVorderbeine geputzt, indem sie von den
distalen Enden der Tibien bis zu den Prétarsen, wéhrend des Stillstandes der Tiere, durch die
unteren Mundwerkzeuge gezogen werden. Farish (1972) beschreibt einen dhnlichen Ablauf:
Die Tarsen und die distalen Bereiche der Vorderbeintibiae (inklusive dem Putzkamm),
werden mit den Mundwerkzeugen gereinigt. Das bei Crematogaster (Decacrema)-
Wachslaufern, durch die Lokomotion auf wachsbereiften Macaranga-Oberflachen ausgeltste
Putzverhalten weicht von diesen Beschreibungen ab und ist bisher auf diese Weise nicht in
der Literatur beschrieben worden. Die Tiere putzten sich wahrend der Lokomotion und nicht
wie von (Wilson, 1962) beschrieben im Stillstand. Hierbei werden und nur die distalen
Segmente der Tarsen und nicht die Tibiae geputzt. Wie durch die
rasterelektronenmikroskopischen Aufnahmen von Crematogaster (Decacrema)-Tarsen nach
dem Wachslaufen gezeigt werden konnte, sind nur die Tarsussegmente von Verschmutzungen
mit abgebrochenen Kristallen betroffen, Verschmutzungen an den Tibiae wurden bisher nicht
gefunden. Dieses Ergebnis legt nahe, dal’ auch nur diese Segmente mit der Laufoberfléche in
Kontakt geraten. Die Highspeed-Videoaufnahmen aufsetzender Tarsen konnten dieses
Ergebnis bestatigen und zeigten, dal} die Vorderbeine zumeist mit ein bis zwei distalen
Tarsussegmenten in Oberflachenkontakt traten (siehe Ergebnisse, Kapitel 2.7.2). Das hier fiir
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer beschriebene  Putzverhalten ist in die
Fortbewegung integriert, zeitsparend und effektiv und bietet dadurch einen entscheidenden
Vorteil auf den wachsbereiften Pflanzenoberflachen.

Diese Ergebnisse zeigen desweiteren, dall wachslaufende Crematogaster (Decacrema)-
Ameisen Verschmutzungen an ihren Tarsen akkumulieren und diese, wenn auch indirekt,
registrieren konnen. Wie die Tiere die Kontaminationen an ihren Tarsen detektieren kdnnen
ist noch nicht geklart. Initiale Untersuchungen der Laufkinematik auf senkrechten Macaranga
hypoleuca-Asten ergaben, daR Nichtwachslaufern der Kontakt mit der Vorderbeinspitze
genugte, um eine sofortige Umkehrreaktion auszuldsen. Versuche mit Weberameisen
(Oecophylla smaragdina) ergaben, daB sich bei Tieren, die auf Kartoffelmehlkontaminierten,
oder auf mikrorauen Oberflachen liefen, signifikant haufiger Putzverhalten auslésen lie3, als
bei Tieren die sich auf sauberen, glatten Plexiglasoberflaichen bewegten (W. Federle,
personliche Mitteilung). Die mikrorauen Polierfolien fuhrten demnach ebenso zur Initiierung
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von Putzverhalten, obwohl sich keine kontaminierenden Partikel, wie z.B. durch
KartoffelImehl oder abgebrochene Wachskristalle, an den Tarsen festsetzen konnten. Hier
dienten entweder die Rauhigkeit der Oberflache oder aber das Wegrutschen der Tarsen als
Trigger fiir das Putzen. Auf horizontal ausgerichteten Asten hingegen zeigten verschiedene
Crematogaster (Decacrema)-Spezies, sowie andere arboreal lebende Ameisenarten keine
Reaktion auf Oberflachenwechsel von wachskristallfrei zu wachsbereift (Federle et al., 1997).

Sinneszellen auf den Oberflachen von Insekten dienen den Tieren als Schnittstelle zu
ihrer Umwelt. Es kénnen also sensorischen Organe sein, mit denen die Tiere Anderungen der
Laufoberflache registrieren. Da die Tiere auf horizontalen und vertikalen Asten
unterschiedliche Reaktionen zeigten, kann zum Beispiel auch das Wegrutschen der Tarsen als
Information Uber die Rutschigkeit von Oberflachen dienen. Es gibt viele Typen von
Sinnesorganen, die durch wiederholte Entladungen Informationen lber Beinbewegungen,
Beinstellungen und andere Bewegungsparameter geben konnen. Bei verschiedenen Stenus-
Arten (Staphylinidae) wurden am laterodistalen Ende des distalsten Tarsussegmentes zwei
Sensillenfelder gefunden. Sie setzen sich aus jeweils einem kampaniformen Sensillum, einem
Haarsensillum und einem reduzierten Haarsensillum zusammen. Diese sind wahrscheinlich
fur die Messung des Druckes bzw. der Position der Krallen wéhrend ihrer Flexion zusténdig
(Betz, 2003). Ob diese Sensillenfelder auch fiir die Detektion von Kontaminationen
verantwortlich sind und damit ein mdglicher Trigger fir die Auslésung von Putzbewegungen
wurde noch nicht geklart. Auf den horizontal ausgerichteten mit Kartoffelmehlbestaubten
Plexiglasoberflachen, sowie mikrorauen Oberflichen und Glasoberflachen wurden
Rotationsbewegungen der Krallen ausgefiihrt. Auf den wachsbereiften Macaranga-
Oberflachen wird diese Rotationsbewegung nicht durchgefiihrt, beziehungsweise vorzeitig
gestoppt. Putzverhalten wird allerdings, mit Ausnahme der sauberen Glasoberflachen, auf
allen diesen Versuchsoberflachen beobachtet. Oberflachen, die eine Rauhigkeit besitzen, in
die die Krallen inserieren kénnen und damit zu einem Stoppen der Rotationsbewegung
fihren, 16sen kein Putzverhalten aus. Diese Mechanismen lassen vermuten, dal das reine
Stoppen der Rotationsbewegung der Krallen also nicht als Ausloser der Putzverhaltens
gesehen werden kann. Das Wegrutschen der Beine kann theoretisch Putzverhalten initiieren.
Bei Stabheuschrecken (Carausius morosus) wurde nachgewiesen, dal eine solche
Relativbewegung zwischen Tarsus und Substrat wahrend des Rutschens kein adaquater
Stimulus ist (Epstein und Graham, 1983).

Hymenopteren besitzen am distalsten Tarsalsegment noch zwei Rezeptoren, die
Informationen Uber die Rutschigkeit von Laufoberflachen vermitteln konnen: Auf dem
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Manubrium der Tarsen situierte kampaniforme Sensillen und weiter proximal gelegene
Chordotonalorgane (Basibuyuk et al., 2000; Federle und Endlein, 2004). Bei den
kampaniformen Sensillen handelt es sich um Mechanorezeptoren, die wahrscheinlich fur die
Messung von Belastungen auf das Arolium zusténdig sind (Federle und Endlein, 2004). Falls
das Arolium, wenn auch partiell, mit wachsbereiften Oberflachen in Kontakt kommt, kann ein
Rutschen der Tarsen durch mangelnde Haftung auf der Oberflache zu Spannungsanderungen
in dem Arolium fiihren. Uber die kampaniformen Sensillen kénnte das Tier somit detektieren,
ob die Haftung auf der Laufoberflache unzureichend wird. Einige der Arolien schienen, wie
die rasterelektronenmikroskopischen Aufnahmen zeigten, auf den wachsbereiften
Macaranga-Oberflachen in Kontakt mit den Wachskristallen geraten zu sein. Sie entfalteten
sich aber nur selten und dann auch nur unvollstdndig. Inwieweit in diesem Fall die
kampaniformen Sensillen einen EinfluB auf die Detektion der Rutschigkeit dieser Oberflachen
haben kdnnen, kann an dieser Stelle nicht geklart werden.

Das tarso-prétarsale Chordotonalorgan ist ein Gelenkwinkelrezeptor, der zwischen dem
Pratarsus und dem flnften Tarsalsegment situiert ist. Ein Ldsen der Krallen, bzw. des
Aroliums von einer Laufoberflache fihrt zu einer Dehnung des tarso-prétarsalen Gelenkes,
wodurch das Ende der Aufsetzphase des Tarsus signalisiert wird (Larsen et al., 1997).
Gleichzeitig werden reflexartig die Flexormotoneuronen des ipsilateralen Beines angeregt und
dadurch seine Schwungphase eingeleitet. Der Streckermuskel der Tibia des kontralateralen
Beines wird ebenfalls angeregt und tragt damit zu einer Verstarkung der Haftung und einer
vergroBerten Antriebskraft des Beines bei, wéhrend sich das ipsilaterale noch in der
Schwungphase befindet (Forssberg, 1979; Gauthier und Rossignol, 1981). Durch eine solche
Reflexkaskade kann eine ausreichende Haftung der Tiere wéhrend des gesamten Schrittzyklus
gewadhrleistet bleiben. Die Entladungen des Chordotonalorganes vermitteln schlieBlich das
Loslésen der pratarsalen Haftstrukturen. Dieses Losldsen von dem Substrat wird nicht durch
Muskelkraft vollzogen, da der Unguitraktor keinen Antagonisten besitzt, sondern durch
elastische Prozesse, die damit nicht direkt kontrolliert werden koénnen. Die beschriebene,
vorwiegende Funktion dieser Reflexe liegt, neben der Ausfiihrung stereotyper Bewegungen in
bekanntem Terrain auch in der Anpassung der Bewegung an wechselnde, unbekannte und
rutschige Oberflachenbeschaffenheiten. Es ist denkbar, dal dieses Organ auch das stdndige
Wegrutschen der Beine auf den rutschigen Macaranga-Wachskristalloberflachen vermitteln
kann und in diesen Situationen Uber das kontralaterale Bein die Haftung verstarkt und damit
insgesamt zu einer Stabilisierung der Lokomotion fuhren kann. Desweiteren ist auch denkbar,
dal3 es den Reiz zur Auslosung des Putzverhaltens auf wachsbereiften Oberflachen liefert.
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Welches Sinnesorgan, beziehungsweise welcher Reiz letztendlich als Ausloser fir
Putzverhalten als Reaktion auf die Rutschigkeit von Oberflachen dient, kann hier nur
theoretisch betrachtet werden und an dieser Stelle nicht aufgeklart werden.

Einzelbeinkréfte, die mittels eines Biegebalkens gemessen wurden, ergaben, dafl schon
ein zwei- bis dreimaliges Aufsetzen wachskristallverschmutzter Stabheuschreckentarsen
(Carausius morosus) auf eine saubere Glasoberflaiche zu schnell wieder ansteigendem
Adhésionsvermdgen der Tarsen bis hin zur vollstdndigen Regeneration der urspriinglichen
Haftkraft fuhrte (W. Federle, personliche Mitteilung). Blaue Schmeif3fliegen (Calliphora
vomitoria) konnten 20 Minuten nach dem Belaufen wachsbereifter Pflanzenoberflachen ihre
urspriingliche Bewegungsféahigkeit auf Glasoberflachen zurtickgewinnen (Gaume et al.,
2004). Die Autoren gehen nicht darauf ein, welcher zugrundeliegende Mechanismus zur
ursprunglichen  Bewegungsféhigkeit der SchmeiRRfliegen fiihrt. Die Versuche an
Stabheuschreckenbeinen zeigten, dalR die urspriingliche Haftkraft nicht nur durch aktives
Putzen der verschmutzen Haftorgane zuriickgewonnen werden kann, sondern durch
wiederholte Deponierung der Wachskristallpartikel auf die anschliefend kontaktierten,
sauberen Glasoberflachen. Durch standige Nachproduktion der Haftfliissigkeit werden
verschmutzende Partikel wahrscheinlich zusammen mit Uberschiissiger Haftflussigkeit auf
Laufoberflachen deponiert und so die Aroliumoberfliche gereinigt und ihre
Funktionsfahigkeit wiederhergestellt. Neben einem aktiven Reinigungsmechanismus, dem
Putzen verschmutzter Tarsen, gibt es also auch einen passiven Mechanismus, der vorhandene
Kontaminationen an den Tarsen entfernen kann und damit die Adhdsionskraft der Tarsen
durch Belaufen sauberer Oberflachen wiederherstellen kann. Da dieser selbstreinigende
Mechanismus aber nur durch das anschlieBende Belaufen wachskristallfreier Oberflachen
effektiv funktioniert, kann es sich dabei nicht um den zentralen Mechanismus handeln, der
den enormen Laufunterschied von Wachslaufern und Nichtwachslaufer auf den
wachsbereiften Macaranga-Oberflachen ausmacht. Der Selbstreinigungsmechanismus ist
wahrscheinlich entstanden, um Insekten auch nach Lokomotion auf wachsbereiften Stammen
und Asten ausreichende Haftung auf wachskristallfreien Regionen von Pflanzen, wie z. B. den
Blattern zu gewdhrleisten. Durch die Einzelbeinkraftmessungen der Stabheuschreckentarsen
wurde nur die Adhasionskraft der Arolien bestimmt. Die, durch die Krallen vermittelte
Haftreibung, die, wie vorliegende Versuche gezeigt haben, auf den wachsbereiften
Oberflachen so enorm wichtig ist, wurde bei diesem Versuchsaufbau nicht berticksichtigt.
Zudem sind weiterfiihrende Versuche von Interesse, in denen das Putzverhalten wahrend der

Lokomotion auf wachsbereiften Oberflachen unterbunden wird, um so seinen tatsachlichen
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EinfluB auf die Wachslauffahigkeit zu untersuchen.

Crematogaster (Decacrema)-Wachsldaufer haben also die Mdglichkeit Kontaminationen,
die durch die Lokomotion auf wachsbereiften Oberflachen an ihren Vordertarsen auftreten, zu
registrieren und durch ein spezialisiertes Putzverhalten zu entfernen oder zu verringern.
Kontaminationen kdnnen so aktiv durch ein in die Lokomotion integriertes Putzverhalten der
Tarsen entfernt werden. Insekten verfligen desweiteren tber einen
Selbstreinigungsmechanismus, der durch wiederholten Kontakt verschmutzter Tarsen auf

sauberen Oberflachen zur Herstellung ihrer urspriinglichen Haftkrafte fihrt.

2.2 Unterschiede in der Beinmorphologie von Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern
und -Nichtwachslaufern

(Federle et al., 1997) haben durch Laufversuche auf wachsbereiften Macaranga-Asten zeigen
konnen, dall bei groRer werdenden Durchmessern der Versuchsaste, gleichzeitig die
Haftkrafte der Ameisen anstiegen. Diese erhOhte Haftung zeigte sich ebenfalls bei
langbeinigeren Ameisenspezies. Wie schon im Ergebnisteil (Kapitel 2.5) hergeleitet, kénnen
durch die Langbeinigkeit zwei mechanische Vorteile fiir Tiere in arborealem Habitat
entstehen:

1. Tiere die langere Vorder- und Hinterbeine besitzen, konnen diese langs der
Korperachse weiter abspreizen und haben (bei gleichem Abstand des Schwerpunkts zur
Astoberflache) einen potentiell groReren Hebelarm als kurzbeinigere Tiere. Dadurch
kdnnen sie die senkrecht auf die Vorderbeine wirkende Abl6sekraft reduzieren (siehe
Ergebnisse, Abb. 30 A)).

2. Tiere mit langeren Beinen kdnnen durch ein weiteres Herumgreifen um den Ast groliere
Normalkrafte F1 generieren (siehe Ergebnisse, Abb. 30 B.).

Die speziellen 6kologischen Anforderungen von Habitaten haben bei verschiedenen Tierarten
zu einer Vielzahl morphologischer und/oder kinematischer Anpassungen gefiihrt. Dies legt
die Vermutung nahe, daR auch Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies abhéngig den
ihrem  wachsbereiften bzw. nichtwachsbereiften  Oberflachen ihrer Wirtspflanzen
Unterschiede aufweisen. Arbeiterinnen der verschiedenen Crematogaster (Decacrema)-
Morphospezies sind sehr eng miteinander verwandt und auch morphologisch sehr dhnlich.
Die vorliegenden Untersuchungen zeigten keine qualitativen Unterschiede in den Bein- und
Tarsusstrukturen  zwischen Wachslaufern und Nichtwachslaufern. Morphometrische
Vergleiche hingegen haben zeigen konnen, dall wachslaufende Crematogaster (Decacrema)
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Morphospezies signifikant langere Beine als nichtwachslaufende besitzen. Fur Crematogaster
(Decacrema) mspp. 7 und 9 (Wachslaufer) ergab sich kein signifikanter Unterschied zu
Nichtwachslaufern. Hier kann ein B-Fehler in den statistischen Berechnungen aufgetreten
sein, bei dem die Nullhypothese angenommen wurde, obwohl sie falsch ist. Hierflr spricht
vor allem, daB, wie schon in dem Ergebnissteil erwéhnt, die Stichprobendichte dieser beiden
Morphospeziesproben sehr gering war. Es standen nur wenige Individuen aus zwei Kolonien
zur Verfligung. Die Einteilung dieser beiden Morphospezies in homogene Gruppen durch
Scheffé-post hoc-Tests darf nur unter Vorbehalt durchgefiihrt und interpretiert werden. Um
die funktionelle Zuordnung dieser beiden Morphospezies vorzunehmen, missen weitere
Individuen dieser beiden Morphospezies aus verschiedenen Kolonien gesammelt und in die
bisherige Auswertungen miteinflielen. Die restlichen Morphospezies konnten, durch die
doppellogarithmische Auftragung der Beinldngen gegen die Massen der Tiere, graphisch und
die homogenen Gruppen in die funktionellen Gruppen Wachslaufer und Nichtwachsldufer
eingeteilt werden. Die entsprechenden Regressionsgeraden der Beinldngen der
Nichtwachsldufer lagen hiernach eindeutig unterhalb derer der Wachslaufer. Die
nichtwachslaufenden Crematogaster (Decacrema)-msp. 3, 4 und 10 zeigten anhand der
graphischen Auftragung sowie der Rang-Ancovas fir alle drei Beinpositionen kiirzere Beine
als die wachslaufenden. Crematogaster (Decacrema) msp. 1 wurde durch die Rang-Ancovas
in eine Ubergangsgruppe zwischen Nichtwachslaufer und Wachslaufer eingeordnet, auch in
der graphischen Auftragung lagen sie genau zwischen den beiden funktionellen Gruppen
Wachslaufer und Nichtwachsldufer. Die Hinterbeine aller Crematogaster (Decacrema)
Morphospezies waren jeweils langer als die Mittelbeine und die wiederum langer als die
Vorderbeine. Die Auftrennung der Crematogaster (Decacrema) Morphospezies aufgrund der
Beinléngen zeigte sich demnach auch bei den Hinterbeinen am deutlichsten.

Wie schon in der Einleitung aufgefuhrt, scheint es sich bei Wachsbereifung der Pflanzen,
sowie Wachslauffahigkeit der Ameisen, innerhalb des Crematogaster (Decacrema)-
Macaranga-Mutualismus”™ um urspringliche Merkmale zu handeln (Blattner et al., 2001;
Davies, 2001; Feldhaar et al., 2003a; Quek et al., 2004). Wachslaufer sowie Nichtwachslaufer
zeigen unabh&ngig voneinander an verschiedenen Stellen der Crematogaster (Decacrema)-
Phylogenie. Ein vergleichbares Muster ergibt sich auch nach Beinldngenvergleich der
Crematogaster  (Decacrema)-Morphospezies:  Die  langbeinigeren  Crematogaster
(Decacrema)-Morphospezies sind nicht unmittelbar miteinander verwandt und lassen sich
weder in der gleichen Sektion noch der gleichen Klade innerhalb der Crematogaster
(Decacrema)-Phylogenie (Feldhaar et al., 2003a) wiederfinden, sondern zeigen ein sehr
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unregelmaRiges Auftreten. Diese morphologischen Eigenschaften und das Besiedlungsmuster
der Tiere deuten zusatzlich darauf hin, daB sich keine strikte Kospeziation zwischen Ameisen
und Pflanzen vollzogen hat, sondern, dal? die Tiere sich durch Prdadaptationen ein neues
Wirtsspektrum erdffnen konnten.

Die am Anfang dieses Kapitels beschriebenen Vorteile der Langbeinigkeit kénnen nur
entstehen, wenn die hier gefundenen, gréReren Beinldangen der Crematogaster (Decacrema)-
Ameisen auch kinematisch sinnvoll eingesetzt werden. Aus diesem Grund und da sich
Verwischungen zwischen den Gruppen Wachslaufer sowie Nichtwachslaufer aufgrund der
Beinlédngen ergaben, kann erst eine zusétzliche kinematische Analyse zu einer vollstandigen

funktionellen Auftrennung der beiden Gruppen fiihren.

2.3 Unterschiede in der Laufkinematik zwischen Crematogaster (Decacrema)-
Wachslaufern und -Nichtwachslaufern

Die im Rahmen der vorliegenden Arbeit durchgefuhrten vergleichenden, kinematischen

Untersuchungen konnten neben wesentlichen interspezifischen Unterschieden zwischen

Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern und -Nichtwachslaufern auch

laufoberflachenabhéngige Unterschiede aufzeigen.

Es wurde gezeigt, dal die Lokomotion auf vertikalen, wachsbereiften
Pflanzenoberflachen fir wachslaufende, sowie nichtwachslaufende Crematogaster
(Decacrema)-Ameisen im Vergleich zu vertikalen Glasoberflachen, einen grof3en Einflul} auf
die Kinematik hatte. Die Tiere wechselten, auf den wachsbereiften Laufoberflachen, von dem
insektentypischen Dreiful’gang zu einem ,,sichereren” Gang mit hoherem Sicherheitsfaktor.
Die Geschwindigkeit wurde unter Erh6hung der relativen Tarsusaufsetzzeit reduziert.

Desweiteren ergaben die kinematischen Untersuchungen, dal} Wachslaufer mit allen drei
Beinpaaren weiter um wachsbereifte Macaranga hypoleuca-Asten herumgriffen als
Nichtwachslaufer. Sie besalien also nicht nur morphologisch ldngere Beine, sondern spreizten
diese auf den Laufoberflachen auch signifikant weiter ab. Der laufoberflachenabhangige
Vergleich ergab, daB Wachslaufer auf wachsbereiften Pflanzenoberflachen den
Vorderbeinabstand und den Hinterbeinabstand signifikant verbreiterten. Es zeigte sich kein
Unterschied der Abstdnde der Mittelbeine zueinander. Die Tiere stellten den im
Interspeziesvergleich gefundenen grélReren Beinabstand der Mittelbeine also nicht abhéngig
von der Laufoberflache ein, sondern zeigten ein oberflaichenunabhéngiges Abspreizen dieser
Beinpaare. Ein direkter oberflichenabhéngiger Vergleich der Beinabstdnde einzelner
Versuchstiere, der hier eventuell feinere Unterschiede hatte zeigen kodnnen, war nicht

129



Diskussion

durchfihrbar, da bei der hierbei notwendigen VergroRerung der zweigeteilten Laufstrecke
nicht genugend Schrittzyklen zu beiden Bedingungen gesammelt werden konnten. Die
Ameisen ohne Einflu von Adhé&sionskréften nur zur Verstarkung der Haftung beitragen,
wenn sie mit einem Durchmesseranteil von d>0,71 um den Ast herumgreifen (siehe
Ergebnisse, Kapitel 2.5). Die Beine missen hiernach also mindestens ein Viertel des
Stammumfanges umspannen. Obwohl die Wachslaufer alle drei Beinpaare wéhrend des
Wachslaufens weiter abgespreizten, umspannten sie weniger als 0,71 mal den
Stammdurchmesser (Median-Verhéltnisse relativ zum jeweiligen Stammdurchmesser des
Vorder- (0,18), Mittel- (0,42) und Hinterbeinabstandes (0,42); Maxima der Vorder- (0,24),
Mittel- (0,53) und Hinterbeine (0,53)). Das weitere Herumgreifen der Tarsen um den Ast
kann also nicht als alleinige Ursache fur die groRere Haftung der Wachslaufer angesehen
werden. Wie die Ergebnisse aus Kapitel 1 zeigten, nimmt das Arolium bei der Lokomotion
auf wachsbereiften Pflanzenoberflachen eine untergeordnete Funktion ein. Da Crematogaster
(Decacrema) Wachslaufer, wie Krallenamputationen ergaben, ihre Krallen zur Haftung
einsetzen, ist die GroRRe der Laufoberflachenkrimmung, bzw. die Spanne des Herumgreifens
der Beine, allein nicht relevant. Die inserierenden Krallen kénnen zur Generierung neuer
Kontaktoberflachen fuhren und hierdurch in giinstigeren Winkeln auf die Laufoberflachen
aufgesetzt werden. Diese Winkel kdnnen so fast senkrecht zu den Adduktionskréften, welche
sich durch das Zusammenziehen der Beine ausbilden, stehen. Die Haftung wird somit
unabhangig von der Krimmung der Laufoberflache. Die Tiere kénnen hierdurch theoretisch
selbst auf planen, senkrechten Oberfldchen eine ausreichende Haftung finden (Cartmill,
1985).

Im Rahmen dieser Arbeit konnte kein Verfahren etabliert werden mit dem Macaranga-
Wachskristalle auf Oberflachen rekristallisiert werden konnten, die einen Einsatz der Krallen,
ahnlich wie auf natirlichen Pflanzenoberflachen, ermdglicht hétten. Da Macaranga
hypoleuca-Aste nur in geringen Radien verfiigbar waren, wurde bei unendlichem Radius,
alternativ zu Macaranga hypoleuca-Asten, plane, mikroraue Utratec-Oberflachen eingesetzt.
Ein potentieller EinfluR der Krallen durch Insertion in die Oberfliche wurde bei diesem
Versuchaufbau nicht ermdéglicht, so dal? dieser EinfluR auf den planen Laufoberflachen nicht
vergleichend untersucht werden konnte. Die durchgefiihrten kinematischen Untersuchungen
auf planen, mikrorauen Oberflachen zeigten, dafl Wachslaufer im Vergleich zu
Nichtwachslaufern, wie schon vorher auf den zylindrischen Macaranga hypoleuca-Aste
gezeigt, alle drei Beinpaare weiter abspreizten, diese Werte waren allerdings nur fur die
Vorderbein- und die Hinterbeinabstande signifikant. Auf den planen Versuchsoberflachen
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wurde kein signifikanter, oberflachenabhangiger Unterschied (glatt - rau) der Abstdnde der
tarsalen Aufsetzpunkte von Vorder-, Mittel- bzw. Hinterbeinen gefunden. Die Crematogaster
(Decacrema)-Morphospezies stellten ihre Beinabstdnde nicht abhdngig von der
Beschaffenheit der jeweiligen Laufoberflache ein.

Schaben, die auf glatten Oberflachen hochklettern spreizen ihre Beine auch weiter ab,
zudem verringern sie den Abstand ihrer Schwerpunkte zu der Laufoberflache. Durch das
Abspreizen der Beine konnen die Tiere zusatzlich, auf der ventralen Seite des Tarsus sitzende
Haftstrukturen (Euplantulae) in Oberflachenkontakt bringen und dadurch die Haftung
verstarken (Roth und Willis, 1952). Auch die untersuchten Crematogaster (Decacrema)-
Ameisen haben ihre drei Korperschwerpunkte (Kopf, Thorax, Gaster), im Vergleich zu
senkrechten Glasoberflache, signifikant n&dher an senkrechte, wachsbereifte Laufoberflachen
angendhert. Hymenopteren besitzen keine Euplantulae, sie konnen aber durch eine
Anndherung der Korperschwerpunkte zwei biomechanische Vorteile erzielen. Einerseits
resultiert durch Schwerpunktann&herung eine Verringerung der Kraft, die die VVorderbeine
von der senkrechten Laufoberflache abhebelt (siehe Ergebnisse, Kapitel 2.5, Gleichung 3).
Andererseits kénnen sie, wenn eine Schwerpunktsannéherung durch das Einstellen eines
flacheren Beinwinkels erzielt wird, ein ,,Abschédlen” des Aroliums verhindern. Versuche an
Oecophylla smaragdina-Ameisen zeigten, dal3 lasttragende Tiere bei Beinwinkeln zwischen
35 und 40° zur Oberflache ein Adhé&sionsoptimum ausbilden. Sobald der Beinwinkel grolier
wird, resultiert das Abschélen des Aroliums und die Haftung wird unterbrochen (T. Endlein,
personliche Mitteilung). Ein solcher kritischer Winkel wurde auch bei den Hafthaaren von
Geckoflilen nachgewiesen (Autumn et al., 2000). Durch die geringe GrofRe von
Crematogaster (Decacrema)-Ameisen konnten die Beinwinkel der aufsetzenden, bzw. sich
ablésenden Tarsen bisher nicht bestimmt werden und dadurch keine Aussage getroffen
werden, inwieweit flachere, tarsale Aufsetzwinkel auch hier zu einer Adhdsionsmaximierung
fiihren konnten. Es ist aber vorstellbar, dall der Beinwinkel auch bei ihnen einen Einfluf3 auf
die Haftung besitzt.

Auch aufwartskletternde Geckos verlagern ihren Schwerpunkt néher an die
Laufoberflache (Autumn et al., 2005). Durch diese Verlagerung kann die auf die VVorderbeine
wirkende Hebelkraft reduziert werden und fuhrt infolgedessen zu einer Stabilisierung des
Kletternden Tieres auf der Laufoberflaiche. Im Interspeziesvergleich der untersuchten
Crematogaster (Decacrema)-Ameisen konnte keine Annédherung ihrer Korperschwerpunkte
an die Laufoberflache gefunden werden. Bei allen drei Korpersegmenten waren Tendenzen
auszumachen, die andeuteten, dal Wachslaufer ihre Schwerpunkte ndher an die
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Laufoberflache heranbringen als die Nichtwachsldufer. Es scheint hier allerdings keine
spezifische Praadaptation der Wachslaufer an die wachsbereiften Oberflachen ihrer
Wirtspflanzen vorzuliegen.

Das gefundene  Abspreizen der Beine kann auch  unmittelbar  der
Schwerpunktverringerung dienen (siehe Ergebnisse, Kapitel 2.5, Gleichung 3). Eine
verringerte Schwerpunktshéhe mu aber nicht zwangslaufig zu weiterem Abspreizen der
Beine flhren. Insekten ist es moglich ihren Korper, bei gleichbleibendem Beinabstand, an die
Laufoberflaiche anzundhern. Eine solche Schwerpunktsverlagerung kann durch die
ausreichende Zahl maoglicher Freiheitsgrade der Beingelenke ausgeglichen werden ohne da
ein  Abspreizen der Beine damit einhergehnen muB. Beide Parameter, die
Schwerpunktsanndherung und das Abspreizen der Beine, kdnnen unabhdngig voneinander
betrachtet werden.

Bei Crematogaster (Decacrema)-Nichtwachsldufern wurde wéhrend des Putzens auf
wachsbereiften ~ Macaranga-Oberflaichen ~ zudem  beobachtet, dal  sich  ihre
Korperschwerpunkte im Vergleich zur Lokomotion noch weiter von der Astoberflache
verlagerten. Sie fielen sogar haufig wéhrend solcher Putzvorgidnge von den rutschigen
Oberflachen ab. Die beiden hinteren Beinpaare befanden sich wéhrend des Putzens stets in
Oberflachenkontakt, was eine Lokomotion verhinderte. Diese Beobachtungen lassen
vermuten, dal} die hinteren beiden Beinpaare fur Nichtwachslaufer wahrend des Putzens auf
den senkrechten, rutschigen Macaranga hypoleuca-Asten eine wichtige stabilisierende
Funktion ausuben. Die Funktion dieser inaktiven, nicht am Putzvorgang beteiligten Beine als
Korperstutze, wurde schon von (Dawkins und Dawkins, 1976) beschrieben. Crematogaster
(Decacrema)-Wachslaufer  putzten ihre Vorderbeine ausschlielich wahrend des
Laufvorganges, was eine zeiteffizientere Reinigung der tarsalen Laufstrukturen ermdglichte.
Sie schienen nicht auf eine stabilisierende Wirkung der beiden Hinterbeinpaare angewiesen zu
sein. Dennoch zeigte sich beim Vergleich der Kinematik auf wachsbereiften Oberflachen, dal
auch die Wachslaufer die Kontaktzeit der einzelnen Beinpaare erhéhten indem sie die relative
Aufsetzzeiten ihrer Beine verlangerten. Dies fiihrte ebenfalls, unter Beibehaltung der
Mobilitét, zu einer erhdhten Gewéhrleistung der Anhaftung an die Laufoberfléche.

Eine weitere Mdglichkeit, die auf die Vorderbeine wirkende Hebelkraft beim
Aufwartsklettern zu reduzieren, ist eine VergroRerung der Vorder-, Hinterbeinabsténde (siehe
Ergebnisse, Kapitel 2.5). Die Wachslaufer zeigten, im Vergleich zu den Nichtwachslaufern,
tatsdchlich eine signifikante VergroBerung dieser Beinabstande auf gekrimmten,
wachsbereiften Oberflachen. Geckos konnen zusatzlich, durch die Aufbringung geringer
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Adhasionskréfte der Vordertarsen, erfolgreich dem Hebel entgegenwirken und so ihre
Position stabilisieren (Autumn et al., 2005). Uber die GroRe und die Relevanz von
Adhésionskraften auf die Haftung von Crematogaster (Decacrema) auf Macaranga-
Oberflachen wird noch detailliert eingegangen. Die bisherigen Untersuchungen sprechen aber
eher dafur, dal auf wachsbereiften Macaranga-Oberflachen die Adhésion der Arolien im
Vergleich zum Einsatz der Krallen eine, wenn iberhaupt, nur untergeordnete Rolle spielt.

Die VergroBerung des Vorder- Hinterbeinabstandes sowie die Annéherung des
Korperschwerpunktes sind auch auf planen Oberflachen biomechanisch sinnvoll und von
stabilisierender Wirkung (siehe Diskussion, Abschnitt 2.2) Die vorliegenden Untersuchungen
auf planen, mikrorauen Ultratec-Oberflachen vergleichend mit Glasoberflachen zeigten
hingegen, dalR die Wachslaufer ihren Vorder-, Hinterbeinabstand nicht abhangig von der
Laufoberflache vergroRerten. Sie nutzen nicht den daraus entstehenden biomechanischen
Vorteil.

Durch die vergleichenden Untersuchungen der Laufkinematik wurde gezeigt, dal
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer ihre langeren Beine tatséchlich effektiver nutzen,
indem sie diese auf den vertikalen, zylindrischen Macaranga-Oberflachen weiter abspreizten
als die Nichtwachslaufer. Aufgrund der mangelnden Verfugbarkeit von Kolonien aller
Morphospezies, konnten nur Crematogaster (Decacrema) msp. 2 (Wachslaufer) und msp. 4
(Nichtwachsldufer) untersucht werden. Hierdurch bleibt weiterhin offen, inwieweit sich die
ubrigen Vertreter der beiden funktionellen Gruppen neben der morphologischen
Beinldngenauftrennung zusatzlich kinematisch auftrennen lassen, beziehungsweise inwieweit
es hierdurch zu einer Verscharfung der morphometrisch gefundenen Gruppengrenzen
kommen konnte. Beide Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies verringerten zudem
durch eine Laufoberflaichenannaherung ihrer Korperschwerpunkte den auf die Vorderbeine
wirkenden Hebel und konnten so ihre Laufposition stabilisieren. Crematogaster
(Decacrema)-Wachslaufer verstarkten diesen Effekt auf senkrechten, wachsbereiften
Oberflachen zusatzlich durch groRere Aufsetzabstande der Vorder- und Hinterbeine
zueinander. Die morphometrischen Untersuchungen in Kombination mit denen der
vergleichenden Kinematik konnten zeigen, dall Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer
einige biomechanische Vorteile nutzten, die Vorteile in senkrechten, arborealen Habitaten und

spezieller auf senkrechten, wachsbereiften Oberflachen bieten.

133



Diskussion

2.4 Einsatz tarsaler und pratarsaler Strukturen wahrend des Wachslaufens

Im Laufe der Evolution bildeten sich innerhalb der verschiedenen Insektenordnungen
Haftsysteme fur eine effiziente Lokomotion auf verschiedensten Substraten aus. Es
entwickelten sich zwei verschiedene Haftsysteme, um die Haftung an glatten, vertikalen
Pflanzenoberflachen zu ermdglichen. Viele Insekten, wie z. B. der Ordnungen Coleoptera,
Dermaptera und Diptera besitzen haarige Haftorgane, wahrend andere wie z. B. Blattodea,
Isoptera und Hymenoptera ber glatte Haftorgane verfiigen (Beutel und Gorb, 2001). Durch
beide Typen von Haftorganen kann die mdgliche Kontaktflache zum Substrat maximiert
werden. Bei allen bisher hieraufhin untersuchten Insektenordnungen ist zusétzlich ein
Haftsekret gefunden worden, welches die Adhé&sion durch einen diinnen Flussigkeitsfilm zur
Kontaktoberflache vermittelt (bei haarigen Haftorganen: Coleoptera (Ishii, 1987), Diptera
(West, 1862); bei glatten Haftorganen: Blattodea (Roth und Willis, 1952), Hymenoptera
(Federle et al., 2001)). Das Arolium der Hymenoptera ist eine flexible, membrandse und
bewegliche Struktur, die abhéngig von der Topographie der Laufoberflaichen eingesetzt
werden kann.

Fur die Lokomotion auf verschieden rauen Laufoberflachen wurden zudem Krallen
entwickelt (Nachtigall, 1974). Eine Aufgabenteilung dieser beiden Haftstrukturen, Krallen
sowie haarigem Haftorgan, konnte an Ké&fern der Gattung Stenus gezeigt werden (Betz, 2002).
Die Krallen sind hier essentiell fur die Lokomotion auf senkrechten, rauen Oberflachen,
wéhrend die Haftung auf glatten Oberflachen durch das haarige Haftorgan erfolgt. Auf
Substraten, die beide Attribute verbinden tragen beide Haftstrukturen zur Haftung bei. Ein
funktioneller Synergismus ist wahrscheinlich.

Fur den selektiven Einsatz der pratarsalen Elemente Krallen und Arolien, auf
Oberflachen wechselnder Topographien, ist bei den Hymenopteren ein mechanisch-
hydraulisches System zustandig (Federle et al., 2001; Federle und Endlein, 2004). Der
selektive Bewegungsmechanismus wird durch einen dreiteiligen Unguitraktormuskel
vermittelt. Der Tarsus besitzt keine intrinsische Muskulatur. Der Unguitraktormuskel ist in
Femur und Tibia situiert und inseriert im Femur. Er ist (ber eine Sehne mit der
Unguitraktorplatte verbunden, tiber die eine Flexion der paarigen Krallen vermittelt wird. Die
Aroliumsentfaltung tritt spater (d.h. bei groReren Kontraktionen), als die Rotationsbewegung
der Krallen auf. Nur auf glatten Oberflachen kann eine Krallenrotation komplett durchgefuhrt
werden, die Krallen rutschen in proximale Richtung weg, hiernach wird das Arolium mit einer
weiteren Rotationsbewegung herausgeklappt. Das Arolium gerdt in Oberflachenkontakt und
wird, durch den Arcus, gleichzeitig lateral expandiert. Himolymph&hnliche Flissigkeit wird
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mittels einer hydraulischen Pumpe in das Arolium befordert, und so die Kontaktflache
maximiert (Federle et al., 2001). Greifen die Krallen in Oberflachenunebenheiten, wird diese
Rotationsbewegung wahrscheinlich gestoppt und das Arolium wird nicht oder nur
unvolistandig entfaltet. In solchen Situationen bewirken die Krallen eine ausreichende
Haftung. Da das Arolium durch seine héautige Struktur auf rauen Laufoberflaichen Schaden
nehmen kann, wie an permanent entfalteten Arolien amerikanischer Schaben (Periplaneta
americana) gezeigt wurde (Roth und Willis, 1952), wird es sich bei dieser
oberflachenabhénigen, selektiven Entfaltung um einen Schutzmechanismus fur die Arolien

handeln.

Welche tarsalen Strukturen und welche Mechanismen beim Wachslaufverhalten, speziell
im Ameisen-Pflanzen-System Crematogaster-Macaranga, eine Rolle spielen, war bisher
nicht bekannt. Die Amputation aller Arolien von Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern
hat zeigen konnen, daR die auf den glatten Oberflachen fur das Klettern wichtigen Arolien auf
den wachsbereiften Macaranga-Oberflachen keine ersichtliche Funktion hatten. Diese
Ergebnisse werden durch Literaturangaben bestatigt, nach denen das Arolium auf glatten
Glasoberflachen zur Lokomotion eingesetzt wird. Durch die vergroRernden Highspeed-
Videoaufnahmen konnte eine graduelle Entfaltung der Arolien beobachtet werden. Die
rasterelektronenmikroskopischen Aufnahmen zeigten auf einigen Arolien von Wachslaufern
sowie Nichtwachsldufern Wachskristalle (teilweise auch in amorphem Zustand). Obwohl die
Arolien teilweise in Kontakt mit der wachsbereiften Laufoberflache geraten, scheinen sie
keinen funktionellen EinfluR auf die Lokomotion, bzw. die Haftung auf diesen Oberflachen
zu haben. Der direkte Vergleich des Verhaltens eines arolienamputierten Tarsus mit dem noch
intakten Tarsus desselben Beinpaares zeigte kein signifikant haufiger auftretendes Rutschen.
Auch dieses Ergebnis legt nahe, daR die Arolien wahrscheinlich, wenn nur eine
untergeordnete Rolle in der Lokomotion auf den wachsbereiften Oberflachen spielen. Keines
der krallenamputierten Tiere konnte sich hingegen langer auf den wachsbereiften Macaranga-
Oberflachen halten oder sich fortbewegen. Die Highspeed-Videoaufnahmen zeigten, dal die
Krallen teilweise, nach initialem Wegrutschen, in die Wachskristalloberflache inserieren
konnten und dadurch Haftreibung erzielen konnten. Ein bisher neues Ergebnis ist die enorme
Wichtigkeit der Krallen auf den wachsbereiften Macaranga hypoleuca-Asten.

Durch stark vergroRernde Highspeed-Videoaufnahmen konnte aulRerdem gezeigt werden,
dalR wahrend des Aufwartskletterns auf senkrechten, wachsbereiften Oberflachen an den
Hinterbeinen signifikant mehr Tarsussegmente in Oberflachenkontakt traten (siehe
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Ergebnisse, Kapitel 2.7.2). Da die Tarsen der Ameisen auf der ventralen Seite eine extreme
Behaarung aufweisen, lalt sich vermuten, dal die Haare in die Unebenheiten der
Wachsoberflache inserieren konnen und durch die dadurch entstehende Reibungskraft die
Haftung verstdarkten. Hierbei wére speziell beim Aufwaértsklettern die Orientierung der
Hinterbeine in Richtung der Gravitationskraft entscheidend, da die Haare in dieser
Laufsituation mehr oder weniger parallel ausgerichtet sind und theoretisch in die
Oberflachenstruktur der epikutikuldren Wachskristallmatrix inserieren konnten. Dies kann
eine mogliche Erklarung sein, warum mehr Segmente der Hinterbeine in Oberflachenkontakt
treten. Zudem konnten die fiir wachsbereifte Macaranga-Pflanzen typischen, fadigen
Wachskristallstrukturen nach dem Wachslaufen neben dem Arolium, den Krallen auch auf
den ventralen Seiten der letzten Tarsalsegmente, vorwiegend der Hinterbeine, nachgewiesen
werden. Dies spricht daftr, dal3 diese Elemente wéhrend des Wachslaufvorganges tatsachlich
in Kontakt mit der kristallinen Pflanzenoberflache kommen und ein Abbrechen der Kristalle
nach sich ziehen. Die Amputationen von Arolium und Krallen eines Hinterbeines und die
anschliefenden Laufuntersuchungen auf senkrechten, wachsbereiften Oberflachen konnten
allerdings keinen ersichtlichen Effekt dieser Behaarung auf die Lokomotion aufzeigen. Auch
durch diesen Versuchsteil konnte erneut die enorme Wichtigkeit der Krallen fur die
Lokomotion auf den senkrechten Macaranga hypoleuca-Oberflachen deutlich gemacht

werden.

2.4.1 Morphologie und Funktion der Krallen wahrend des Wachslaufens

Die vergleichende Morphometrie von Tarsen - arboreal und bodenlebender Milben -
zeigte, daB arboreale Milben in Anpassung an die biomechanischen Anforderungen ihres
Mikrohabitats tridaktyle Tarsen ausgebildet haben. Hierdurch wird das das Klettern auf
senkrechten Pflanzenoberflachen erleichtert. Ihre bodenlebenden Verwandten besitzen
hingegen nur eine Kralle an ihren Tarsen (Karasawa und Hijii, 2004). Im Vergleich der
Morphologien von Wachslaufern mit Nichtwachsldufern der Gattung Crematogaster
(Decacrema) konnten keine derartigen, eindeutigen qualitativen Unterschiede an den tarsalen
Strukturen Krallen oder Arolium gefunden werden.

In der Anpassung an arboreale Habitate haben sich, bei verschiedenen Tierarten,
guantitative Unterschiede evolvieren kdnnen, die zu einer erleichterten Lokomotion in diesen
Habitaten fuhrten. Innerhalb der Kafergattung Stenus z. B. zeigen sich &kologisch
abweichende Tarsusmorphologien, die sich durch eine Anpassung an unterschiedliche
Habitatstrukturen ergaben: Spezies mit schmalen Tarsen sind reine Bodenldaufer oder lauern
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ihrer Beute in feuchten Pflanzenresten auf, wogegen die Arten mit verbreiterten Tarsen
vorwiegend Pflanzenkletterer sind. Die tarsale Morphologie spielt augenscheinlich eine grole
Rolle in der Diversifikation innerhalb dieser Kafergattung (Betz, 2003). Auch in der
Krallenmorphologie verschiedener Hornmilbenarten (Acari: Oribatida) wurden solche
quantitativen Unterschiede gefunden (Karasawa und Hijii, 2004). Die arborealen Spezies
bildeten als Kompromil} zwischen Haftung und Mobilitat tridaktyle Tarsen mit kurzen
Krallen aus, wogegen ihre monodaktylen Verwandten, die vorwiegend in litoralen Habitaten
vorkommen, extrem lange Krallen entwickelten. Auch Baumlaufer (Certhia familiaris), die
wahrend des Fouragierens senkrechte Baumstamme emporlaufen, zeigen morphologische
Anpassungen der Krallenmorphologie an ihr arboreales Habitat (Norberg, 1986). Sie besitzen
im Vergleich zu ihren nichtkletternden Verwandten extrem gekriimmte Krallen. Diese
Krallenkrimmung fuhrt dazu, dal die Krallenspitze einen Winkel von 90° zur resultierenden
Kraftausrichtung zwischen Kralle und Laufoberflache einnehmen kann und damit zu einem
stabileren Halt auf der Baumoberflache beitrégt. Bei Tieren mit Krallen hangt eine effektive
Haftung auf senkrechten Laufoberflaichen neben der der Eindringtiefe auch von der
Krimmung der Krallen ab (Cartmill, 1985). Die Erdleguanart Liolaemus lutzae z. B. nutzt ihr
Mikrohabitat nur horizontal wahrend Kielschwanzleguane (Tropidurus torquatus) ihr
Mikrohabitat horizontal sowie vertikal nutzten. Diese Habitatnutzung spiegelt sich auch in der
Morphologie der Krallen der Tiere wider. Die Krallen letzterer sind generell gréer, hoher
sowie gekriimmter, als die ihrer Verwandten (Ribas et al., 2004). Diese Beispiele zeigen, dal}
das Habitat der Tiere einen sehr grof3en Einflul3 auf die Morphologie austbt.

Fur Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer stellt aber nicht nur das arboreale Habitat
besondere Anforderungen, sondern auch die Wachsbereifung ihrer Wirtspflanzen. Im
Vergleich der Krallenmorphologien zwischen Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern und
-Nichtwachslaufern kann nur die Wachsbereifung als abweichender, einfluBnehmender
Umweltfaktor zum Tragen kommen, da beide funktionelle Gruppen in arborealen und damit
vorwiegend vertikalen Habitaten vorkommen.

Bei der Bewertung maoglicher Einfliisse verschiedener Krallenparameter auf die Haftung
an wachsbereiften Pflanzenoberflachen, ist die Kenntnis der Relation dieser Krallenparameter
zur Oberflachenstruktur des Laufsubstrates wichtig. Dai et al. (2002) zeigten an Rosenkafern
(Pachnoda marginata), dal} die Oberflachenrauhigkeit einen entscheidenden Einfluf3 auf die
Haftfahigkeiten der Krallen hat. Entscheidend fir die Haftung auf rauen Oberflachen ist die
Geometrie der Krallen in Relation zur Oberflaichentopographie: Tiere kdnnen mit ihren
Tarsen nur auf vertikalen Oberflachen haften, die eine Substratrauhigkeit vergleichbar oder
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groler den Krallenspitzenradien aufweist. Baumlaufer (Certhia familiaris) z. B. besitzen an
den vorderen Zehen extrem spitze Krallen, um so auch in kleinste Unebenheiten der
Baumrinde eindringen und fur Haftung sorgen zu konnen (Norberg, 1986). Vorliegende
Untersuchungen zeigten, dall die Krallenspitzendurchmesser von Crematogaster
(Decacrema)-Ameisen nicht von der GrolRe der Tiere abhangig waren und auch keinen
signifikanten Unterschied zwischen Wachslaufern und Nichtwachsldufern ergaben. Der
Krallenspitzenradius hat somit keine offensichtliche Bedeutung fir die unterschiedliche
Wachslauffahigkeit von Crematogaster (Decacrema)-Ameisen. Dennoch schlielt dieses
Ergebnis nicht aus, dal der Durchmesser der Krallenspitzen durch abweichendes Aufsetzen
auf die Laufoberflache einen funktionellen Einflu} auf die Haftreibung ausiiben kann.

Zudem haben (Dai et al., 2002) in ihren Versuchen mit Rosenkafern Sandpapiere
eingesetzt, die gegenilber den Insektentarsen stabil sind. Durch diesen Versuchsaufbau konnte
eine mogliche Insertion der Krallen in die Struktur, wie dies bei pflanzlichen Oberflachen
bzw. Wachskristallschichten mdoglich  sein  kdnnte, nicht berlcksichtigt werden.
GroRaufnahmen aufsetzender Tarsuselemente wachslaufender Crematogaster (Decacrema)-
Ameisen zeigten in einigen Fallen ein vorzeitiges Stoppen der Krallenrotation auf Macaranga
hypoleuca-Oberflachen. Dieses konnte entweder durch eine vorzeitige, nur leichte
Kontraktion des Krallenziehermuskels entstehen, oder durch eine Insertion der Krallen in die
Oberflachenunebenheiten. Ein Stoppen der Krallenbewegung aufgrund einer Insertion der
Krallen schien hier wahrscheinlicher zu sein und deckte sich mit den Amputationsresultaten,
die zeigten, dalR krallenamputierte Tiere keinen Halt auf den senkrechten Macaranga
hypoleuca-Asten fanden, wahrend sie sich auf Glasstaben problemlos festhalten konnten. Die
Krallen waren wahrend des Wachslaufvorganges also von enormer Bedeutung und sorgten
auf diesen Oberflachen durch Insertion fiir eine ausreichende Haftung. Knoll (1914)
interpretierte seine Versuchsergebnisse von Ameisen auf verschiedenen Pflanzenoberflachen,
daR sich die Krallen weder an turgeszenten Zellen pflanzlicher Oberflachen festhalten, noch
in die Epidermis eindringen kénnen. Da auf wachsbereiften Macaranga-Oberfldchen die
Krallen fur die Lokomotion nachweislich von Bedeutung sind, kénnen die Krallen der
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer entweder durch eine Insertion in die
dreidimensionale Wachskristallmatrix ausreichende Haftung erzielen oder eine besonders
weiche Epidermisstruktur konnte zusatzlich die Haftung der Krallen begunstigen. Da weder
uber die GroRe von Krafteinwirkungen von Crematogaster (Decacrema)-Krallen wéhrend der
Lokomotion auf Macaranga-Oberflachen noch Informationen Uber die Elastizitit, bzw.
Stabilitat der Macaranga-Epidermis vorhanden sind, kann hier nicht festgestellt werden, ob
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die Elastizitdt der Pflanzenzellen eine ausreichende Haftungsgrundlage fir Krallen bieten
konnte.

Die gemessenen Krallenspitzenradien von Crematogaster (Decacrema)-Ameisen lagen
im Mittel bei 2,1 pum und damit weit oberhalb der GroRe der Licken, die die fadigen
Wachskristallen auf Macaranga-Pflanzenoberflachen bieten (im Mittel 0,5 pm breite
Abstande). Die fadigen Wachskristalle waren im Mittel 115 nm dick. Es kann somit
angenommen werden, dall die obere Wachskristallmatrix durch die inserierenden Krallen
entweder zerstort wird oder bei genligender Elastizitét, von diesen verdrangt werden kann und
die Krallen auf diese Weise tiefer in die Wachsmatrix eindringen kdnnen. Hierbei ist dann
neben dem Krallenspitzenradius auch der Druck, der aufsetzenden Krallen auf die
Wachskristalloberflache von Bedeutung. Es sind bisher keine Untersuchungen publiziert, die
die Hohe der Krafte von Krallen wahrend des Kletterns auf natlrlichen Laufoberflachen
aufzeigen. Die im Rahmen dieser Arbeit gewonnenen Erkenntnisse zum Abbrechen der
Wachskristalle nach Tarsuskontakt kombiniert mit den morphometrischen Krallendaten lassen
jedoch vermuten, dal3 die filigrane, fadenartige Struktur der Macaranga hypoleuca-Wachse
bei Kontakt mit Insektentarsen eine Insertion der Krallen in die Kristallmatrix erleichtern
konnte und zumindest teilweise ein Abbrechen der Kristallstrukturen zufolge hat.

Im  morphometrischen  Krallenparametervergleich  von  Wachslaufern ~ mit
Nichtwachslaufern wurden neben dem Krallenspitzenradius auch der
Krimmungsdurchmesser und die drei Parameter Krallenhohe, -starke und -lange bestimmit.
Zwischen Wachslaufern und Nichtwachslaufern zeigten sich an den Mittel- und Hinterbeinen
signifikante Unterschiede in der Krallenlange. Eine Verlédngerung der Krallen fuhrt zu einer
Verlangerung des Hebelarmes, an dessen Ende die Krallenspitze auf der Laufoberflache sitzt.
Je langer dieser Hebelarm, desto kleiner wird, bei gleichbleibender Krafteinwirkung, die Gber
die Krallenspitze auf die Wachskristallmatrix einwirkende Kraft. Es ist vorstellbar, dafl durch
eine geringere auf die Wachskristallmatrix einwirkende Kraft weniger Kristalle aus der
Oberflache herausbrechen und dadurch eventuell eine Verschmutzung der Tarsen verringert
werden kann. Der bei Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern gefundene groRRere
Krallenl&énge konnte also dazu fihren, dal} die Tiere wahrend der Lokomotion auf den
wachsbereiften Macaranga-Oberflachen weniger Kristalle aus der Oberflache herausbrechen,
ihre Tarsen weniger verschmutzen und dadurch weniger haufig rutschen.

Falls die Krallen in die Wachskristallschicht eindringen, ist es denkbar, dal die Hohe der
Krallen einen relevanten EinfluR auf die Stabilitat des Laufes und damit die Haftung besitzt.
Je hoher eine Kralle ist, desto tiefer kann sie in eine weiche Oberflache, oder in
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Oberflachenrauhigkeiten eindringen und damit zu einer Verstarkung der Haftreibung fiihren
(Cartmill, 1985). Die morphometrischen Vergleiche der Krallenhdhen ergaben hochst
signifikant hohere Krallen der Wachsldufer an den Mittel- sowie Hinterbeinen. Der
Krallenh6henunterschied der Vorderbeine war nicht signifikant, aber der Trend zeigte auch
hier in Richtung hdoherer Krallen der Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer.
Untersuchungen des funktionellen Verhéltnisses zwischen Krallenmorphologie und
Kletterleistung 85 verschiedener Eidechsen hat ergeben, dal’ es Unterschiede in der Hohe der
Krallen aber auch der Zehenlange gibt. Tiere mit hoheren Krallen und kiirzeren Zehen haften
auf rauen Oberflachen signifikant besser (Zani, 2000). Um einen mdglichen funktionellen
EinfluR der Krallenhohe diskutieren zu koénnen, ist die Abschatzung der Dicke der
Wachskristallschicht relevant. Als Beispiel relativ gut untersuchter
Pflanzenoberflachenwachse hat die Wachskristallschicht von Nepenthes alata eine Dicke von
2-3 um und besteht wahrscheinlich aus mehreren Schichten der 100-200nm grof3en, einzelnen
Kristallplattchen (sieche Abb. 48 A.) (Enders et al., 2004). Uber die exakte Dicke der
epikutikuldren Wachskristallschicht von Macaranga-Pflanzen ist bisher nichts publiziert
worden. Eine neue, bisher nur einmal durchgefiihnrte Messung der Dicke der Macaranga
hypoleuca-Wachskristallschicht, mittels Kryo-Rasterelektronenmikroskopie, ergab eine
Schichtdicke von ca. 30 pum (W. Federle, personliche Mitteilung). Crematogaster
(Decacrema)-Ameisen weisen vergleichend eine mittlere Krallenhéhe von 30,57um hierzu
auf. Dies entspricht exakt der Dimension der gemessenen Wachskristallschichtdicke,
allerdings zeigten die vergroRernden Highspeed-Videoaufnahmen wachslaufender
Crematogaster (Decacrema)-Ameisen, dall die Krallen wenn Uberhaupt nur zu einem
Bruchteil ihrer Hohe in die Wachskristallmatrix eindringen, da der Grofdteil der KrallenhGhe
stets oberhalb der Wachskristallmatrix sichtbar blieb. Die signifikant hoheren Krallen der
Wachslaufer an den Mittel- und Hinterbeinen scheinen somit keinen funktionellen EinfluR auf
den Unterschied im Wachslauferfolg zu haben.

Crematogaster (Decacrema)-Wachsldaufer besitzen an den Mittel- und Hinterbeinen
signifikant groRere Krimmungsdurchmesser. Die Krallenstarke hingegen hat keinen
signifikanten Unterschied zwischen Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern und -
Nichtwachsldaufern ergeben.

Bei den Krallenparametern Lange, Hohe und Krimmungsradius existierten signifikante
Unterschiede zwischen Crematogaster (Decacrema)-Wachsléaufern und Nichtwachslaufern.
Belege fiir dadurch resultierende, funktionelle Unterschiede stehen noch aus.
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2.4.2 Morphologie und Funktion des Aroliums wahrend des Wachslaufens

Krallenamputationen haben klar ergeben, dal? den Krallen eine entscheidende Funktion
bei der Haftung auf wachsbereiften Macaranga-Oberflachen zukommt. Trotz der Amputation
aller Arolien bewegten sich die Tiere problemlos und stereotyp auf diesen Oberflachen fort.
Verschiedene andere Untersuchungen an anderen Insekten zeigten, daB trotz der dominanten
Rolle der Krallen, Arolien bzw. die haarigen Haftorgane dennoch einen Einflu auf die
Haftung auf Oberflachen besitzen. Auf wachsbereiften Phragmites-Blattern zeigen Kéafer der
Gattung Stenus einen synergistischen Effekt zwischen dem haarigen Haftorgan und den
Krallen (Betz, 2002). Auf diesen Oberfldchen tragen zwar hauptsachlich die Krallen zur
Haftung bei, ein geringer Anteil der Haftkréfte kann aber auch den haarigen Haftorganen
zugeschrieben werden. Auch wahrend der Lokomotion von Schaben auf rauen Oberflachen,
werden die Arolien in Kontakt gebracht und erhéhen dadurch die Haftung (Roth und Willis,
1952). Bei diesen Insektenordnungen ist das Arolium, bzw. das haarige Haftorgan nicht
entfaltbar, wéhrend es bei den Hymenopteren selektiv, abhangig von der Oberflachentextur,
eingesetzt wird (Federle et al., 2001). Die Ergebnisse in Kapitel 2.4.2 zeigen, daR Tiere, denen
nur ein Arolium an einem Beinpaar entfernt wurde, mit diesem nicht signifikant haufiger
rutschten als mit dem intakten Kontrolltarsus. Dieses Ergebnis spricht ebenfalls dafiir, daR das
Arolium keinen meRbaren EinfluR auf die Haftung hat. Dennoch zeigen die
rasterelektronenmikroskopischen Aufnahmen von Crematogaster (Decacrema)-Tarsen nach
dem Wachslaufen amorphe Verunreinigungen an den Arolien, die durch Wachskristalle
hervorgerufen worden sind (Ergebnissteil, Abb.1 A., B.). Die Arolien hatten somit partiell
Kontakt mit der Laufoberflache. Dieses Ergebnis wird auch durch die Laufaufnahmen von
Crematogaster (Decacrema)-Wachsldufern auf wachsbereiften Oberflachen bestatigt. Die
Arolien wurden, wenn sie sich Uberhaupt entfalteten, nicht wie auf den Glasoberflachen
vollstdndig, sondern nur teilweise entfaltet. Ob und welchen Einflu die nur teilweise
entfalteten Arolien auf die Haftung haben, kann hier nicht eindeutig geklart werden, da die
Versuche dieser Arbeit keine melbaren Einflusse aufzeigten. Auch wenn die Arolien
teilweise in Kontakt mit der kristallinen Laufoberflache treten, ist denkbar, dafl diese Haftung
durch eine verringerte effektive Haftkontaktflache auf dieser mikrorauen Oberflachen oder
durch eine mogliche Reduktion der Oberflachenenergie und damit eine Verringerung der
Benetzbarkeit mit Haftfllissigkeit extrem reduziert ist.

Durch Krallenamputationen an Rotkehlanolen (Anolis carolinensis) konnte gezeigt
werden, dal? obwohl die Krallen die glatten Laufoberflachen nicht beruhrten, eine signifikante
Verringerung der Haftung resultierte (Bloch und Irschick, 2004). Durch die Amputation
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wurde in diesem Versuchsaufbau eine wichtige Sehne, die die Krallen mit dem Haftpad der
Tiere verbindet, durchtrennt und dadurch wahrscheinlich auch die Funktionsfahigkeit des
Haftpads einschrédnkt. Eine solche Einschrankung des gesamten Haftapparates der
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer kann in vorliegenden Versuchsaufbau nicht zum
Tragen gekommen sein, da die Krallen im Zuge der Amputationen nie vollstandig entfernt
wurden. Die Basis der Krallen blieb erhalten, nur die Krallenspitze, die zu einer mdglichen
Insertion in die Wachskristallmatrix und damit zu einer verbesserten Haftung fuhren kann,
wurde entfernt. Die Krallenbasis blieb so volistandig erhalten und damit auch der
Ansatzpunkt und die Funktionalitdt der Krallenziehersehne, dadurch war das Arolium
weiterhin frei entfaltbar und nutzbar. Auch die zweite Hypothese von (Bloch und Irschick,
2004), daB die Tiere die Rutschigkeit von Laufoberflachen Uber die Krallen detektieren
konnten und dadurch die Kraft mit der das Haftpad aufgesetzt wird anpassen kénnen, kann die
Resultate der hier durchgefiihrten Amputationen nicht erklaren. Die Crematogaster
(Decacrema)-Wachslaufer konnten sich trotz der amputierten Krallen problemlos auf den
glatten, vertikalen Glasoberflachen fortbewegen, nur die Lokomotion auf wachsbereiften

Macaranga hypoleuca-Oberflachen wurde durch Abstiirze unterbunden.

Durch die vorliegende Arbeit konnte nachgewiesen werden, daR der Unterschied in der
Wachslauffahigkeit zwischen Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies nicht auf einer
groReren Haftung auf wachsbereiften Oberflachen beruht, sondern auf einem (berlegenen
Laufverhalten, welchem morphologische sowie kinematische Unterschiede zugrundeliegen.
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer besitzen langere Beine und verstdrken diesen
morphologischen Vorteil wahrend des Klettervorganges zusatzlich durch ein weiteres
Abspreizen ihrer Beine. Hierdurch werden die Normalkrafte, die auf die Laufoberflache
wirken erhoht und die Haftreibung verstarkt. Der Einsatz von Krallen auf wachsbereiften
Macaranga-Oberflachen fihrt zudem dazu, dall Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer
eine neue Kontaktflache zur Laufoberflaiche generieren konnen, durch die sie auch auf
senkrechten Oberflachen jeden Durchmessers Halt finden kénnen. Das Arolium hingegen
scheint wahrend des Wachslaufens, wenn (berhaupt dann eine untergeordnete Rolle zu
spielen. Der groRere Vorder- Hinterbeinabstand von Wachslaufern auf senkrechten,
wachsbereiften Oberflachen fuhrt, durch die Verlangerung des Hebelarmes und einer damit
einhergehenden Verringerung der auf die Vorderbeine wirkenden Hebelkraft, zu einer

Stabilisierung der Tiere auf der Laufoberflache. Desweiteren konnte nachgewiesen werden,
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dall Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer wéhrend des Kletterns auf wachsbereiften
Macaranga-Oberflachen  signifikant mehr  Tarsussegmente der Hinterbeine in
Laufoberflachenkontakt bringen. Dieser oberflachenabhé&ngige Einsatz 1aRt vermuten, daf ein
funktioneller Vorteil durch dieses Verhalten entsteht. Amputationen der Krallen und Arolien
beider Hinterbeine konnten bisher allerdings keinen melRbaren Nachteil der so praparierten
Tiere aufweisen.

Wie schon in den Ergebnissen Kapitel 1 gezeigt wurde, fuhrt auch die Lokomotion von
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern auf den SproRachsen wachsbereifter Macaranga-
Pflanzen zu einem Abbrechen von Wachskristallen und einer Kontamination ihrer Tarsen. Die
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer zeigten im Gegensatz zu den Crematogaster
(Decacrema)-Nichtwachslaufern auf wachsbereiften Pflanzenoberflachen ein besonderes
Putzverhalten. Dieses Putzverhalten ist in die Fortbewegung integriert, zeitsparend, effektiv
und bietet dadurch einen entscheidenden Vorteil auf wachsbereiften Pflanzenoberflachen. Das
Putzverhalten scheint speziell an die Lokomotion auf wachsbereiften Oberflachen angepaft
zu sein, da nur die mit der wachsbereiften Laufoberflache in Kontakt tretenden Segmente
gereinigt wurden und nicht wie in der Literatur fir andere Insekten beschrieben neben allen
Tarsussegmenten auch die distalen Bereiche der Tibiae. Auf senkrechten Glasoberflachen
hingegen trat diese Art des Putzverhaltens nie auf. Der Selbstreinigungsmechanismus der
Tarsen kann nur durch das Belaufen sauberer Oberflachen wieder zu einer vollstandigen
Regeneration der urspringlichen Haftkraft fihren und dient wahrscheinlich nach der
Lokomotion auf wachsbereiften Pflanzenoberflachen der Wiederherstellung und damit der
Gewadhrleistung der Haftfahigkeit auf glatten Pflanzenoberflachen.

All die geschilderten Mechanismen der Wachslauffdhigkeit schlieen sich nicht
gegenseitig aus oder sind unabhangig voneinander wirksam, sondern kdnnen einen additiven
oder synergistischen EinfluR haben und in ihrem Zusammenspiel die Ursache fiir das

auflergewohnliche Wachslaufvermégen der Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer bilden.

3. Untersuchungen zur Funktion von Wachsbarrieren und Wachslauffahigkeit als
6kologischer Isolationsmechanismus

Wachsbarrieren von Macaranga-Ameisenpflanzen und die Wachslaufféhigkeit ihrer

Partnerameisen sind nicht nur unter biomechanischen Gesichtspunkten von Interesse, sondern

zeigen auch vielfaltige 0Okologische und evolutiondre Auswirkungen. Wachsbereifte

Macaranga-Arten werden von sechs Morphospezies wachslauffahiger Crematogaster

(Decacrema)-Arten besiedelt, wogegen nichtwachsbereifte Wirtspflanzen von drei anderen,
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nichtwachslaufenden Arten der Gruppe besetzt werden. Zwei in Sabah (Malaysia)
vorkommende, in der Regel nur mit einer wachskristallfreien Macaranga-Spezies
(Macaranga indistincta) assoziierte Crematogaster (Decacrema)-Arten (msp. 4 und msp. 10)
sind hier auch auf der wachsbereiften Art Macaranga glandibracteolata anzutreffen. Durch
Vergleiche der Phylogenien von Crematogaster-Ameisen mit Macaranga-Pflanzen konnte
anhand der Besiedlungsmuster gezeigt werden, daR Wirtswechsel innerhalb dieses Ameisen-
Pflanzen-Mutualismus eine wichtige Rolle gespielt haben (Feldhaar et al., 2003a). Es konnte
gezeigt werden, dall sich Ameisen-Pflanzen-Symbiosen eher durch das Auftreten von
Wirtswechseln und die 0Okologische Anpassung préaadaptierter Pflanzen und Ameisen
diversifizieren (Davidson, 1988), als durch eine lange Phase gemeinsamer Assoziationen, die
letztendlich in Kospeziation Ubergeht (Davidson und McKey, 1993; Ayala et al., 1996;
Chenuil und McKey, 1996; Brouat et al., 2001).

Die Wachsbereifung einiger Macaranga-Pflanzen wird als Schlisselmechanismus in der
Evolution der Macaranga-Crematogaster Partnerschaft angesehen (Federle et al., 1997;
Federle et al., 2002a; Feldhaar et al., 2003a), der die Nichtwachsldufer, die die meisten
myrmekophytischen Pflanzen der Sektion Pachystemon besiedeln, davon abhélt auch
wachsbereifte Pflanzen zu besiedeln. 50% aller Macaranga-Myrmekophyten besitzen diese
epikutikuldre Wachsbereifung, die nicht nur als Isolationsmechanismus, der zu Wirtsspezifitét
fuhrt dient, sondern auch als ¢kologische Barriere funktioniert, welche die spezialisierten
Partnerameisen vor Konkurrenten schitzt (Federle et al., 1997; Fiala et al., 1999; Federle et
al., 2002a; Feldhaar et al., 2003a). Abhangig von der Anwesenheit wachsbereifter
Pflanzenoberflachen variieren in der Crematogaster (Decacrema)-Macaranga-Symbiose auch
andere Merkmale systematisch (Federle und Rheindt, 2005). Wirtspflanzen ohne
Wachsbereifung préasentieren sehr selten offen auf ihren Pflanzenoberflachen Nahrung: Die
Futterkdrperchen sind versteckt unter heruntergefalteten, schwer zugénglichen Stipelblattern
zu finden und auch die Menge extrafloralen Nektars ist signifikant geringer als bei ihren
wachsbereiften Verwandten. Auch die Gefahr, dal invasive Ameisenarten auf die
Pflanzenoberflachen vordringen koénnen, ist durch die fehlende Barrierewirkung in
Abwesenheit wachsbereifter Oberflachen groRer (Federle et al., 2002a). Die Ameisen
schiitzen sich hier durch eine groRere Koloniedichte, eine ausgeprégtere Aggressivitat und
stiarkeres Rankenbeilien vor Invasionen anderer Ameisen (Davidson et al., 1988; Itioka et al.,
2000; Federle et al., 2002a). Fur Crematogaster (Decacrema) mspp. 4 und 10, die von ihrer
urspriinglichen Wirtspflanze Macaranga indistincta auf Macaranga glandibracteolata
umsiedeln, entsteht durch die Wachsbarriere der Vorteil leichterer Futterzuganglichkeit und
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des besseren Schutzes vor ungewollt eindringenden, feindlichen Ameisen. Allerdings dringen
diese Crematogaster (Decacrema) mspp. 4 und 10 in die evolutiv etablierte Nische der
ursprunglich wachslaufenden, Macaranga glandibracteolata-besiedelnden Crematogaster
(Decacrema)-Ameisen ein, was zu einer Erhéhung der Konkurrenz fiihren konnte.

Wie die hier untersuchten Macaranga glandibracteolata-besiedelnden Crematogaster
(Decacrema) msp. 4 und 10 mit dieser zusétzlichen Konkurrenz umgehen ist bisher nicht
untersucht worden, ebensowenig wie sie mit den biomechanischen Gegebenheiten der
Wachsbereifung auf ihren neuen Wirten umgehen. Beide Faktoren sind wichtig in der
Betrachtung des Ursprungs von Spezifitdt und Wirtswechseln innerhalb dieses Ameisen-
Pflanzen-Systems.

Bisher konnten keine Ausnahmen innerhalb dieses Mutualismus™ gefunden werden in
denen Wachslaufer auf Macaranga-Pflanzen ohne epikutikuldre Wachsbereifung oder
Nichtwachslaufer auf wachsbereiften Macaranga-Pflanzen zu finden waren. In Brunei wurde
eine Macaranga aétheadenia-Pflanze gefunden, die nicht wie Ublich mit Crematogaster
(Decacrema)-msp. 2-Wachsldaufern, sondern mit msp. 3-Nichtwachsldufern besiedelt war
(Feldhaar et al.,, 2003a). Bei dieser Pflanze handelte es sich um eine nichtwachsbereifte
Varietdt, deren Verdnderungen der biomechanischen Oberflacheneigenschaften, von
wachsbereift zu wachskristallfrei, wahrscheinlich zu dem Wirtswechsel beigetragen hat. In
dem borneensischen Ausnahmesystem haben sich die Oberflacheneigenschaften der Pflanze
nicht offensichtlich geéndert, es ist anzunehmen, daR ausschlieflich Veranderungen auf
Seiten des Ameisenpartners diesen Wirtswechsel ermdglicht haben.

Zur Untersuchung potentieller Verénderungen bezuglich der Wachslaufféahigkeit auf
Seiten des Ameisenpartners wurden Laufuntersuchungen mit Crematogaster (Decacrema)
msp. 4 und 10 von beiden Wirtspflanzen, sowie Crematogaster (Decacrema) msp. 6 auf zwei
wachsbereiften Macaranga-Oberflaichen (Macaranga glandibracteolata und Macaranga
hypoleuca) durchgefiihrt. Zudem wurden, da durch die vorliegende Arbeit die Relevanz der
Beinlédngen bestatigt werden konnte, die Beinldngen von Crematogaster (Decacrema) msp. 4
und 10 von beiden Wirtspflanzen morphometrisch bestimmt und verglichen.

Die Laufuntersuchungen ergaben, dalR innerhalb derselben  Morphospezies
(Crematogaster (Decacrema) msp. 4 beziehungsweise msp. 10) Unterschiede in der
Wachslaufféahigkeit auftraten, die mit der Wirtspflanzenspezies korrelierten, von der die
getesteten Kolonien gesammelt wurden. Crematogaster (Decacrema) msp. 4 von Macaranga
glandibracteolata waren auf beiden wachsbereiften Versuchsoberflachen hochst signifikant

erfolgreicher, als Crematogaster (Decacrema) msp. 4 von Macaranga indistincta.
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Crematogaster (Decacrema) msp. 10 zeigten nur auf den Versuchsoberflachen von Vertretern
ihrer eigenen Wirtspflanze (Macaranga glandibracteolata) einen signifikant gréReren
Lauferfolg. Auf den Macaranga hypoleuca-Testoberflachen zeigte sich hingegen im
Lauferfoly von  Crematogaster  (Decacrema) msp. 10 kein  signifikanter,
wirtspflanzenabhéngiger Unterschied. Unsere Wachslaufexperimente ergaben einen grof3en
Unterschied in der Rutschigkeit beider Versuchspflanzen: Crematogaster (Decacrema) mspp.
4 und 10 fielen signifikant haufiger von Macaranga hypoleuca- als von Macaranga
glandibracteolata-Oberflachen. Wie schon an ovaldugigen Blattkafern (Chrysolina fastuosa)
gezeigt, hangt eine Kontamination der Tarsen und damit wahrscheinlich auch die GroRe der
Haftkrafte von der Wachskristallstruktur der belaufenen Pflanzenoberflachen ab (Gorb und
Gorb, 2005). Es konnte gezeigt werden, daR quantitative Unterschiede im Wachslaufverhalten
von Insekten von der Kiristalldichte, -form oder der Tendenz Abzubrechen abhéngen
(Eigenbrode, 1996), wobei sich kompakte, kleinere Kristalle als weniger briichig
herausstellten als ldngere, dinne Kristalle (Gorb und Gorb, 2005). Wachsoberflachen aus
kleineren, kompakten Kristalle fiihren, wenn sich Insekten auf diesen fortbewegen, zu einer
groReren Kontamination der Tarsen. Die Kristalldichte kann ein weiterer wichtiger Parameter
der Wachskristallschicht sein, der die Haftung von Insekten an Pflanzenoberflachen
unterbindet, beziehungsweise regulieren kann. Die Wachskristalldichte von Brassica-
Mutanten korreliert z. B. negativ mit der Anzahl auftretender Flohkafer (Gorb, 2001).
Macaranga hypoleuca-Pflanzen besitzen makroskopisch betrachtet eine intensivere wei3lich-
blaue Wachskristalloberflache als andere wachsbereifte Macaranga-Pflanzen, dies ist ein
Indiz fiir Unterschiede in der Schichtdicke der Kristalle.

Phylogenetisch betrachtet liegen beide Arten innerhalb der myrmekophytischen
Macaranga-Pflanzen weit auseinander: Macaranga hypoleuca entstammt aus der
urspriinglichsten der aus vier Kladen bestehenden Sektion Pachystemon, wéhrend Macaranga
glandibracteolata aus der jingsten Linie dieser Sektion stammt (Blattner et al., 2001; Davies,
2001). Dennoch konnten auch nach rasterelektronenmikroskopischer Untersuchung keine
offensichtlichen morphologischen Unterschiede in Wachskristallgeometrie und -topographie
gefunden werden. Die epikutikuldren Oberflachenwachse beider Macaranga-Pflanzen
besitzen eine fadendhnliche Kristallgeometrie und weisen ein vergleichbares
GroRenverhdltnis der Einzelfaden auf (siehe Abb. 49). Auch die chemische
Zusammensetzung der Wachskristalle ist vergleichbar (Markstadter et al., 2000) (siehe Tab.
52).

146



Diskussion

Abb. 49: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen von A.) Macaranga glandibracteolata- B.)
Macaranga hypoleuca-Wachskristalloberflachen, gleicher Aufnahmemafstab.

Tab. 52: Vergleich der chemischen Zusammensetzung von Macaranga glandibracteolata- und Macaranga
hypoleuca-Wachskristallen (an den Stammen), nach (Markstadter et al., 2000)

Substanzen Macaranga Macaranga
glandibracteolata hypoleuca
Epitaraxerol 35% 40%
Taraxeron 26% 31%
Taraxerol 2% 2%
B-Amyrin 2% 4%
Friedelin 5% 6%
Triterpenoide gesamt 71% 83%
Summe identifizierter
Komponenten 71% 83%

Es sind bisher weder vergleichende, quantitative Untersuchungen zur Schichtdicke der
epikutikuldren Wachskristallschichten wachsbereifter Macaranga-Pflanzen, noch zur
Briichigkeit der Kristalle gemacht worden, die Aufschliisse Uber die Ursachen der gefundenen
Unterschiede in der Rutschigkeit geben kénnten.

Crematogaster (Decacrema) msp. 4 von der Wirtspflanze Macaranga glandibracteolata
zeigten im Vergleich zu msp. 10 von derselben Wirtspflanzenspezies einen gréReren
Lauferfolg auf den rutschigeren Macaranga hypoleuca-Oberflachen. Crematogaster
(Decacrema) msp. 4 scheinen also groliere Verdnderung ihres Laufvermdgens vollzogen zu
haben, so dal3 sie sich auch auf den rutschigen Macaranga hypoleuca-Oberflachen erfolgreich
fortbewegen konnten. Beide auf Macaranga glandibracteolata gefundenen Morphospezies
zeigten, im Vergleich zu den Ursprungsmorphospezies von Macaranga indistincta,
verbesserte Lauferfolge auf den wachsbereiften Oberflachen ihrer eigenen ,,neuen”
Wirtspflanze. Phylogenetische Untersuchungen zeigen, da es sich bei Macaranga
glandibracteolata um eine Schwestergruppe von Macaranga indistincta handelt (Blattner et

al., 2001). Dieser enge Verwandtschaftsgrad kann einen Wirtswechsel der Ameisen von ihrer
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urspriinglichen Wirtspflanze Macaranga indistincta durch sehr dhnliche Merkmale der
Pflanzen vereinfacht haben.

Aufgrund der vorherig beschriebenen Ergebnisse zu den Ursachen der
Wachslauffahigkeit (Kapitel 2), konnen verschiedene Hypothesen aufgestellt werden die die
abweichende Wachslauffahigkeit von Crematogaster (Decacrema) msp. 4 und 10 in
Abhéangigkeit von ihren Wirtspflanzen Macaranga indistincta beziehungsweise Macaranga
glandibracteolata begriinden konnen. Es konnte gezeigt werden, daf} langere Beine auf
wachsbereiften, senkrechten Oberfldchen biomechanisch gunstiger sind. Ein zusétzliches
Abspreizen der Beine konnte auch hier zu einer Verstarkung des Beinlangeneffektes fuhren.
Im Rahmen dieser Versuche konnten neben dem Lauferfolg nur die Beinldngen der
Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies morphometrisch verglichen werden. Alle
weiteren Aspekte, wie z. B. die Laufkinematik, konnten bisher nicht untersucht werden, da es
nicht moglich war fir die Untersuchungen eine ausreichende Anzahl lebender Tiere aller vier
Gruppen aus einer geniigenden Anzahl von Kolonien zu importieren oder die technisch
aufwendigen kinematischen Untersuchen vor Ort in Borneo durchzuftihren.

Die morphometrischen Ergebnisse der acht in Kapitel 2 untersuchten Crematogaster
(Decacrema) Morphospezies boten theoretisch die Mdglichkeit die neuen Crematogaster
(Decacrema)-Spezies, anhand ihrer Beinlangen und Massen, in die beiden funktionellen
Gruppen Wachslaufer und Nichtwachsldufer einzuordnen. Die morphometrischen
Untersuchungen der Crematogaster (Decacrema) mspp. 4 und 10 aus Borneo ergaben
allerdings  keinen  systematischen,  wirtspflanzenabhéngigen  Beinldngenunterschied.
Allerdings zeigten die Tendenzen mit einer Ausnahme (Mittelbeine von Crematogaster
(Decacrema) msp. 4), daf die von den wachsbereiften Wirtspflanzen stammenden
Crematogaster (Decacrema)-Spezies langere Beine besalRen als die der wachskristallfreien
Wirtspflanzen. Da es sich hierbei um einen intraspezifischen Vergleich handelte, war nicht zu
erwarten, dall so starke Effekte wie bei einem interspezifischen Beinldngenvergleich
resultierten.

Die vergleichende Kinematik aus Kapitel 2 zeigte, dal die Crematogaster (Decacrema)-
Wachslaufer nicht nur langere Beine besal3en, sondern diese wéhrend der Lokomotion auf
wachsbereiften Pflanzenoberflachen auch tatséchlich weiter abspreizten und auch nur so einen
biomechanischen Vorteil generieren konnten. Da zwischen Tieren von beiden
Wirtspflanzenspezies keine signifikanten, morphologischen Unterschiede gefunden werden
konnten, mufl davon ausgegangen werden, dafl die beobachteten Unterschiede des
Lauferfolges auf kinematischen Ursachen beruhen.
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Die erste Auswahl der potentiell zu besiedelnden Wirtspflanzen, wird durch die
Koniginnen getroffen. Dabei spielen zwei Faktoren eine Rolle: Ein olfaktorischer Faktor, der
uber groRere raumliche Distanzen funktioniert (Jirgens et al., 2006), sowie ein taktiler bei
direktem Kontakt der gelandeten Konigin mit der Pflanzenoberflache (Inui et al., 2001).
Macaranga glandibracteolata- und Macaranga indistincta-Pflanzen zeigen eine
unterschiedliche Zusammensetzung ihrer volatilen Blattduftstoffe, die zur olfaktorischen
Anlockung der Grundungskoniginnen flhrt (Jirgens et al., 2006) und sie zeigen Unterschiede
durch  Ab- beziehungsweise Anwesenheit einer epikutikuldaren Wachsbereifung.
Wachslaufversuche mit den Koniginnen der entsprechenden untersuchten Kolonien von
Crematogaster (Decacrema) msp. 4 und 10 konnten zeigen, dal die Tiere sehr schlechte
Wachslauferinnen sind, da sie innerhalb der ersten zwei Sekunden herunterfielen. Hingegen
waren die untersuchten Koniginnen von Crematogaster (Decacrema) msp. 6 in der
Laufversuchen alle erfolgreich (bei allen Morphospezies geringe Stichprobendichte, da nur
wenige Koniginnen zur Verfligung standen). Wachsbereifung tritt bei Macaranga
glandibracteolata-Keimlingen erst ab einer Hohe von 30 bis 50 Zentimeter auf. Die
Wachsbereifung ist fir die, nur jlngere Pflanzen (15-30 cm) besiedelnden,
Grindungskoniginnen  demnach  kein  AusschluBkriterium. Nur die schlipfenden
Arbeiterinnen missen die Fahigkeit, haben sich problemlos auf den wachsbereiften
Oberflachen ihrer Wirtspflanze fortzubewegen.

Diese  Féhigkeit der Arbeiterinnen sich effektiv auf den wachsbereiften
Pflanzenoberflachen fortzubewegen kann genetisch determiniert sein oder durch einen
Lerneffekt oder beides entstanden sein. Dies kann sich durch Verédnderungen des Verhaltens,
z. B. Anderungen der Laufkinematik, die die biomechanischen Anforderungen der neu zu
besiedelnden wachsbereiften Pflanzenoberflachen besser erfillt, erzielt werden. Um einen
potentiellen Lerneffekt der Arbeiterinnern zu untersuchen, wurden kombinierte
Umsetzungsversuche von Kolonien und entsprechende Lauferfolgsmessungen durchgefiihrt
(H. Feldhaar, persénliche Mitteilung). Hierzu wurde der Lauferfolg von Crematogaster
(Decacrema) msp. 4 und 10 von der Wirtspflanze Macaranga indistincta auf drei
Macaranga-Oberflachen (Macaranga indistincta, Macaranga glandibracteolata, Macaranga
hypoleuca) untersucht. Hiernach wurden die Kolonien auf die beiden wachsbereiften Pflanzen
Macaranga hypoleuca oder Macaranga glandibracteolata umgesiedelt. Nach einer
Adaptationszeit von durchschnittlich funf Tagen wurde der Lauferfolg der Tiere wieder auf
den drei verschiedenen Macaranga-Oberflachen getestet. Diese Untersuchungen zeigten, dal}
die auf Macaranga hypoleuca umgesiedelten Kolonien beider Crematogaster (Decacrema)-
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Morphospezies tatsachlich einen verbesserten Lauferfolg im Vergleich zur Kontrollmessung
aufwiesen. Bei den auf Macaranga glandibracteolata umgesiedelten Kolonien zeigten nur
Crematogaster (Decacrema) msp. 10 eine signifikante Verbesserung des Lauferfolges,
wogegen der Lauferfolg der Crematogaster (Decacrema) msp. 4-Kolonien konstant blieb. Ein
Lerneffekt der Wachslauffahigkeit scheint hier vorzuliegen. Allerdings kann bei diesem
Versuchsaufbau nicht ausgeschlossen werden, daR die nichtwachslauffahigen Tiere sofort von

den neuen Oberflachen herunterfielen und so den statistischen Erhebungen entgingen.

Insgesamt 14t sich schlielen, dal? die epikutikuldaren Wachskristalle von Macaranga
hypoleuca-Pflanzen fir die untersuchten Tiere rutschiger zu sein scheinen, als die von
Macaranga glandibracteolata. Beide auf Macaranga glandibracteolata gefundenen
Crematogaster (Decacrema)-Morphospezies zeigten auf den wachsbereiften Oberflachen
ihrer eigenen Wirtspflanze einen groReren Lauferfolg, als die urspriinglichen, von der
nichtwachsbereiften Macaranga indistincta stammenden Morphospezies. Die untersuchten
Crematogaster (Decacrema) msp. 4 von der Wirtspflanze Macaranga glandibracteolata
waren insgesamt besser an rutschige, wachsbereifte Macaranga-Oberflachen angepalit, als
Crematogaster (Decacrema) msp. 10. Sie fanden auch auf den rutschigeren Macaranga
hypoleuca-Oberflachen signifikant besser Halt. Crematogaster (Decacrema) msp. 10 zeigten
sich nur auf den wachsbereiften Oberflachen ihrer eigenen Wirtpflanze signifikant
erfolgreicher. Erste Umsiedelungsversuche zeigten auf, dall Lerneffekte, bei der
Wachslaufféahigkeit von Crematogaster (Decacrema) msp. 4- und msp. 10-Ameisen eine
Rolle spielen konnen. Crematogaster (Decacrema) msp. 4 und 10 konnten durch
kinematische Verdnderungen, wie z. B. das weitere Abspreizen ihrer Beine auf den
senkrechten, wachsbereiften Pflanzenoberflachen einen biomechanischen Vorteil generiert
haben und dadurch den Wirtswechsel ermdéglicht haben. Diese initialen Versuche geben nur
einen unvollkommenen Einblick in dieses Ausnahmesystem und sollten zukiinftig verifiziert

werden.
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E. Zusammenfassung

Durch die vorliegende Arbeit konnte die grolRe Bedeutung biomechanischer Faktoren fiir
die Okologie und Evolution von Insekten-Pflanzen-Interaktionen, am Beispiel des
Ameisenpflanzen-Mutualismus’ Crematogaster (Decacrema)-Macaranga aufgezeigt werden.
Viele Macaranga-Ameisenpflanzen besitzen SproRachsen mit einem Uberzug epikutikularer
Wachskristalle. Nur die Ameisenpartner wachsbereifter Pflanzen kdnnen sich problemlos auf
den Oberflachen ihrer Wirtspflanzen fortbewegen. Durch die rutschigen, wachsbereiften
SproRachsen werden generalistische Ameisenarten ferngehalten und damit die
wachslaufenden Ameisenpartner vor FraRfeinden und Konkurrenz geschitzt. Da die
Partnerameisen von wachskristallfreien  Macaranga-Wirtspflanzen nicht auf den
wachsbereiften SprofRachsen laufen kdnnen, fordern die Wachsbarrieren die Wirtsspezifitat
innerhalb dieser Ameisen-Pflanzen-Symbiose und funktionieren so als 6kologischer
Isolationsmechanismus. Die mechanische Barrierefunktion der Wachsbereifung birgt eine
Vielzahl 6kologischer Konsequenzen fur beide Mutualismuspartner, so z. B. Unterschiede in
der Intensitdt des Rankenbeillens und der Aggressivitdit der Ameisenpartner, sowie
Unterschiede in Quantitat, Qualitat und Prasentation des Futters, welches die Pflanzen ihren
Ameisenpartnern zur Verfigung stellen.

Ziel dieser Arbeit war es, die proximaten Einzelmechanismen dieser 6kologisch
wichtigen Barriere aufzukléren, d. h. die Ursache der Rutschigkeit wachsbereifter
Macaranga-Oberflaichen ~und den  Mechanismus der  Wachslauffahigkeit  der

spezialangepalten Crematogaster (Decacrema)-Ameisen.

Im Rahmen dieser Arbeit konnten mehrere Mechanismen der Rutschigkeit wachsbereifter
Macaranga-Sprofioberflachen fur Insekten aufgezeigt werden. Durch die Fortbewegung von
Insekten auf epikutikularen Wachskristallen werden Kiristalle aus ihrem Verbund
herausgebrochen und kontaminieren die Insektentarsen. Auf der Oberflache der Haftorgane
(Arolien) werden die Wachskristalle durch die Haftflissigkeit partiell angelést. Hierdurch
entsteht ein amorpher Schmierfilm, der wahrscheinlich zu einer Verschlechterung der
Haftleistung fuhrt. In dieser Arbeit wurde gezeigt, dall unabhangig vom Abbrechen der
Kristalle und der Kontamination der Tarsen auch die Mikrorauhigkeit der Macaranga-
Oberflachen zu einer Rutschigkeit der SproRachse fihren kann. Sie besitzt einen
entscheidenden Einflul? auf die Haft- und Lokomotionsféhigkeit von Insekten. Die Rauhigkeit

von Oberflachen fuhrt zu einer Reduzierung der effektiven Kontaktflache des Aroliums und
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verringert dadurch die Haftkrafte von Insekten. Gleichzeitig sind die VVorspriinge mikrorauher
Oberflachen zu klein, um den Krallen ein Einhaken zu ermdglichen. Inwieweit dieser
Mechanismus auch im Rahmen der Rutschigkeit wachsbereifter Pflanzenoberflachen eine
Rolle spielt, konnte nicht geklart werden.

Die genannten Mechanismen der Rutschigkeit schlieBen sich nicht gegenseitig aus,

sondern kénnen einen synergistischen, bzw. additiven Effekt haben.

Bei der Untersuchung der Wachslauffahigkeit der spezialisierten Macaranga-
Partnerameisen zeigte sich, dal der unterschiedliche Lauferfolg verschiedener Crematogaster
(Decacrema)-Morphospezies nicht auf einer groReren Haftung beruht, sondern vor allemauf
einer gunstigeren Laufkinematik der Wachslaufer. Durch morphometrische Untersuchungen
an acht Crematogaster (Decacrema)-Arten konnte im Rahmen dieser Arbeit gezeigt werden,
dalR Wachslaufer langere Beine haben als Nichtwachslaufer. Diese langeren Beine kdnnen zu
einem mechanischen Vorteil beim Klettern auf senkrechten Oberfl&chen fuhren, da sie zum
einen ein weiteres Herumgreifen um den Ast ermdglichen und zum anderen aufgrund des
langeren Hebelarms die auf die Vorderbeine wirkenden Zugkrafte reduzieren.
Bewegungsanalysen des Kletterns zeigten, dall der Effekt der Langbeinigkeit dadurch
verstarkt wird, daB die Wachslaufer ihre Beine wahrend des Klettervorgangs tatsachlich
weiter abspreizen. Auch der nachgewiesene groRere Vorder- Hinterbeinabstand von
Wachslaufern auf senkrechten, wachsbereiften Oberflachen kann zu einer Stabilisierung der
Tiere auf der Laufoberflache fiihren. Amputationsexperimente zeigten eindeutig, dal} die
pratarsalen Krallen entscheidend fur das Laufen auf wachsbereiften Macaranga-Oberflachen
sind, die pratarsalen Haftorgane (Arolien) hingegen nicht. Die Arolien treten selten und wenn
dann  nur  mit  kleiner  Haftkontaktflache in  Laufoberflachenkontakt, ein
haftungsunterstiitzender Effekt konnte fur sie nicht nachgewiesen werden. Es ist zu vermuten,
daB die Krallen durch das Eintauchen der Krallenspitzen in die Wachskristallschicht Halt
finden, wodurch sie theoretisch auf senkrechten Oberflachen jeden Durchmessers Halt finden
kdénnen. Obwohl guantitative Unterschiede in der Krallenmorphologie (Héhe, Lénge und
Kriimmungsdurchmesser) zwischen Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern und -
Nichtwachsldufern nachgewiesen werden konnten, bleibt unklar, ob diese Uberhaupt eine
Rolle fur die unterschiedliche Wachslauffahigkeit spielen oder ob eher das Bewegungsmuster
wahrend des Einsatzes der Krallen entscheidend ist. Wahrend der Lokomotion auf
senkrechten, wachsbereiften Macaranga-Oberflachen setzen Crematogaster (Decacrema)-
Wachslaufer signifikant mehr Hinterbeinsegmente auf die Laufoberflache. Dieses
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Zusammenfassung

oberflachenabhéngige Verhalten legt die Vermutung nahe, dal nicht nur der Pratarsus
sondern auch die ventral behaarten Tarsalsegmente fir das Wachslaufen wichtig sind.
Amputationen von Krallen und Arolien beider Hinterbeine zeigten allerdings, dal3 die
Reibung des Tarsus allein nicht ausreichend ist. Auch bei Crematogaster (Decacrema)-
Wachslaufern kommt es zu einem Abbrechen von Wachskristallen und einer Kontamination
der Tarsen. Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufer zeigen im Vergleich zu -
Nichtwachslaufern ein bisher nicht in der Literatur beschriebenes, Putzverhalten der
Vorderbeine. Dieses Putzverhalten ist zeitsparend und effektiv in die Lokomotion der Tiere
eingebunden und schliel3t selektiv nur die Reinigung der laufoberflachenkontaktierenden
Tarsussegmente ein. Es fiihrt nicht zu einer vollstdindigen Reinigung der Tarsen von
kontaminierenden Wachskristallen, kann aber wahrscheinlich eine Akkumulation dieser

Partikel unterbinden.

Die bisherigen Befunde zur evolutiondren Entstehung des Assoziationsmusters von
Macaranga und Crematogaster (Decacrema)-Ameisen weisen darauf hin, dal3 sich keine
strikte Kospeziation zwischen Ameisen und Pflanzen vollzogen hat, sondern daR sich die
Ameisen durch Prdadaptationen ein neues Wirtsspektrum erdffnen konnten. Im Rahmen der
vorliegenden Arbeit fuhrte ich Freilanduntersuchungen an einem ungewohnlichen
Assoziationssystem in Borneo durch, bei dem zwei Morphospezies Crematogaster
(Decacrema)-Nichtwachslaufer statt auf ihrer urspringlichen nichtwachsbereiften
Wirtspflanzenspezies Macaranga indistincta auch auf der wachsbereiften Art Macaranga
glandibracteolata zu finden sind. Dieses mdgliche ,,Ubergangs“-System bot die Gelegenheit,
potentielle biomechanische Prdadaptationen auf Seiten der Crematogaster (Decacrema)-
Ameisenpartner zu untersuchen. Bei den von wachsbereiften Macaranga-Pflanzen
stammenden Crematogaster (Decacrema)-"Nichtwachslédufern™ zeigten sich zwar nicht die
fir Crematogaster (Decacrema)-Wachsldaufer typischen langeren Beine, aber sie waren auf
den wachsbereiften Laufoberflachen signifikant erfolgreicher als die von nichtwachsbereiften

Macaranga-Pflanzen gesammelten Vertreter derselben Morphospezies.

Die hier beschriebenen Unterschiede in Morphologie, Kinematik und Verhalten zwischen
Crematogaster (Decacrema)-Wachslaufern und -Nichtwachslaufern bringen funktionelle
Vorteile der Wachslaufer auf den von ihnen besiedelten, wachsbereiften Macaranga-
Pflanzenoberflachen mit sich. Die epikutikulédre Wachsbereifung kann als biomechanischer
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Zusammenfassung

Schlisselmechanismus angesehen werden, der im Rahmen der Evolution zu diesen
vielschichtigen Veranderungen gefuhrt hat. Die vorliegende Arbeit konnte zugrundeliegende
biomechanische Faktoren, die auf beiden Seiten des Mutualismus’ eine Rolle spielen,

aufklaren.
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F. Summary

The present study illustrates the significance of biomechanical factors in the ecology and
evolution of insect-plant interactions on the example of the ant-plant mutualism between
Crematogaster (Decacrema) ants and -Macaranga trees. Many Macaranga ant-plants possess
stems which are covered by epicuticular wax crystals. Only ant partners of waxy plants can
move without any difficulty on the surfaces of their host plants. The slippery stems keep away
generalist ant species and protect the waxrunning ants from predators and competitors. Since
the ant partners of Macaranga host plants devoid of wax crystals fail on these waxy stems,
the wax layer promotes the host specificity of this ant-plant association and therefore
functions as an ecological isolation mechanism. The mechanical barrier function of the
epicuticular wax crystal layer has several ecological consequences for both mutualistic
partners, e.g. differences in the pruning intensity and the aggressiveness of the ant partner and
differences in quality, quantity and presentation of the plants’ food supply for the symbiotic
ant partner.

The goal of this study was to clarify the proximate mechanisms underlying this
ecologically important barrier. In particular, | investigated why waxy Macaranga surfaces are
slippery and how specially adapted Crematogaster (Decacrema) ants are capable of climbing

the slippery waxy stems.

In this study, several mechanisms underlying the slipperiness of waxy Macaranga stem
surfaces were discovered. When moving on waxy stems, insects detach crystals from the
compound structure and contaminate their tarsi. The adhesive secretion leads to a partial
dissolution of the crystals on the surface of the adhesive pad (arolium). The resulting
amorphous substance presumably results in reduced attachment. | showed that independent of
detaching wax crystals and tarsal contamination, the slipperiness of the stem surface can also
be caused by the microscopic surface roughness of waxy Macaranga surfaces.
Microroughness has a major influence on adhesive and locomotive abilities of insects,
because it reduces the adhesive pads’ effective contact area and their attachment forces. At the
same time, the protrusions of microrough surfaces are too small to allow any interlocking of
the claws. Whether this mechanism plays a role for the slipperiness of waxy crystals could not
be clarified in this study. These mechanisms of slipperiness listed above do not exclude each

other, but may have a synergistic or additive effect.

155



Summary

The investigation of the waxrunning behaviour suggests that the difference in waxrunning
capacity between Crematogaster (Decacrema) morphospecies does not rely on superior
adhesion but on morphological and kinematic adaptations. Morphometric analysis of eight
Crematogaster (Decacrema) species showed that waxrunners have longer legs than non-
waxrunners. Longer legs may be a mechanically advantageous for vertical climbing, because
on the one hand a branch can be encompassed further as well as the detachment forces acting
on front legs can be reduced by having a larger lever arm. Kinematic analysis of climbing ants
demonstrated that this effect is enhanced by the fact that waxrunners spread their legs more
out during climbing. Furthermore, during vertical climbing of waxy surfaces the
experimentally proved increased distance between front and hind legs of waxrunners can
enhance the ant’s stability on these surfaces. Amputation experiments clearly showed that the
pretarsal claws are crucial for running on waxy Macaranga surfaces. In contrast, adhesive
pads were seldom in contact with the surface, and if so, with only little contact area. In
addition, no effect of attachment enhancement could be demonstrated for adhesive pads. It
can be assumed that claws attach by inserting their tips into the wax crystal layer, so that the
ants are theoretically capable of attaching to any vertical surface, no matter which diameter
the object has. Although | found quantitative differences in claw morphology (height, length
and radius of curvature) between Crematogaster (Decacrema) waxrunners and non-
waxrunners, it is still unclear if these parameters play a role for waxrunning ability or whether
the movement pattern during claw usage is the decisive factor. During locomotion on vertical
waxy Macaranga surfaces, significantly larger portions of Crematogaster (Decacrema)
waxrunners’ hind leg segments are in contact with the surface. This surface dependent
behaviour gives rise to the assumption that not only the pretarsus, but also the ventrally hairy
tarsal segments play a role in waxrunning. Amputations of claws and adhesive pads in both
hind legs showed that the friction produced by the tarsi is not sufficient for attachment. Even
Crematogaster (Decacrema) waxrunners break off wax crystals and have contaminated tarsi.
| found that only the Crematogaster (Decacrema) waxrunners show a yet undocumented front
leg grooming behaviour. This grooming behaviour is time saving and integrated effectively
into the running pattern. Furthermore, only those tarsal segments which have been in contact
with the surface are cleaned. This procedure does not lead to a complete removal of the wax

crystals from the tarsi but might suppress an accumulation of these particles.

Previous findings concerning the evolutionary origin of the association pattern of
Macaranga plants and Crematogaster (Decacrema) ants indicate that no strict cospeciation
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between ants and plants has taken place. More likely, preadaptations have enabled the ants to
colonize new hosts. In this study, | conducted field investigations on an unusual ant-plant
association in Borneo, in which two non-waxrunning morphospecies of Crematogaster
(Decacrema) are not only found on their non-waxy host species Macaranga indistincta, but
also on a waxy host Macaranga glandibracteolata. This possible ‘transitional’ state offered
the opportunity to explore a potential biomechanical preadaptation of Crematogaster
(Decacrema) ants. Although "non-waxrunning” Crematogaster (Decacrema) morphospecies
taken from waxy Macaranga plants did not have the long legs typical of waxrunners, they
were significantly more successful running on waxy surfaces than ants of the same

morphospecies taken from non-waxy Macaranga plants.

The described differences in morphology, kinematics and behaviour between waxrunning
und non-waxrunning Crematogaster (Decacrema) ants result in a functional advantage of
waxrunners on their waxy host plants. The epicuticular wax layer represents a biomechanical
key mechanism which has lead to complex changes during evolution. The presented study
was able to clarify underlying biomechanical factors on both sides of this ant-plant

mutualism.
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