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»Von jeher hat es die Bewunderung der Forscher erregt, dass es den
Insecten méglich ist, an glatten Pflanzentheilen, ja sogar an
senkrechten Glasscheiben, wie wir dieses bei unsern Stubenfliegen
tdglich beobachten kénnen, umherzuwandern. Sehr verschiedene
Ansichten sind hieriiber gedussert und sonderbarer Weise scheint die

richtige die dlteste zu sein.«

H. Dewitz (1884)
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SUMMARY

Natural adhesive pads outperform technical adhesives in many aspects:
they can stick to almost every surface, they have self-cleaning capabil-
ities and are highly dynamic and versatile in their adhesive strength.
Animals walking with adhesive pads have to vary their adhesion with
each step in order to adhere safely yet have to detach their feet quickly
and effortlessly. How can these animals control their attachment whilst
walking upright or upside down, on different surface roughnesses or
when carrying additional loads?

Weaver ants (Oecophylla smaragdina) have foldable adhesive pads
(arolia) at the tip of their feet, which are relatively large compared to
other Hymenoptera. They use their pads to adhere to slippery leaf
surfaces when they construct their nests in the tree canopy. Since these
ants are both good runners and are capable of generating adhesive
forces of more than 100 times their own body weight, they form a
good model to study the conflict between locomotion and adhesion.
In my thesis I have focused on the control mechanisms of adhesion at
several hierarchical levels, from body kinematics to leg posture to the
mechanics of the adhesive pad itself.

In the first part of my studies, manipulation experiments on the claw
flexor tendon revealed the complex inner mechanics of the pretarsus. A
pull on the tendon elicited a coordinated sequence of movements where
the arolium moved after the flexion of the claws. When ants run on
rough surfaces the contraction of the muscle is stopped mechanically by
the interlocking of the claws and prevents the unfolding of the arolium.
Claw amputation experiments on walking ants confirmed that the
mechanical control of the arolium depended on surface roughness. The
unfolding of the arolium also varied with the load acting on the ants.
When ants walked upright their pads were never engaged. When they
walked in an upside down manner they used only a fraction of their
possible contact area and increased their pad contact area when they
carried additional loads. Ants adapted the pad contact size acitvely by
a contraction of the claw flexor muscle and/or passively by a proximal
pull on the leg.

The passive unfolding mechanism of the pads is decoupled from a

neuronal control and therefore can be very fast. In experiments where
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the substrate were displaced rapidly it caused a sudden unfolding
of the arolium. The arboreal Weaver ants may use this as a safety
mechanism to cling onto the leaves when heavy raindrops or wind
gusts shake the substrate. Despite the large size of the arolium in
Weaver ants, both the active and passive unfolding required less force
than the measured for the smaller pads of a ground living species. The
economical unfolding might help the ants to keep the pads unfolded
over longer periods, for instance when they keep prey insects down,
carry them or when they hold leaves in place for their nest contruction.

Kinematic studies revealed that movements of the legs can influ-
ence the attachment and detachment of the pads in normal walking
and when they carried loads. Ants prevented peeling of their pads by
reducing the angle of the tarsus to the surface. Like peeling off an adhe-
sive tape, the pull-off forces depend on the angle of pulling. However,
experiments showed that ants quickly detach from a surface when the
angle of their tarsus reaches an upper range of angles. By varying
the tarsus angle slightly, ants may switch easily between attachment
and detachment. Recording of ground reaction forces revealed another
detachment mechanism. Walking ants unloaded their feet by distally
pushing the leg in order to allow a passive recoil of the tarsus and the
self-elastic arolium. Both mechanisms (peeling and unloading) were
used in the three leg pairs to a different extend.

Running upside down also changed the walking pattern. Ants kept
more feet in simultaneous surface contact and walked more slowly.
When ants carried loads upside down they compensated for tipping
moments of the body, by varying the footfall positions.

In summary, Weaver ants can control their attachment on different
hierarchical levels and combine neuronal and passive mechanisms in
an elegant way. The results shown here for Weaver ants are exemplary
for all animals walking with adhesive pads and may provide insights
for equipping climbing robots with artificial pads.
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ZUSAMMENFASSUNG

Nattirliche Haftsysteme {ibertreffen technische Kleber in mehreren
Aspekten: Sie haften auf nahezu allen Oberfldchen, sind selbstreini-
gend und sind in ihrer Haftstdrke dynamisch kontrollierbar. Fiir Tiere
mit Haftorganen ist deren Kontrolle eine Grundvoraussetzung fiir effi-
ziente Lokomotion. Wie konnen Tiere gut an Oberflichen haften und
gleichzeitig schnell laufen? Wie werden Haftorgane kontrolliert, um
auf rauen oder glatten Oberfldchen senkrecht oder kopfiiber zu haf-
ten und wieder loszulassen? Die vorliegende Arbeit untersucht am
Beispiel von Weberameisen (Oecophylla smaragdina), welche Kontroll-
mechanismen Insekten verwenden, um den Konflikt zwischen Haftung
und Fortbewegung zu bewaltigen.

Weberameisen besitzen an ihren Fiifsen zwischen den Krallen ein
entfaltbares Haftorgan (Arolium), welches im Vergleich zu anderen
Hymenopteren stark vergrofert ist. Ihre enormen Haftkréfte (mehr als
das 100-fache ihres Korpergewichtes) werden hauptsichlich eingesetzt,
um Blatter fiir ihren Nestbau in den Baumkronen zusammenzuziehen.
Sie sind Meister der Haftung und gute Laufer zugleich und eigneten
sich daher sehr gut als Modellsystem. In der Arbeit wurde die Wech-
selwirkung von Haftung und Bewegung auf mehreren hierarchischen
Ebenen untersucht, vom gesamten Korper iiber die Beine bis zum Haft-
organ selbst. Es zeigte sich, dass Kontrollmechanismen auf allen drei
Ebenen vorliegen.

Im ersten Teil der Arbeit wurde durch Manipulationen an der Kral-
lenziehersehne die komplexe innere Mechanik des Pratarsus aufgeklart.
Es zeigte sich, dass die Bewegungen von Tarsus, Krallen und Arolium
in einer koordinierten Reihenfolge erfolgten. Durch Amputationen der
Krallenspitzen an lebenden Ameisen konnte bestitigt werden, dass die
Entfaltung des Aroliums durch das Verhaken der Krallen auf rauen
Oberflaichen mechanisch eingeschrankt wird. Der Einsatz des Aroliums
war auch abhingig von der Oberflichenorientierung. Weberameisen
setzten ihr Haftorgan beim aufrechten Laufen tiberhaupt nicht ein,
beim Kopfiiberlaufen auf glatten Oberflichen wurde dagegen nur ein
Bruchteil der maximal moglichen Haftkontaktfliche entfaltet. Die Ver-
suche zeigten, dass Ameisen die Entfaltung des Aroliums entweder
aktiv, d. h. durch Kontraktion des Krallenziehermuskels, oder passiv
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durch Zugbewegungen des Tarsus graduell variieren. Beide Mecha-
nismen werden von den Ameisen verwendet, um die ansonsten klein
gehaltene Haftkontaktflache bei Bedarf (z. B. bei Zusatzbeladungen)
zu vergrofsern.

Die passive Entfaltung ist von der neuromuskuldren Kontrolle ent-
koppelt und unterliegt somit nicht den Zeitverzégerungen von Reflex-
reaktionen. Durch plétzliche laterale Verschiebung der Laufoberfldche
durch einen Stofs konnte eine schlagartige Ausfaltung der Arolien
ausgelost werden, die wesentlich schneller ablief als alle bekannten
Reflexreaktionen. Dies kann als Sicherheitsmechanismus interpretiert
werden, womit sich die Ameisen bei starken Erschiitterungen der na-
tiirlichen Laufsubstrate (Blédtter) durch Windstofle oder Regentropfen
festhalten konnen. Sowohl Kraftmessungen an der Krallenziehersehne,
welche die Kontraktion des Krallenziehermuskels nachahmten als auch
Reibungskraftmessungen zur passiven Entfaltung des Aroliums zeig-
ten, dass Weberameisen im Vergleich zu einer bodenlebenden Ameise
ihre Haftorgane leichter entfalten konnten. Dies erleichtert es ihnen,
ihre Haftorgane tiber lange Zeit im entfalteten Zustand zu halten, wie
es beispielsweise beim Nestbau erforderlich ist.

Mit Hilfe von dreidimensionalen Kinematikstudien konnte gezeigt
werden, dass Weberameisen durch Anderungen des Beinwinkels zur
Oberfldache das Schédlverhalten der Haftorgane beeinflussen. Ein fla-
cherer Winkel verhinderte das Abschilen der Haftorgane wahrend der
Standphase oder beim Tragen von Zusatzlasten; ein steilerer Tarsus
hingegen erleichterte das Abschidlen wihrend der Ablosephase. Die-
ses Verhalten wurde mit dem Modell eines Klebebandes verglichen.
Allerdings verdnderten sich die Haftkrifte in einem bestimmten Win-
kelbereich deutlich stdrker, als die Schéltheorie es vorhersagen wiirde.
Die starken Unterschiede in der Haftkraft an dieser Schwelle sind
jedoch biologisch sinnvoll und werden wahrscheinlich von den Amei-
sen verwendet, um schnell zwischen Haften und Ldsen zu wechseln.
Messungen der Bodenreaktionskrifte zeigten einen weiteren Ablose-
mechanismus: Wéhrend der Ablosephase wird durch distales Schieben
des Beines das Haftorgan entlastet und so eine passive Riickfaltung des
Aroliums erlaubt. Beide Ablosemechanismen (Schilen und Entlasten)
wurden fiir einzelne Beinpaare im unterschiedlichen Ausmafs von den
Ameisen verwendet.

Eine Umorientierung zur Schwerkraftrichtung, z. B. beim Kopfiiber-
laufen, hatte auch Einfluss auf das Laufmuster und die Beinstellung
relativ zum Korperschwerpunkt. Die Ameisen passten beim Kopf-



tiberlaufen ihren Gang so an, dass sie mehrere Beine gleichzeitig in
Bodenkontakt hielten und langsamere und kiirzere Schritte machten.
Entstandene Drehmomente beim Tragen von Zusatzlasten wurden
durch gezielte Anderungen der Beinpositionen ausgeglichen.

Meine Arbeit zeigt, dass Insekten die Oberflachenhaftung auf ver-
schiedenen hierarchischen Ebenen mit Hilfe verschiedener Anpassun-
gen kontrollieren und dabei elegant neuromuskulédre Steuerungen mit
rein passiven Mechanismen vereinigen. Die hier fiir Weberameisen
exemplarisch untersuchten Effekte sind von allgemeiner Bedeutung
tiir alle Tiere, die sich mit Hilfe von Haftorganen fortbewegen. Ein
Verstandnis der Mechanismen, mit denen Insekten Haftung dynamisch
kontrollieren, konnte wichtige Anregungen fiir die Entwicklung von

kletterfahigen Laufrobotern liefern.
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EINLEITUNG

1.1 DAS PROBLEM DER UNSTETEN LOKOMOTION

Eine charakteristische und definierende Eigenschaft von Tieren gegen-
tiber Pflanzen und Pilzen ist ihre aktive Fortbewegung. Sie ermoglicht
optimale Habitate fiir Nahrung und Paarungspartner aufzusuchen und
vor Fressfeinden zu fliehen. Im Laufe der Evolution haben sich Fort-
bewegungensarten wie Schwimmen, Fliegen, Laufen, Springen und
Kriechen mit einigen (unterreprasentierten) Zwischenformen wie z. B.
Gleiten, Hangeln, Undulieren, Rudern und die RiickstofSbewegung
entwickelt (fiir eine Ubersicht siehe Biewener, 2003; Full, 1997). An
Land ist das Fliegen und Laufen am héufigsten verbreitet, und vor
allem Insekten nutzen beide Arten. Der Flug ermoglicht ihnen, lange
Strecken schnell zuriickzulegen, wohingegen die pedale Lokomotion
notwendig ist, um sich z. B. im dichten Grasland oder unterirdisch
zu bewegen. Gegeniiber dem Springen und Kriechen, oder den in
der Technologie hdufig verwendeten Riadern, bietet die Fortbewegung
auf Beinen den entscheidenden Vorteil, sich schnell und effizient in
unwegsamem Geldnde tiber Hindernisse fortzubewegen, zu klettern
oder sogar kopfiiber zu haften. Zudem kann pedale Lokomotion dyna-
misch stabil sein und trotzdem gute Mandovrierbarkeit erzielen (Full
et al., 2002). Ein wichtiger Nachteil gegeniiber der Verwendung ei-
nes kontinuierlichen Vortriebes durch Rader ist jedoch die unstete,
asymmetrische Fortbewegung.!

Eine Fortbewegung des Korpers ist als eine Relativbewegung zum
umgebenden Medium definiert. Beim Schwimmen und Fliegen wird
der Korper durch einen Flossen- oder Fliigelschlag gegen das umge-
bende viskose Medium fortbewegt; bei der Riickbewegung der Fliigel
muss dann deren Flache senkrecht zur Fortbewegungsrichtung ver-
kleinert werden, um weniger Widerstand zu bieten (Daniel, 1984).
Beim Laufen verhilt es sich analog. Hier wird der Kérper mit Hilfe
der Reibungskraft (Kraft parallel zur Oberfldche) der Fiifle gegen den

Durch die Versorgung des Gewebes ist eine kontinuierliche Rotation um eine feste
Achse in den meisten biologischen Systemen ausgeschlossen (LaBarbera, 1983). Rota-
tionsartige Antriebe sind einzig fiir die Geifleln von Flagellaten bekannt (Berg und
Anderson, 1973; Hilmen und Simon, 1976).
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Untergrund fortbewegt. Bei der Riickfithrung der Fiifse muss der Bo-
denkontakt wieder gelost werden, indem auch hier die Flache gegen
das Medium (hier der Untergrund) verkleinert wird. In allen Fillen
verhalten sich die Extremitéten also bei der Vor- bzw. Riickbewegung
asymmetrisch, in einem stindigen Wechsel zwischen dem Auf- und Ab-
bau der (Kontakt-)Flache. Die daraus entstehenden Probleme sind von
fundamentaler Natur und miissen durch entsprechende Mechanismen
kontrolliert werden.

Fiir eine 6konomische Fortbewegung muss die Grofie des Wider-
stands gegen das Medium genau reguliert werden. Ahnlich der Rei-
bung eines Reifens auf einer Strafie darf diese nicht zu klein ausfallen,
um den Wagen vorwirts zu bewegen; andererseits wiirde eine zu
grofie Haftung ein , Kleben” des Reifens bewirken (Radhakrishnan,
1998). Diese Balance wird im wahrsten Sinne des Wortes noch schwie-
riger, wenn man die Lokomotion in arborealen Habitaten betrachtet
(Cartmill, 1979, 1985). Ein sicherer Griff oder der Halt zum Substrat
ist dort oft lebensnotwendig, sodass neben Reibungskraften auch mit
Haftkraften (senkrecht zum Substrat) umgegangen werden muss. Die
Problematik verschérft sich sogar noch fiir Tiere, welche kopfiiber lau-
fen konnen. Diese miissen ihre Haftorgane extrem gut kontrollieren,
um einerseits schnell und effizient auf den Oberflichen zu laufen, an-
dererseits beim Loslosen der Beine nicht abzustiirzen 2. Des Weiteren
kann man bei vielen Insekten beobachten, dass diese sogar Lasten
kopfiiber tragen konnen. Es ist offensichtlich, dass hier neben dem
dynamischen Auf- und Abbau der Haftfliche auch eine Abstimmung

auf die zu kompensierenden Kréfte erfolgen muss.

1.2 DIE EVOLUTION VON HAFTORGANEN

Im Gegensatz zu den eher ,kontinuierlichen”, zweidimensionalen
Habitaten am Boden stellen arboreale Habitate fiir Tiere eine enorme
Herausforderung an die Lokomotion (Cartmill, 1974). Tiere werden mit
allen moglichen Substratorientierungen (Higham und Jayne, 2004; Ir-
schick und Jayne, 1998; Jayne und Irschick, 1999), -dicken und -breiten
konfrontiert (Lammers und Biknevicius, 2004; Spezzano und Jayne,
2004), miissen weite Liicken tiberwinden (Cannon und Leighton, 1993)
und sich teilweise auf rutschigen Oberflichen festhalten. Daher haben

Es haben sich auch Strukturen und Verhaltensweisen entwickelt, welche die Kosten
eines Absturzes minimieren konnen (Oliver, 1951; Yanoviak et al., 2005; Young et al.,
2002).



1.2 DIE EVOLUTION VON HAFTORGANEN

sich im Laufe der Evolution verschiedene Anpassungen im Korperbau
(z. B. Verschiebung von Gelenkpositionen [Chan, 2007] oder Verlan-
gerung von Extremitdten [Kohlsdorf et al., 2001; Spring, 1965; Zaaf
und Damme, 2001]), der Physiologie (Muskelrekrutierung zum Klet-
tern [Hirasaki et al., 2000; Jungers und Stern, 1980], CO,-Verbrauch
[Full und Tullis, 1990; Lipp et al., 2005]) und Kinematik (Lemelin und
Schmitt, 2007; Losos und Sinervo, 1989; Vanhooydonck und Damme,
2001, 2003) ergeben.

Um einen sicheren Halt zu gewdhrleisten, evolvierten entsprechende
Haltestrukturen (Cartmill, 1979; Gorb und Beutel, 2001; Horn, 1972;
Orivel et al., 2001). Weit verbreitet ist der Gebrauch von Krallen, die
sich entweder in den Untergrund einsenken kdnnen oder sich gegen
Unebenheiten der Oberflache verhaken kénnen. Dadurch, dass die
Krallen durch ihre meist sichelférmige Geometrie hauptsachlich auf
Zug wirken, ist ihr Einsatz allerdings eingeschrankt (Cartmill, 1979,
1985). Beim Aufwartsklettern an vertikalen Flachen kénnen meist nur
die Vorberbeine entsprechend eingesetzt werden, beim Kopfiiberlaufen
auf flichigen Substraten die Beine stark zum Korper hin gezogen wer-
den miissen, um geniigend Reibungskraft aufzubringen. Auf glatten
(und harten) Oberfldchen finden sie dagegen keinen Halt und rutschen
ab.

Nattirliche, glatte Substrate finden sich neben glatt geschliffenen
Steinoberfldchen v. a. bei Blattern. Letztere Oberflachen bestehen meist
aus auskristallisierten Wachsen und dienten vermutlich zunéchst als
Verdunstungsschutz und/oder UV-Schutz. Spater fungierten sie zu-
dem auch als mechanische Barriere gegen das Anhaften von pathoge-
nen Pilzsporen (Beattie und Lindow, 1995; Blakeman, 1991; Braun und
Howard, 1994; Schwab et al., 1995) oder herbivoren Insekten. Jedoch
finden sich auch glatte oder sogar extra rutschige Oberflachen, um
vorrangig den Halt von Insekten zu erschweren (fiir die Retention von
Bestdubern u.a. nach Knoll [1926, 1930]; Singer [2002]; Vogel [1965];
fiir karnivore Pflanzen u.a. nach Bohn und Federle [2004]; Darwin
[1875]; Gaume et al. [2002, 2004]; Juniper und Burras [1962]; Martin
und Juniper [1970]; Newell und Nastase [1998]; Reut [1993]).

Als Gegenstrategie evolvierten entsprechend mehrmals parallel im
Tiereich Haftorgane an den Fiifsen der Tiere (Abb. 1.1, Breidbach, 1980;
Gorb und Beutel, 2001; Haas und Gorb, 2004; Noble und Jaeckle, 1928;
Schliemann, 1983; Zani, 2000)3. Die Haftorgane mussten jedoch nicht

Bei manchen Insekten findet man auch Haftorgane an den Antennen (Stork, 1981) oder
am Abdomen (White und Carver, 1971).
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Abbildung 1.1: Die enorme Variationsbreite an Haftorganen wird von arborealen
Vertebraten wie Laubfréschen (A) und Geckos (B), jedoch vorwiegend von Insekten
wie z. B. Ameisen (C) oder Fliegen (D) repréasentiert. Das kleine Insert zeigt das jewei-
lige Haftorgan in stérkerer VergréBerung. Bild A: www.wildbluemekalizard. com,
Insert A: J. Smith; Bild und Insert B: K. Autumn; Insert C: S. Gorb

nur einen guten Halt auf den Oberflachen sichern (z. B. fiir viele Herbi-
voren nach Ahman, 1990; Brennan und Weinbaum, 2001; Eigenbrode
und Espelie, 1995; Federle, 1999), sondern auch ein schnelles Entkom-
men vor Pradatoren ermoglichen (fiir Insekten u. a. nach Eigenbrode
et al. [1996, 1995]; Eigenbrode [2004]; Eigenbrode und Kabalo [1999];
Eigenbrode et al. [1999]; Eisner und Aneshansley [2000]; fiir Echsen u. a.
nach Autumn et al. [2000, 2002b]; Irschick et al. [1996]; Zani [2000]); es
entstand demnach ein hoher Selektionsdruck auf sich schnell l16sende,
dynamische Haltestrukturen.

Haftorgane, die fiir die pedale Lokomotion eingesetzt werden, findet
man v. a. bei den Arthropoden (bei Insekten und Spinnentieren), und
bei zwei Vertebratengruppen (hauptsdchlich Baumfrosche [Duellman
und Trueb, 1985] und einigen arborealen Echsen, wie Gekkonidae,
Scincidae und Polychridae nach Williams und Peterson [1982]; fiir ei-
ne Ubersicht siehe Schliemann [1983]). Trotz des Vorkommens in so


www.wildbluemekalizard.com

1.2 DIE EVOLUTION VON HAFTORGANEN

A B

Haftorgan

Haftflissigkeit

raue Oberflache

Abbildung 1.2: Die zwei Grundtypen von Haftorganen im Tierreich. A: Glatte Haft-
organe sind in ihrer Fahigkeit, den Oberflachenrauigkeiten zu folgen, limitiert. Die
dadurch verminderte Haftkontaktflache wird von den Tieren durch das Sekretieren
einer Haftflissigkeit (blau) kompensiert, welche die ,Licken* auffullt. B: Hafthaare
kénnen durch ihre Feinheit besser in Unebenheiten adhéarieren und bendtigen ab
einem gewissen unteren Spitzendurchmesser keine Flussigkeit mehr. Verandert nach
Federle (2006).

unterschiedlichen Tiergruppen kann man die Haftorgane morpholo-
gisch in zwei Grundtypen einteilen: ,glatte” und ,haarige” Haftpolster
(Abb. 1.2). Bei den glatten Haftsystemen handelt es sich meist um
sehr weiche Strukturen, die sich gut an grobere Oberflachenrauigkei-
ten anpassen konnen. Kleinere Liicken konnen durch eine sekretierte
Haftfliissigkeit ausgeglichen werden (eine ndhere Beschreibung dieser
Haftorgane findet sich in Abschnitt 1.3.2, Seite 9).

Die Haarsysteme dagegen bestehen aus Feldern vieler geordneter
Einzelhaare. Die Haarenden konnen kreisrund bis spatelférmig ver-
breitert sein (Arzt et al., 2003; Betz, 2003; Spolenak et al., 2004; Stork,
1983a; Stork und Evans, 1976; Sukontason et al., 2006) oder sich in noch
feinere Harchen hoherer Ordnung verzweigen (sog. Setae bzw. Spa-
tulae, Gao et al., 2005; Persson, 2007; Ruibal und Ernst, 1965). Geckos
sind die grofiten Tiere mit ausgepragten Haftorganen und Rekordhal-
ter in der Anzahl der Hafthaare. Nach Autumn und Peattie (2002)
besitzt ein ausgewachsener Tockay-Gecko (Gecko gecko) mehr als 6.5
Milliarden Einzelhafthaare. Des Weiteren konnen sich mehrere Haft-
organe an einem Bein befinden (z. B. bei Kidfern nach Betz (2003), bei
Spinnen nach Niederegger und Gorb (2006) oder glatte Haftorgane
bei Schaben, Arnold (1974); Roth und Willis (1952)) und sogar glatte
und haarige Haftorgane gemischt an einem Bein gleichzeitig vorkom-
men (z.B. glattes Arolium und Haarfelder an den Tarsalgliedern bei
Stabheuschrecken) oder wahrend verschiedener Entwicklungsstadi-
en differieren (Kéferlarven besitzen beispielsweise glatte Haftorgane,
deren Imagines dagegen haarige; Zurek et al., 2007). Die Verteilung
und Anordnung einzelner Haftorgane bzw. die Ausgestaltung der
Einzelstrukturen ist sehr divers und schematisch fiir verschiedene In-
sektenordnungen in Beutel und Gorb (2001) und Gorb und Gorb (2002)
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dargestellt (siehe auch Breidbach, 1980; Nachtigall, 1974; Schliemann,
1983).

Hymenopteren und einige an-
dere Insektenordnungen besitzen
Haftorgane, welche ein- und aus-
faltbar sind ([Holway, 1935]; fiir
Hymenopteren nach Snodgrass
[1956], fiir Thysanopteren nach
Heming [1971], fiir Mecopteren
nach Roder [1984], fiir Lepidopte-
ren nach Faucheux [1985]).% Die-
se Beweglichkeit wirft die Frage
auf, ob die Tiere die Grofie der
Haftorgane und somit die Kon-
taktfliche zum Untergrund vari-
ieren konnen. Wie anfangs er-
wihnt, ist die Kontrolle der Kon-

taktfliche zum Medium ein ent-

scheidender Parameter fiir eine . _ .
Abbildung 1.3: Eine Weberameise hélt

das 100-fache ihres Kérpergewichtes kopf-
Viele Bienen und Wespen kén-  gber auf einer glatten Oberflache.

0konomische Lokomotion.

nen gut kopfiiber auf glatten

Oberflachen laufen, jedoch ist ihre Haftfahigkeit meist auf das Hal-
ten ihres eigenen Korpergewichtes beschrankt (Baur und Gorb, 2002).
Dagegen konnen viele Ameisen Lasten mit einem Vielfachen des Kor-
pergewichtes beim Sammeln und Eintragen von Nahrung bewaltigen
(Brainerd, 1994; Federle et al., 2000a,b; Holldobler und Wilson, 1990;
Lutz, 1929; Wojtusiak et al., 1995). Ein herausragendes Beispiel stellen
die tropischen Weberameisen (Gattung Oecophylla) dar. Ihre Haftor-
gane sind im Vergleich zu anderen Ameisenarten deutlich vergrofert
(Abb. 1.4 G und H; siehe auch Federle, 2002; Orivel et al., 2001), was
sie befdhigt, aufSerordentliche Haftkréfte aufzubauen (Wojtusiak et al.,
1995). Federle et al. (2000b) zeigten, dass eine einzelne Arbeiterin
mehr als das 100-fache ihres Korpergewichtes kopfiiber auf einer glat-
ten Oberfldache halten kann (Abb. 1.3; 2-3-faches Korpergewicht fiir
Fliegen nach Walker et al. [1985]; Wigglesworth [1987], 10-20-faches
Korpergewicht fiir Aphiden nach Dixon et al. [1990]; Lees und Hardie
[1988], 30-60-faches Korpergewicht fiir ausgewdhlte Kifer nach Eisner

4 bei Aphiden sind aussttilpbare Pulvilli (,,Sohlenbldf8chen”) beschrieben worden (Buck-
ton, 1876; Dixon et al., 1990; Uichanco, 1921; Weber, 1930; White und Carver, 1971).
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und Aneshansley [2000]; Stork [1983a]; Ttichert [2007], geschétzte Kraft
fiir vollen Kontakt aller Adhésionshaare fiir eine Spinne nach Kesel
et al. [2004] etwa 170-faches Korpergewicht). Trotz dieser enormen
Haftleistungen bleiben die Tiere natiirlich nicht auf den Oberflachen
haften, sondern laufen scheinbar , mithelos” auf den Oberflichen um-
her; ganz offensichtlich muss hier eine gut funktionierende Kontrolle
der Haftkréfte vorliegen.

1.3 DER TARSUS DER HYMENOPTEREN

Die Beine der Weberameisen gliedern sich wie alle Insektenextremita-
ten prinzipiell in Coxa, Trochanter, Femur, Tibia und Tarsus (Abb. 1.4A).
Vorder-, Mittel- und Hinterbeine sind dhnlich strukturiert, die Vorder-
beine sind jedoch etwas kiirzer als die Mittel- und Hinterbeine. Der
Tarsus besteht aus fiinf Tarsalsegmenten (hier mit , Tal” bis ,Ta5“, von
proximal nach distal, benannt), réhrenférmige, harte Kutikulasegmen-
te, welche gelenkig durch weichere Intersegmentalhdute miteinander
verbunden sind. Femur, Tibia und Tal sind verldngert, sodass die Beine
insgesamt lang und filigran wirken. Die Gelenke der Tarsalsegmente
besitzen zueinander einen aktiven Freiheitsgrad fiir Drehbewegungen
in der Sagittalebene (,,Scharnier-Gelenk”). ,,Uberha'nge” an den dorsa-
len Enden der Segmente blockieren weitgehend eine Bewegung nach
dorsal, sodass eine Anspannung des Unguitraktormuskels zu einem
Abknicken der Tarsuskette nach ventral fithrt (Frantsevich und Gorb,
2004; Niederegger und Gorb, 2003). Eine solche Kontraktion bewirkt
auch eine translatorische Bewegung der Tarsalsegmente ineinander,
wodurch sich die gesamte Tarsalkette dabei etwas versteift (Frantsevich
und Gorb, 2004).

In Femur, Tibia und Tal inserieren antagonistische Muskelpaare fiir
die Flexion und Retraktion der entsprechenden Beinsegmente (Frant-
sevich und Gorb (2004); Abb. 1.4B), Ta2-Ta5 sind frei von Muskeln.
Am letzten Tarsomer Ta5 werden die Krallen und das Haftorgan tiber
einen dreiteiligen, in Femur und Tibia liegenden Muskel (Retractor
unguis, Pratarsus-Flexor oder Unguitraktor-Muskel) bewegt.? Dieser
entldfit eine entsprechend lange Sehne durch das gesamte Bein, bis hin
zu der sog. Unguitraktorplatte im Pratarus (Goel, 1972; Gorb, 1996).
Diese stark sklerotisierte Platte (Goel, 1972) kann in vivo mit Hilfe von

Die verwendeten Termini sind weitgehend an Woodworth (1908), Uichanco (1921),
Snodgrass (1935) und Dashman (1953a) orientiert, die als erste detalliertere Anatomie-
studien des Insektentarsus verfassten.
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starkem Durchlicht sichtbar gemacht werden (Abb. 1.4B).° Die Platte ist
mit der Krallenbasis und einer weiteren sklerotisierten Struktur (Plan-
ta) beweglich verbunden, welche schliefSlich den Arcus bewegt. Der
Arcus ist eine U-formige Struktur im Aroliumsack. Eine Rotation des
Arcus bedingt die Entfaltung des Aroliums zur Oberfldche und unter-
stiitzt durch seine besondere Geometrie eine laterale Verbreiterung des
Aroliums nach Oberflachenkontakt (Federle et al., 2001; Frantsevich
und Gorb, 2002). Der Ein- und Ausfaltmechanismus des Aroliums ist
eine Besonderheit der Hymenopteren und ist daher Gegenstand der
nachfolgenden Untersuchungen (Abschnitt 3.1, Seite 35).

Bei der Kontraktion des Krallenziehers werden die Krallen gebeugt
und das Haftorgan entfaltet; die Segmente Ta2 bis Ta5 werden dabei
nur passiv mitbewegt (Federle et al., 2001; Frantsevich und Gorb, 2004;
Radnikow und Bassler, 1991; Walther, 1969). Dadurch, dass der Muskel
weit proximal im Bein liegt, wird trage Masse im distalen Beinabschnitt
vermieden, was das Beschleunigen und Abbremsen der Fiifle beim Lau-
fen erleichtert. Die Aufteilung des Muskels in drei separate Einheiten
unterstiitzt dieses Konzept. Nach Radnikow und Béssler (1991) bewe-
gen die zwei kleineren, mehr distal gelegenen Einheiten den Pratarsus
fiir eine moderate Flexion. Die Hauptkraft wird von dem proximal
(im Femur) gelegenen Muskel erzeugt, um die Krallen vollstandig zu
beugen und mit ihrer Hilfe sicheren Halt zu gewéhrleisten.

Da ein Antagonist des Flexormuskels fehlt, miissen die Tarsomere,
Krallen und das Haftorgan passiv zuriickgefiihrt werden. Die Energie
dafiir kommt aus elastischen Elementen, die sich bei der Flexion des
Krallenziehers verformen. Die Aroliumkutikula ist elastisch, die Kral-
len und die Tarsalsegmente werden iiber Resilin-Elastomere bewegt
(Frantsevich und Gorb, 2002; Frazier et al., 1999; Gorb, 1996; Neff et al.,
2000; Niederegger und Gorb, 2003; Sensenig und Shultz, 2002; Snod-
grass, 1956). Dieses gummiartige Bio-Polymer ist unter UV-Anregung
autofluoreszent und ist bei entsprechender Beleuchtung im Lichtmi-
kroskop als hellblaue Struktur erkennbar (Abb. 1.4F; vgl. Kriterien
fiir die Prasenz von Resilin nach Andersen und Weis-Fogh (1964)).
Im Prétarsus ist v. a. die Krallenbasis und die Verbindung zwischen
Unguitraktorplatte und Planta stark resilinhaltig. Zwischen den Tarso-
meren, v. a. an der dorsalen Seite des Gelenkes zwischen Ta4 und Ta5
befinden sich Resilinligamente fiir die Riickstellung der Tarsalglieder

Préatarsale Strukturen werden teilweise fiir Systematik verwendet (Wheeler et al., 1993)
und schlieflen die Unguitraktorplatte als haufig vorkommendes Merkmal mit ein
(Dashman, 1953b; Goel, 1972; Weirauch, 2005).
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(siehe dazu Abb. 1.4E in dem vorliegenden Dokument oder Abb. 6 in
Frazier et al., 1999).

1.3.1 Krallen

Als sehr urspriingliches Merkmal besitzen nahezu alle Arthropoden
Krallen, um diese an Vorspriingen rauer Oberflichen verhaken zu kon-
nen oder diese in weichen Untergrund zu inserieren. Fiir eine optimale
Funktionalitdt sind die Krallen daher stark sklerotisiert, sichelformig
gebogen und spitz zulaufend. Abhédngig von der Kriimmung und der
Spitze der Kralle greifen sie allerdings nur auf bestimmten Rauigkei-
ten” (Dai et al., 2002). In Abb. 1.5 ist schematisch ein Grofienvergleich
einer Weberameisenkralle zu einer Oberflichenrauigkeit von ca. 30 pm
Korndurchmesser (Schleifpapier, Fa. ULTRATEC) gezeigt. Der innere
Kriimmungsradius der Kralle betragt ca. 42+7 pm (Mittelwert von 7
Krallen einer Ameise), der dufiere Kriimmungsradius 74413 pm, und
der Krallenspitzendurchmesser ~241 pm (aus lichtmikroskopischen
Seitenaufnahmen abgeschitzt; Abb. 1.5). Nach Dai et al. (2002) sollten
Krallen in etwa auf den Rauigkeiten greifen kénnen, die mindestens ei-
ne mittlere Korngrofle bzw. Rauigkeit des Krallenspitzendurchmessers
aufweisen; daher sollten fiir Weberameisen Oberflichen mit einer Par-
tikelgrofie von <2 um theoretisch rutschig sein. Eigene Beobachtungen
an Weberameisen mit amputierten Haftorganen zeigten, dass bereits
Oberflachen mit einer Rauigkeit von 5 um Korndurchmesser rutschig
sind (fiir Hornissen < 35 pm nach Frantsevich und Gorb, 2004). Dies
konnte damit zusammenhéngen, dass bei vielen Individuen die Kral-

lenspitzen abgenutzt oder abgebrochen waren.

1.3.2  Haftorgan

Das Haftorgan der Weberameisen (Arolium) besteht im wesentlichen
aus einem diinnen, weichhdutigen kutikuldren Sack, der mit einer ha-
molymphartigen Fliissigkeit gefiillt ist (Federle et al., 2001). Das sehr
niedrige E-Modul der Kutikula im ventralen Bereich des Aroliums
(27 kPa fiir Heuschrecken nach Gorb et al. 2000; fiir mechanische Fi-
genschaften der Kutikula siehe Vincent und Wegst 2004) sorgt fiir eine
geniigende Anschmiegbarkeit an kleine Unebenheiten der Oberfldchen-
topographie (Chow, 2003; Fuller und Tabor, 1975; Persson und Gorb,

Einen evolutiondren Vergleich der Krallenmorphologie bei arborealen Echsen liefert
Zani (2000).
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A B Trochanter Tibia
Coxa Femur Extensor Extensor

Trochanter

Flexor Pratarsus

Flexor

Trochanter Tibia
Femur
Reductor Tarsus

Flexor

Tarsus

Tarsomere Extensor

Sehne

Abbildung 1.4: Morphologie und Anatomie des Weberameisenbeines. AC: Arcusarm,
AR: Arolium, CS: campaniforme Sensillen, KR: Krallen, MA: Manubrium, PL: Planta
, Ta4: 4. Tarsomer, Ta5: 5.Tarsomer UP: Unguitraktorplatte, US: Unguitraktorsehne.
A: Schematische Gliederung einer Insektenlaufextremitét (verandert nach Chapman,
1982). B: Schematischer Langsschnitt von A) mit Muskelanatomie. Der Unguitraktor-
muskel (Pratarsus-Flexor) und die Sehne sind farbig hervorgehoben. C: Frontalansicht
des Préatarsus mit eingeklapptem (1) und ausgefaltetem (2) Arolium. REM-Aufnahme
W. Federle. D: REM-Aufnahme des 4. und 5. Tarsomers einer Weberameise. Aro-
lium im ausgefalteten Zustand. E: Sagittaler Dinnschnitt des distalen Tarsus unter
UV-Beleuchtung. Schnitt W. Federle. F: Herauspraparierter Unguitraktorkomplex
unter einer Kombination von UV- und Durchlichtbeleuchtung. Blau gefarbte Struktu-
ren indizieren die Présenz von Resilin. Aufnahmen W. Federle. G: Ventrale Ansicht
eines Weberameisentarsus (Hinterbein) mit entfaltetem Arolium in Oberflachenkontakt
(dunkle Zone mit Hilfe von Auflichtbeleuchtung; Methode siehe Seite 28). H: wie G
einer ahnlich groBen Rossameise (Camponotus floridanus). MaBstab C, F 100 um; D,
E, G, H: 200 pm.
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Abbildung 1.5: GréBenvergleich der Weberameisenkralle zu einer rauen Oberflache:
A: REM-Aufnahme eines Pratarsus auf einer 30 um (Partikel-Durchmesser) rauen
Schleifpapier-Oberflache, die in einigen Experimenten verwendet wurde (siehe z. B.
Abschnitt 3.3, Seite 43). B: Lichtmikroskopische Aufnahme einer Weberameisen-
kralle. Krallengeometrie mit &uBerem und innerem Krallen-Krimmungsradius (R,,
R;). Abhangig von diesen Radii und dem Krallenspitzendurchmesser (R;) greifen
die Krallen oder rutschen ab. Anmerkung: Der Krallenspitzendurchmesser ware hier
nur in REM-Aufnahmen hinreichend akurat zu ermitteln. Als GréBenvergleich sind
idealisierte 30 um-Partikel eingezeichnet

2003) 8. Als sehr weiches Material ist es, wie auch einige kiinstliche
Haftpolymere (Benedek und Heymans, 1997), von sich aus haftend
(Erfiillung des DAHLQUIST-Kriterium nach [Dahlquist, 1969, 1966],
siehe auch Gay [2002]; Gay und Leibler [1999]).

Hafthaare (Setae) sind dagegen sehr steif (B-Keratin ~1-15GPa;
Autumn et al., 2006¢; Peattie et al., 2007; Sitti und Fearing, 2003).
Dies verhindert ein Zusammenhaften der langen Haare untereinander
und schafft ein abriebfesteres Haftorgan. Um trotzdem eine gute An-
schmiegbarkeit an den Untergrund zu erzielen, sind bei manchen Tie-
ren weichere und kiirzere Hafthaare einer zweiten Ordnung (Spatulae)
aufgesetzt (Autumn [2006]; Gao et al. [2005]; fiir artifizielle Hafthaare
siehe Geim et al. [2003]; Northen und Turner [2005]. Diese hierarchi-
sche Ordnung findet sich auch in der fibrillairen Kutikula der glatten
Haftorgane wieder, was dort vermutlich denselben Zweck erfiillt (vgl.
dazu die Haftorgan- Querschnitte bzw. Gefrierbriiche in Federle (2004);
Gorb et al. (2000); Kendall (1970); Santos et al. (2005) und Abb. 4.15,
Seite 116).

1.3.3  Haftfliissigkeit

Obwohl die Kutikula der weichhdutigen glatten Haftorgane sich sehr
gut an Oberflichenunebenheiten anlegen kann, ist ihre Anschmieg-
barkeit doch limitiert. Ab einer gewissen Frequenz und Hohe des

Echinodermen besitzen ,Haftfiile” aus sogar noch weicherem Material (=~ 8 kPa nach
Santos et al., 2005).

11
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Oberflachprofils kann die Kutikula den , Spitzen” und , Tdlern” nicht
mehr folgen und liegt daher nur auf den Spitzen der Unebenheiten auf
(Abb. 1.2A). Da der resultierende Kontaktflachenverlust zu ungeniigen-
den Haftkraften fithrt (Fuller und Tabor, 1975), kompensieren dies die
Tiere durch das Sezernieren einer Haftfliissigkeit (moglicherweise di-
rekt aus dem Haftorgan; vgl. Bauchhenfs, 1979; Lensky et al., 1985, 1984;
Pouvreau, 1991). Diese Fliissigkeit fiillt die Téler im Oberflachenprofil
aus und gewdhrleistet eine durchgehende Kontaktflache.

Die gekriimmten Menisci an den Randern des Haftorgans bewirken
einen Unterdruck tiber das gesamte Fliissigkeitsvolumen, wodurch
eine Kapillarkraft entsteht, die das Haftorgan an der Oberfldche hilt.
Nachdem die Kapillarkraft invers proportional zu der Hohe des Fliis-
sigkeitsfilmes ist, kann zu viel Fliissigkeit die Haftkréfte reduzieren
(Drechsler und Federle, 2006). Dies ist besonders bei bereits nassen
(glatten) Oberflachen problematisch. Von einigen glatten Haftorganen
sind ausgepragte Kanalsysteme an der ventralen Seite der Haftorgane
beschrieben (fiir Heuschrecken nach Gorb et al. [2000], fiir Baumfrosche
nach Green und Simon [1986]; Hanna und Barnes [1991]). Ahnlich
einem Reifenprofil konnten diese Strukturen helfen wahrend der Auf-
setzphase tiberschiissige Fliissigkeit nach aufSen zu verdriangen (Bohn
und Federle, 2004; Chung und Chaudhury, 2005; Federle et al., 2006).
Haarige Haftsysteme, welche auch Haftfliissigkeit sezernieren (Eisner
und Aneshansley, 2000), besitzen automatisch durch ihre punktuellen
Haftkontakte viele Zwischenrdume, um ein Abflieflen zu erleichtern.

Interessanterweise nutzen alle Insekten eine Haftfliissigkeit, unab-
hédngig vom Grundtypus des Haftorganes (fiir haarige Haftorgane
von z. B. Fliegen oder Kéfern siehe z. B. Eisner und Aneshansley, 2000;
Gorb, 1998; Ishii, 1987; Kolsch und Betz, 1998; Stork, 1980, 1983b; Wal-
ker et al., 1985). Nachdem Insekten sowohl in der Biomasse (Wilson,
1990) als auch nach Artenanzahlen (Wheeler, 1990) den Hauptanteil
der Arthropoden ausmachen, kann gesagt werden, dass die meisten
Tiere mit Haftorganen eine fliissigkeitsbasierte Adhdsion benutzen.
Feinere Hafthaare adhédrieren dagegen durch direkten, trockenen Kon-
takt (z. B. Geckos: [Autumn et al., 2002a; Hiller, 1968] und Spinnen:
[Kesel et al., 2003]%). Eine Adhasionsfliissigkeit wiirde vermutlich zum
verklumpen der feinen Hafthaare durch Kapillarkrifte fithren (Bico
et al., 2004; Eisner und Aneshansley, 2000). Dass Geckos trotzdem
in nassen Habitaten haften konnen, liegt daran, dass die Haare stark
hydrophob sind (Autumn und Hansen, 2006) und somit keine Benet-

9 Eine Ausnahme unter den Spinnentieren sind evtl. Milben (siehe Mizutani et al., 2006).
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zung durch Wasser erlauben (die Kombination aus Mikrostruktur und
Ultrahydrophobizitat unterstiitzt vermutlich die Selbstreinigung der
Haftorgane dhnlich wie bei vielen Pflanzenoberflachen; Barthlott und
Neinhuis, 1997; Neinhuis und Barthlott, 1997).

Die Haftfliissigkeit der Insekten besteht aus zwei Hauptkomponen-
ten und liegt als Emulsion vor (Federle et al., 2002; Gorb, 2001). Bislang
ging man davon aus, dass der Hauptanteil 6lig ist (Bauchhenfs, 1979;
Eisner und Aneshansley, 2000; Walker, 1993), der fiir eine gute Benet-
zung hydrophober Oberfldchen, wie z. B. wachsige Pflanzenkutikula,
sorgt (Fogg, 1947; Martin und Juniper, 1970). Durch seine Kompo-
sition aus Wachsen, hoheren Kohlenwasserstoffen und langkettigen
Fettsduren (Ishii, 1987; Kosaki, 1996) hat dieser Anteil einen niedrigen
Dampfdruck und bleibt so als ,Fuf$spur” gut sichtbar auf der Oberfla-
che zurtick. Mit Hilfe von Interferenzmikroskopie, bei der besonders
gut optische Brechungsunterschiede von Materialien sichtbar gemacht
werden konnen, fanden Federle et al. (2002) und Federle und Full (2002)
eine zweite, wissrige Komponente (siehe auch Votsch et al., 2002). De-
ren Anteil ist auf vermutlich mehr als die Halfte zu schitzen (nach
W. Federle, personliche Mitteilung), jedoch ist die Komponente sehr
stark fltichtig, sodass sie bislang unterschitzt wurde. In Hochgeschwin-
digkeitsaufnahmen (Abb. 4.13, Seite 109) ist das schnelle Verdunsten
gut zu erkennen. Qualitative Analysen der Haftfliissigkeit von Ka-
fern (Eisner und Aneshansley, 2000; Kosaki, 1996) und Stubenfliegen
(Attygalle et al., 2000; Bauchhenf3, 1979; Schmitt, 1990; Votsch et al.,
2002) konnten die funktionelle Bedeutung der einzelnen Komponenten
bislang nicht klaren.°.

Die Emulsion als Ganzes besitzt jedoch als Nicht-Newton’sche Fliis-
sigkeit wichtige Eigenschaften fiir die statische Reibung. Intuitiv wiirde
man vermuten, dass Insekten auf ihrem sekretierten Fliissigkeitsfilm
leicht rutschen wiirden. Federle et al. (2004) und Drechsler und Federle
(2006) fanden jedoch heraus, dass sich die Haftfliissigkeit bei geringen
Scherkréften eher wie ein Festkorper verhalt (hohe Viskositat) und so
ein Rutschen eines ruhig sitzendes Insekt an einer vertikalen Oberfla-
che verhindern kann (Edwards und Tarkanian, 1970; Wigglesworth,
1987).

Nachdem diese Art der Adhésion auf eine Benetzung der Oberflache
mit der Haftfliissigkeit basiert, sind alle Oberflachen, wo dies verhin-

Bei manchen Tieren enthélt die sekretierte Fliissigkeit Pheromone zur Kommunikation
mit Nestgenossen; fiir eine ponerine Ameise nach Billen et al. (2005); Tijskens et al.
(2002), fiir eine Bienenart nach Jarau et al. (2005), fiir Hummeln nach Schmitt et al.
(1991).
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dert wird, extrem rutschig fiir die Tiere. Eine schlechte Benetzung
(Kontaktwinkel der Fliissigkeit zur Oberflache >70°) kann bei einer
lipophilen Haftfliissigkeit durch lipophobe Oberflichen entstehen. Un-
terstiitzt wird die Rutschigkeit einer solchen Oberflache durch ihre
Mikrostruktur, wodurch ein Tropfen nur partiell Kontakt mit dem
Substrat machen kann (Barthlott und Neinhuis, 1997; Neinhuis und
Barthlott, 1997). Haufig besteht eine solche Oberfldche aus Rauigkeiten
mehrerer Ordnungen. Liegt die Rauigkeit unterhalb der Gréfienord-
nung der Krallenspitzen wird sie als mikrorau bezeichnet. Auf solchen
Oberflachen haften hdufig weder Krallen noch das Haftorgan (Dai
et al., 2002; Frantsevich und Gorb, 2004).

Natiirlich vorkommende mikroraue Oberfldchen sind die wachsi-
gen Kristallschichten von Pflanzenoberflichen (Holloway, 1969a,b;
Jetter und Riederer, 1996; Neinhuis und Barthlott, 1997). Kiinstlich
hergestellte Oberflachen sind z. B. Teflonbeschichtungen (PTFE, Polyte-
trafluoroethylen) von Pfannen, oder die dem TEFLON™ sehr dhnliche
Substanz FLUON™ (WHITFORD GmbH). Letzteres ist als wéssrige Fliis-
sigkeit kommerziell erhidltlich und kann leicht auf glatte Oberfldchen
aufgebracht werden (Partikelgrofie 0.05-0.5 nm, nach Roger H. Long,
1996, US Patent-Nummer 5566500). Die Substanz wurde einerseits als
rutschiges Laufsubstrat fiir verschiedene Versuche verwendet, ande-
rerseits auch um ein Ausbrechen der Ameisen aus ihren Terrarien zu
verhindern (Chen und Wei, 2006). Bislang ist unklar, inwieweit ein
mogliches Abbrechen einzelner Substratpartikel die Rutschigkeit der

Fluon-Oberflachen unterstiitzt.

1.4 WIE HAFTEN HAFTORGANE?

Erste Beobachtungen der Haftleistungen von Tieren gehen in das 17.
und 18. Jahrhundert zuriick (Blackwall, 1830; Dahl, 1884, 1885; De-
witz, 1883; Haase, 1900; Hepworth, 1854; Hooke, 1665; Rombouts, 1884;
Simmermacher, 1884a,b; Stefan, 1874; Tornier, 1899; West, 1862). Die
Ideen der Haftmechanismen reichten von einem Verhaken der Haft-
organe mit den Oberfldchenrauigkeiten tiber Klebesekrete bis hin zu

Saugnépfen. Kirby und Spence schrieben 1856:

»Dass Miicken an senkrecht stehendem Glas, und iiber-
haupt gegen ihre Schwere gehen konnen, ist lang eine Quel-
le der Verwunderung und Untersuchung gewesen, und
sehr verschieden waren die Meinungen der Gelehrten dar-

tiber. Einige sahen die Saugnépfe an den Fiiflen dieser Thie-
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re fir Schwdamme an, mit einer Art Kleber gefiillt, durch
den sie an solchen Oberflachen sich halten konnten.«

Die genauen Mechanismen sind selbst heute noch nicht vollstandig
geklart und beschiftigen auch Wissenschaften aufserhalb der Biologie
(Bhushan et al., 1995; Brochard-Wyart et al., 2000; Francis und Horn,
2001; Israelachvili, 1992; Persson, 2007, 1998, 2001; Piau et al., 2004;
Varenberg et al., 2006). Die Haftmechansimen basieren auf den vor-
herrschenden Adhésionskréften sowie den Materialeigenschaften der
Haftorgane und lassen sich in folgende Kategorien einteilen (fiir eine
Ubersicht siehe z. B. Baier et al., 1968; Baier, 1970; Gorb, 2001; Nachti-
gall, 1974):

» Kapillarkrifte, die durch einen abgesonderten Fliissigkeitsfilm
zwischen Fuf3 und Oberflidche entstehen (z. B. Frosche: Emerson
und Diehl [1980]; Hanna und Barnes [1991] und Insekten: [Langer
et al., 2004]; Abb. 1.1A-C). Die Kapillarkraft entsteht durch einen
gekriimmten Meniskus an den Réandern des Fliissigkeitsfilms,
was in der Fliissigkeit zu einem Unterdruck fiihrt (Taher und
Saif, 2002). Der Meniskusradius ist von der Hohe des Filmes
und von der Benetzbarkeit der beiden Oberflachen (Substrat und
Haftorgan) abhdngig und variiert so die Starke des Unterdrucks.
Der Unterdruck zieht dabei das Haftorgan zur Oberfldche. Bei
der Ausbreitung des Filmes unter dem Haftorgan wird Energie
zur Benetzung neuer Oberfldchen benétigt, sodass das System ab
einer bestimmten Hohe des Filmes im Gleichgewicht zum Stehen
kommt. Eine dynamische Komponente (STEFAN-Adhésion) kann
beim schnellen Losen des Haftorgans durch die Viskositdt der
Fliissigkeit entstehen (Betz und Kolsch, 2004).

* VAN DER WAALS-Kréfte durch direkten, sehr engen Kontakt des
Fufles/Haftorganes mit der Oberflache (Hiemenz, 1977, u. a. bei
Geckos, Skinks und Spinnen, Abb. 1.1D). Durch die unspezifi-
schen, intermolekularen Krafte konnen diese auf jeder Oberfldche
verwendet werden, verlangen jedoch einen sehr engen Kontakt
mit dem Substrat. Sehr kleine Tiere, wie manche Milben oder
Nymphenstadien vieler Insekten, haben relativ zu ihrer geringen
Korpermasse eine so grofse Korperoberfldche, dass sie keine spe-
zialisierten Haftorgane bendtigen, sondern sich auf die Adhédsion
durch van der Waals-Krifte verlassen. Es wire interessant zu
untersuchen, wie eine Haftkontrolle bei diesen Tieren moglich
ist.
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¢ Elektrostatische Wechselwirkungen, die durch Dipolmomente

in den einzelnen Molekiilen entstehen. Ahnlich den VAN DER
WAALS-Kréften sind diese ubiquitdr vorhanden. Bis heute wird
dartiiber spekuliert (Edwards und Tarkanian, 1970; Gillett und
Wigglesworth, 1932), ob Tiere diese Krifte nutzen. Einige Ver-
suche zeigten, dass sich Insekten beim Laufen auf Oberflachen
elektrostatisch aufladen konnen (Edwards, 1962; Maderson, 1964;
McGonigle et al., 2002). Dass Tiere elektrostatische Kréifte jedoch
primar als Haftkraft benutzen, wurde allerdings durch entspre-
chende Experimente ausgeschlossen (Dellit, 1934; Schmidt, 1904;
Stork, 1980).

Unterdruck, der durch ,Saugndpfe” entsteht. Hierbei wird die
Druckdifferenz zwischen dem Raum unter dem Saugnapf und
dem umgebenden Medium ausgenutzt. Dadurch, dass hierbei
eine gute Absiegelung zur Oberfldche Vorraussetzung ist, ist der
Einsatz hdufig mit Sekretion einer Fliissigkeit verbunden und
auf weitgehend glatte Oberflichen limitiert. Man findet diesen
Haftmechanismus hdufig bei aquatischen Tieren (z. B. Muscheln
und Tintenfische nach Kier und Smith (1990); Smith (1991a,b),
Wasserkifer (Plateau, 1872)). Aber auch Fledermause (Riskin
und Fenton, 2001; Thewissen und Etnier, 1995) und einige pa-
rasitische Arthropoden (Gorb, 2001) benutzen Saugnapfe, um
sich am Substrat bzw. Wirt festzuhalten. Saugnépfe, die zum
Laufen verwendet werden, sind bei Larvenstadien der Dipteren
(Frutiger, 1998, und Autoren darin), einigen parasitischen Mil-
ben (Chandler und Ruhe, 1940; Gorb, 2001; Liu und Peng, 1990)
und arborealen Salamandern (Alberch, 1981; Green und Alberch,
1981) beschrieben worden.

Verhaken der Haftorganoberflache /Hafthaare mit den Uneben-
heiten des Substrates (Dellit, 1934; Gillett und Wigglesworth,
1932; Hora, 1923; Mahendra, 1941). Dieser Mechanismus gilt nur
fiir die Krallen und wurde durch viele Versuche, bei denen die
Haftfahigkeit der Tiere auf sehr glatten Oberflaichen demonstriert

wurde, ausgeschlossen.

1.5 WIE KONNEN HAFTKRAFTE REGULIERT WERDEN?

Diese Frage lasst sich je nach Betrachtung in verschiedene Fragenkom-
plexe aufteilen: Welches sind die zu steuernden Ebenen (z. B. Haftor-
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gan, Bein oder gesamter Korper)? Was sind die variablen Parameter
(z. B. Grofie, Form, Harte, Stellung)? Und wie werden sie angesprochen
(z. B. aktiv neuronal oder passiv mechanisch)? Wie konnen die an den
Kontaktflichen anliegenden Kréfte innerhalb des Kontaktes und/oder

zwischen verschiedenen Kontakten (Beinen) kontrolliert werden?

* Haftorgan. Am Haftorgan selbst sind mehrere Steuergrofien denk-
bar, welche das Haftvermogen beeinflussen konnen. Die Harte
und die Form des zu verformenden Materials spielen bei Aufsetz-
und Abldsevorgingen eine wichtige Rolle. Ein steifes Material
legt sich nicht so gut an raue Oberfldchen an (Gorb et al., 2000)
und 1d6t sich auch weniger gut schilen (Kendall, 1975). Die Geo-
metrie der Kontaktzone ist hierbei entscheidend fiir die Lange
der Schilkante (Barquins und Ciccotti, 1997; Ciccotti et al., 2004).
Bei Tieren, die eine Haftfliissigkeit verwenden, konnte z. B. die
Menge oder deren Zusammensetzung variiert werden (Federle
etal., 2002).

* (Pri-) Tarsusbewegungen. Der Tarsus und die Krallen konnten
durch ihre Stellung das Haftorgan zur Oberflache bringen oder
abhebeln. Das Haftorgan selbst ist bei manchen Tieren aktiv
beweglich (Federle et al., 2001; Frantsevich und Gorb, 2004) und
konnte so selbst Bewegungen ausfiihren, welche die GrofSe der
Haftkontaktzone kontrolliert. Die Grofie der Adhéasionskraft ist
nach einfachen Modellen proportional zur Kontaktflache (Hertz,
1881; Johnson et al., 1971).

* Beinbewegungen. Das Losen der Haftorgane kann durch tiberge-
ordnete Ebenen, wie z. B. Beinbewegungen beeinflusst werden
(Niederegger und Gorb, 2003). Auch konnte der Einsatz ver-
schiedener Haftorgane (u. a. besitzen Kéfer, Schaben und Heu-
schrecken mehrere und teils verschiedene Haftorgane an einem
Bein) durch unterschiedliche Beinbewegungen gesteuert werden.
Auch ist denkbar, dass der Winkel des Beines die Kraftvekto-
ren auf verschiedene Zonen des Haftorgans richtet. Ein steiler
Beinwinkel wiirde eine Kraftkonzentrierung auf den Rand des
Haftkontakts bewirken und so ein Abschélen initiieren.

* Korperkinematik. Die Grofle und Richtung der Kraftvektoren an
den Tarsen ist weitgehend von der Kérperorientierung zur Ober-
flache, der Beinstellung und der Beschleunigung des Tieres ab-

hédngig. Insekten konnen vermutlich ihre Haftung beeinflussen,
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indem sie entweder den Korperschwerpunkt durch Anderung
der Beinabstdnde verlagern, ihre Laufgeschwindigkeit &ndern
oder ihr Schrittmuster von einem normalen Dreifufigang zu
Gangmustern mit htherem oder niedrigerem Sicherheitsfaktor
dndern (Autumn et al., 2006b; Full und Tu, 1991; Gorb, 2001).

1.6 NEURONALE UND MECHANISCHE KONTROLLE DER LOKO-
MOTION

Aktive Lokomotion unterliegt sowohl mechanischen, als auch neuro-
nalen Kontrollen (Full und Koditschek, 1999; Koditschek et al., 2004).
Da in der vorliegenden Arbeit weitgehend mechanische Aspekte be-
handelt werden und Details einer aktiven, neuromuskuldren Kontrolle
iiber das Thema hinausgehen, sollen hier nur kurz die wichtigsten

Aspekte der neuronalen Kontrolle dargestellt werden.

1.6.1 Neuronale Feedback-Kontrolle iiber Mechanosensoren

Eine Anderung der Krifteverhiltnisse am Bein beim normalen Laufen
oder durch Variation der Laufunterlage (Blasing und Cruse, 2004; Ka-
liyamoorthy et al., 2005; Noah et al., 2001; Zill et al., 2004) wird zunédchst
von entsprechenden Sensoren wahrgenommen. Insekten besitzen zwei
Mechanorezeptortypen, (1) taktile Rezeptoren, welche z. B. den Bo-
denkontakt der Fiifle registrieren (Pfltiger, 1980; Pringle, 1940), und
(2) Propriorezeptoren. Letzteres sind meist campaniforme Sensillen
(CS) (Cocatre-Zilgien und Delcomyn, 1999; Kendall, 1970; Ridgel et al.,
2000) oder chordotonale Organe an den Gelenken (Larsen et al., 1997;
Usherwood et al., 1968; Wong und Pearson, 1976; Zill und Seyfarth,
1996), die den mechanischen Zug in der Kutikula messen (Barth et al.,
2004; Barth, 2004; Blickhan und Barth, 1985; Duysens et al., 2000). Ein
Arthropodenkorper ist meist , iibersdht” von diesen Sensoren, Barth
(2004) gibt etwa 400 Mechanosensoren pro Quadratmillimeter fiir eine
Spinne an (fiir den Feinbau der Sensillen siehe z. B. Barth et al., 2004;
Isidoro et al., 1994).

Dieser Input wird dann entweder mit anderen (optischen und ol-
faktorischen) Sinneseindriicken zentral verrechnet oder, fiir schnelle
Reaktionen, dezentral in den Bauchganglien verarbeitet und reflexartig
direkt wieder an die Muskeln geschickt (Feedback-Kontrolle, Abb. 1.6).
Die afferenten Signale von den Sensoren sind excitatorischer Natur,

wohingegen die Efferenzen von den Interneuronen (in den Bauchgan-
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Campaniforme Chordotonale
Sensille Organe
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rezeptoren
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Abbildung 1.6: Innervation eines InsektenfuBes mittels Feedback-Mechanismus. Die
Reize von den Sensoren am Bein werden in den Bauchganglien (iber erregende oder
hemmende Interneurone so an die Beinmuskeln weitergeleitet, dass von den beiden
Antagonisten jeweils nur ein Muskel aktiviert wird. IntA: feuernde” Interneurone, IntB:
shichtfeuernde” Interneurone; verandert nach Biewener (2003).

glien) zu den Motoneuronen entweder excitatorisch oder inhibitorisch
sein konnen. Die inhibitorischen Neurone stellen sicher, dass die jewei-
ligen Antagonisten nicht mit innerviert werden (reziproke Inhibition).
Die Bauchganglien sind paarig segmental geordnet und daher fiir je-
des Beinpaar separat zustandig. Fiir eine zeitliche Koordination der
Beinpaare beim Laufen sind die Bauchganglien miteinander verkniipft.

Der Startbefehl und das dem Laufen unterliegende generelle Muster
kommt von zentralen Mustergeneratoren (Central Pattern Generator).
CPGs sind Cluster von Nerven im zentralen Nervensystem der Insek-
ten und sind durch eine rythmische Abfolge von Reizaussendungen
charakterisiert. Sie produzieren die Basisfrequenz und Amplitude an
Reizen fiir die Gangmuster ([Fischer et al., 2001; Pearson, 1972]; fuir
eine Umsetzung an Laufrobotern siehe Kimura und Fukuoka [2000];
Kimura et al. [2001]). Modulationen des Gangmusters finden innerhalb
der Bauchganglien statt. Die Abfolge von Stand- zu Schwungphase
resultiert daher aus einem vorgegebenen zentralen Muster und der
Feedback-Informationen der Beinsensoren. Die Sensoren tibergeben
den Zeitpunkt von einer Phase zur anderen und modulieren die Affe-
renzen innerhalb einer Phase (Zill et al., 2004).

Generell ist wenig bekannt dartiber, inwieweit Tiere diese Sensorik
speziell fiir die Kontrolle der Haftung verwenden. Am Manubrium der
Weberameisen (Abb. 1.4C1) befinden sich zwei aufféllige Haarsensillen
(campaniforme Sensillen; Basibuyuk et al., 2000; Federle und Endlein,
2004), welche evtl. Zugkrafte in der Aroliumkutikula wahrnehmen
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konnen. Damit konnte der Entfaltungszustand des Aroliums festge-
stellt werden. Kendall (1970) fand an der ventralen Seite des Aroliums
von Heuschrecken neben den campaniformen Sensillen (CS) auch ba-
siconische sowie trichoide Sensillen und schitzte, dass etwa mehr als
1300 solcher taktilen Sensoren allein an den Fiifsen der Tiere verteilt
sind 1. Betz (2003) untersuchte die Tarsen von Kifern und fand an der
Krallenbasis Felder von Haarsensillen, die bei der Flexion der Krallen
verbogen werden. An den Ubergingen der einzelnen Tarsomere befin-
den sich CS welche vermutlich die Stellung der Tarsomere registrieren
konnen. Auch im Prétarsus liegende Sensoren, wie zugempfindliche
Zellen (chordotonale Organe; Betz, 2003) an der Unguitraktorplatte
(Larsen et al., 1997; Seifert und Heinzeller, 1989), oder am Unguitrak-
tormuskel (Duysens et al., 2000) konnten den Kontraktionszustand
des Muskels oder die Stellung der Unguitraktorplatte vermitteln. Ein
Abrutschen der Beine auf glatten Oberflachen wiirde tiber die Proprio-
rezeptoren an den Beingelenken registriert werden und damit indirekt
Aufschluss tiber den Haftungszustand vermitteln (Barnes und Barth,
1991; Noah et al., 2001).

1.6.2  Feed-forward- und mechanische Kontrollen

Feed-forward-Kontrolle beschreibt das vordefinierte Verhalten eines
Systems auf dufiere Storfaktoren. Im Feed-back-System werden Ab-
weichungen vom Sollzustand stdndig direkt {iber Sensoren gemessen,
im Feed-forward-System dagegen werden die Informationen der Sen-
soren benutzt, um die Abweichung iiber einen Algorithmus voraus-
zuberechnen. Der Vorteil ist, dass das System schneller reagieren
kann, jedoch durch den fixen Algorithmus nur mit wenig variablen
Storungen umzugehen vermag. In einem biologischen System kénnen
intrinsische, mechanische Eigenschaften die Funktion der neuronalen
Kontrollen iibernehmen. Experimente an Schaben zeigten, dass durch
die viskoelastischen Eigenschaften der Beine das Laufen stabilisiert
wird. Dadurch kénnen neuronale Regelmechanismen entfallen, so-
dass das neuronale Netzwerk einfacher gestaltet werden kann (Full
et al., 1998a; Jindrich und Full, 1999, 2002). Durch schnelles Laufen
erreichen Tiere durch die Tragheit der Korpermasse zudem eine dy-
namische Stabilitat (Full et al., 2002; Ting et al., 1994). Kubow und
Full (1999) untersuchten die dynamische Laufstabilitdt einer computer-

Allerdings konnten viele dieser Rezeptoren auch Vibrationdetektoren sein, siehe
Brownell und Farley (1979); Meyhoefer et al. (1997).
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modellierten Schabe, die nur mechanische Eigenschaften und keine
neuronalen Feed-back-Eigenschaften besafs. Das Modell konnte nach
einer externen Storung, wie z. B. seitliche Auslenkungen wihrend des
Laufens, sich selbst, innerhalb weniger Schritte wieder stabilisieren
(siehe auch Full und Koditschek, 1999; Koditschek et al., 2004). Es wird
vermutet, dass sensorische Feed-back-Kontrollen das schnelle Laufen
von Tieren oder Robotern sogar behindern kénnten (Cham et al., 2000).

Generell konnen passive Systeme schneller reagieren als neuronal ge-
steuerte Regelkreise, die immer einer gewissen Zeitverzogerung durch
das Empfangen und Senden von Informationen unterliegen. Holtje und
Hustert (2003) zeigten, dass Erschiitterungen als ,,Substratvibrationen”
an den Beinen von Heuschrecken schneller iiber die Kutikula weiterge-
leitet werden als tiber die Neurone; und dass die Tiere bei Storungen
fiir schnelle Reflexe davon Gebrauch machen. Fiir noch schnellere Re-
flexe wurde der Begriff Priiflex von Brown und Loeb (2000) eingefiihrt.
Dabei handelt es sich um eine mechanische Reaktion auf einen Reiz
hin, welche sozusagen instantan erfolgen kann. Schnelle Bewegun-
gen konnen zudem durch die Verwendung von elastischen Elementen
erreicht werden. Dabei werden diese , Federn” durch aktive Bewe-
gungen gespannt und die gespeicherte Energie dann bei der Freigabe
der Spannung schnell umgesetzt (dhnlich dem Spannen eines Bogens
und dem schnellen Freilassen des Pfeiles; z. B. beim Heuschrecken-
sprung nach Heitler [1974] oder die Schnappfkiefer von Ameisen nach
Paul [2001]). Passive Elemente benttigen zudem keine Versorgung, sie

konnen daher leicht und platzsparend sein.

1.7 RELEVANZ UND MOTIVATION DER VORLIEGENDEN ARBEIT

Ziel dieser Arbeit ist anhand des ,Modellsystems Weberameise” die
Dynamik der Haftorgane zu erfassen und die damit verkniipften mogli-
chen Kontrollinstanzen aufzudecken, um ein besseres Verstiandnis tiber
den Konflikt zwischen Haften und Laufen zu liefern. Die Problematik
gilt jedoch fiir alle Tiere, die Haftorgane beim Laufen verwenden. Die
Ergebnisse werden daher vor dem Hintergrund anderer Systeme (z. B.
nicht-entfaltbare glatte oder haarige Haftorgane) diskutiert, um evtl.
analoge, allgemeingiiltigere Mechanismen aufzuzeigen.

Obwohl Haftorgane schon seit mehr als drei Jahrhunderten studiert
werden (s. 0.) und die Kontrolle tiber Haften und Laufen ein zentraler
Aspekt der pedalen Lokomotion ist, wurde das Thema erst in den
letzten Jahren stdrker beachtet (Autumn et al., 2006b; Autumn und
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Peattie, 2002; Endlein und Federle, 2004; Federle, 2006; Platter et al.,
2007). Dennoch fehlen immer noch Studien, inwieweit Haftorgane und
Lokomotion sich gegenseitig beeinflussen. Wie werden Haftorgane
dynamisch eingesetzt? Welche Rolle spielen dabei die biomechanischen
Eigenschaften der Haftorgane? Inwieweit sind diese Eigenschaften auf
technische Applikationen zu tibertragen?

Die Dynamik der Haftsysteme ist ein wesentlicher Unterscheidungs-
punkt zu allen bisher bekannten technischen Adhéasiva. Handelstib-
liche Kleber konnen zwar weit hohere Adhésionskrifte pro Flache
aufbringen, sind dann aber nicht schnell wieder abldsbar. Klebebander
dagegen sind zwar leichter ablosbar, kontaminieren aber bei 6fterer
Verwendung stark (de Crevoisier et al., 1999; Khongtong und Ferguson,
2002) und sind zudem durch ihre Weichheit anfillig auf Abnutzung.
Zudem sind viele Kleber nur auf idealen, d. h. glatten und oft sogar nur
auf vorher gereinigten Oberfldchen einsetzbar (Kinloch, 1987; Pocius,
2002). Biologische Haftsysteme bieten hier elegante Losungen: Sie
sind selbstreinigend, entweder durch Verwendung von Haftfliissigkeit
(,,Sptileffekt”), oder durch mikrostrukturierte, ultrahydrophobe Ober-
flachen, wodurch nur eine punktuelle Adhésion von kleinen Partikeln
erlaubt wird (Autumn und Hansen, 2006; Hansen und Autumn, 2005).
Durch das Vorhandensein hierarchischer Bauprinzipien (Gao et al.,
2005) konnen steifere Materialien verwendet werden (Peattie et al.,
2007), die so eine hohere Stabilitdt gegen Abnutzung erreichen kénnen.
Nattirliche Haftorgane haften auf nahezu allen Oberflichen (Homann,
1957; Stork, 1980).

Neuere Studien finden sich daher immer haufiger im Zusammen-
hang mit der technischen Umsetzung der biologischen Haftsysteme
(Aksak et al., 2007; Chung und Chaudhury, 2005; Ge et al., 2007; Geim
et al., 2003; Glassmaker et al., 2007; Menon et al., 2004; Sitti und Fearing,
2003). Kiinstliche Haftstrukturen wiirden vielerlei Verwendung finden,
wie z. B. fiir Fertigungsroboter an FlieSbandern zur Aufnahme emp-
findlicher Kleinteile (z. B. Mikrochips; vgl. Mizutani et al. (2006)) oder
autonome Laufroboter, die an glatten Wéanden klettern konnten (Au-
tumn et al., 2005; Balaguer et al., 2000; Kim et al., 2005; Rosa et al., 2002;
Tummala et al., 2002). Auch wurden bereits in Computersimulationen
mechanische und neuronale Steuerungsprinzipien der Tiere auf Mo-
dellsysteme tibertragen (Alexander, 2003; Durr et al., 2004; Koehl, 2003;
Kubow und Full, 1999; Miiller-Wilm et al., 1992; Vincent, 2003) und
versucht, Laufroboter oder Maschinen mit den Erkenntnissen daraus
auszustatten (Akimoto et al., 1999; Delcomyn, 1999; Durr et al., 2004;
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Espenschied et al., 1993; Kimura et al., 2001; Koditschek et al., 2004;
Ritzmann et al., 2004a,b, 2000; Vaidyanathan et al., 2001).






MATERIAL UND ALLGEMEINE METHODEN

Fiir viele Experimente wurden die selben Methoden in dhnlicher Weise
verwendet, sodass sie hier im Detail beschrieben werden, um dann an
den entsprechenden Stellen darauf verweisen zu kénnen. Abweichun-
gen davon und einige speziellere Methoden werden bei den jeweiligen
Versuchen gesondert erldutert.

2.1 WEBERAMEISEN

Weltweit sind zwei Weberameisen-Arten bekannt, die sich auf die
tropischen Regionen Afrikas (Oecophylla longinoda), Asiens und Aus-
traliens (Oecophylla smaragdina) konzentrieren. Als arboreale Ameisen
bewohnen sie die Baumregionen von Sekundédrwéldern, wobei ihr
Vorkommen leicht an der Présenz ihrer charakteristischen Blattnester
zu erkennen ist (Abb. 2.1D Holldobler und Wilson, 1977a, 1978, 1983,
1977b; Wheeler, 1915).

Zum gemeinschaftlichen Bau dieser Blattnester werden benachbarte
griine Blatter zu einer rundlichen, hohlen Struktur zusammengezogen
(Abb. 2.1). Um weiter entfernt hangende Blatter zu erreichen, bilden
die Arbeiterinnen ,lebende Briicken” aus mehreren Ameisen. Dabei
hélt sich eine Arbeiterin am Blattrand fest und ldsst Artgenossen tiber
sie steigen. Mit ihren Mandibeln greifen die jeweils unteren Ameisen
den Korper (am Petiolus) der ndchsten oberen Ameise. Diese , Ket-
te” formiert sich so lange, bis die vorderste Ameise das nédchste Blatt
erreicht hat (siehe Abb. 2.1C; Holldobler und Wilson, 1977a,b; Way,
1954). Sind die Blatter in Position gezogen, agieren einzelne Arbeite-
rinnen als , lebende Klammern” und verharren teilweise stundenlang
an den Blattrandern bis eine Arbeiterin die Blattrdnder , verwebt” und
so dem Gebilde dauerhaften Halt gibt. Zum Weben verwenden die
Ameisen die Spinnseide ihrer Larven, wobei sie die Larven wie ein
,Ndhwerkzeug” in den Mandibeln tragen und mit Fiihlertrillern diese
zur Abgabe von Spinnseide veranlassen (Abb. 2.1B, (Doflein, 1905;
Wheeler, 1915)). Eine Kolonie kann aus mehreren dutzend Einzelnes-

tern bestehen und sich so tiber grofie Teile eines Baumes ausbreiten.
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Abbildung 2.1: Bau eines Blattnestes. A) Weberameisen agieren als ,lebende Klam-
mern“, um Blatter bis zum Verweben mit Larvenseide (B) in Position zu halten. C)
Entfernte Blatter kdnnen Uber die Formierung von ,Briicken“ aus mehreren Arbeite-
rinnen erreicht werden. Foto aus Hélldobler und Wilson (1977b), veréandert. D) Eine
Kolonie erstreckt sich manchmal Giber dutzende solcher Blattnester.

Dieses aufiergewohnliche Verhalten gab ihnen den Namen Weberamei-
sen 1.

Das Leben im Gewirr eines Blatterdachs, d. h. das Laufen und Haf-
ten auf rutschigen und unterschiedlich orientierten Oberflachen erfor-
dert besondere morphologische Anpassungen. Charakteristisch fiir
Weberameisen ist neben ihrem ausgepréagten optischen Sinn (eigene
Beobachtung) ihr filigraner Kérperbau mit sehr langen Antennen und
Gliedmafien, was ihnen hilft, leichter Liicken zwischen den Blittern
abzuschétzen und zu tiberwinden. Weiterhin sind ihre Haftorgane im
Vergleich zu anderen (bodenlebenden) Ameisenarten stark vergrofsert
(Abb. 1.4H) und werden v. a. beim Nestbau, Beutefang und Transport
verwendet (Dejean, 1990; Wojtusiak et al., 1995).

Die in dieser Arbeit verwendeten O. smaragdina-Arbeiterinnen wur-
den aus Kolonien entnommen, die auf Borneo (SO-Malaysia) gesam-
melt und seit einigen Jahren im Labor gehalten werden. Sie wurden mit
einem Honig-Wasser-Gemisch und toten Insekten ad libitum gefiittert

Einige Ameisenarten der Gattungen Polyrhachis (Robson und Kohout, 2005) und
Camponotus (Waldkircher und Maschwitz, 2002) weben ebenfalls Nester.
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und bei 24-28 °C, 12:12 (Licht:Dunkel)-Beleuchtung gehalten. In einer
solchen Kolonie finden sich hauptsédchlich drei Kasten: eine solitédre
Konigin sowie grofie und kleine Arbeiterinnen (und zu bestimmten
Zeiten auch gefliigelte Mannchen; Holldobler und Wilson, 1990). Die
kleinen Arbeiterinnen halten sich nur in der unmittelbarer Umgebung
der Konigin auf und versorgen die Brut im Nest. Die grofleren Arbeite-
rinnen dominieren das Erscheinungsbild der Kolonie, indem sie alle
anderen Aufgaben iibernehmen. Alle Experimente dieser Arbeit er-
folgten mit Individuen dieser Kaste. Im Mittel wiegt eine solche grofe
Arbeiterin 6.5+ 2.1 mg (N = 115, Mittelwert 4= Standardabweichung).

2.2 BETAUBUNG DER AMEISEN

Fiir viele Versuche war es notwendig, die Ameisen zu betduben, um
sie fiir Manipulationen ruhig zu stellen. Die Tiere wurden entweder
mit CO; begast oder fiir einige Minuten unter Wasser getaucht. Beide
Methoden bewirkten einen Anstieg der CO,-Konzentration in ihrer
Héamolymphe. Dies fiihrt zu einer Depolarisation der Muskelzellen,
und damit zu einer Kontraktion der Muskeln. In méafligen Dosierungen
ist der Vorgang reversibel (McCann und Boettiger [1961]; zur Muskel-
physiologie des Unguitraktormuskels siehe Yamaguchi et al. [1993]).
Durch die so erzwungene Kontraktion des Krallenziehermuskels wird
das Arolium meist bis zu seiner maximalen Flache entfaltet, wodurch
die Weberameisen regungslos auf dem Laufsubstrat verharren kann
(Federle et al., 2000b).

CO, 16st ferner eine generelle Alarmreaktion der Ameisen aus, die
sich zundchst in aggressivem Abwehrverhalten wie aufgesperrte Man-
dibeln und nach vorne geklappten Gaster zeigt (Buckley und Gullan,
1991; Holldobler und Wilson, 1977b). Unterstiitzt durch ihren guten
optischen Sinn versuchen sie dann nach vermeintlichen Angreifern
zu schnappen, um diese mit Ameisensdure zu bespritzen. Haben sie
schliefllich ein Objekt geschnappt, halten sie es fiir lange Zeit fest. Die-
ses Verhalten wurde von mir genutzt, um die Ameisen in eine kleine
Drahtschlaufe beifSen zu lassen, woran dann kleine Gewichte fiir Bela-
dungsexperimente gehdngt wurden (siehe Abb. 1.3D, Seite 6). In den
Beladungsexperimenten liefen die Ameisen immer an der Unterseite
einer Oberflache. Anmerkung: Das Laufen (mit oder ohne Beladung)
in einer solchen umgekehrten Orientierung zur Schwerkraft wurde als
,Kopfiiberlaufen” bezeichnet. Im Gegensatz dazu wird ein Laufen in

der normalen Orientierung als ,aufrechtes” Laufen bezeichnet.
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Tabelle 2.1: Verwendete Digitalkameras. (Ubei voller Auflésung.

max. max.
. Aufnahme- N Farbe

Kameramodell / Firma (1) Auflosung

rate ] / SW

(Hz) (Pixel)
Phantom v7.0, Vision Research 4800 800x 600 SW
iII(C)tShot 1280 PCI, Photo-Sonics 500 12801024 Farbe
REDLAKE PCI, REDLAKE Inc. 500 480x420 SW
BASLER A602f, Norpix GmBH 100 656 x491 SW
INTAS QICam 800, INTAS Gottingen 10 1360x1036 SW

2.3 VERWENDETE VIDEOKAMERAS

Die verwendeten digitalen Videokameras wurden je nach Anspruch
des jeweiligen Experimentes unterschiedlich eingesetzt. Haufig wur-
den mehrere Kameras synchron verwendet und tiber einen Schalter
manuell gestartet und gestoppt. Wenn sie in Kombination mit der
Motorbiihne fiir Kraftmessungen eingesetzt wurden (s.u.), triggerte
die Steuersoftware der Motorbiihne die einzelnen bildauslosenden
TTL-Pulse.

2.4 AUFLICHTBELEUCHTUNG

Die Kontaktzone eines Ameisen-Haftorgans ist gegen eine glatte, trans-
parente Oberfldche bei gentigender Vergrofierung gut erkennbar. Einen
hohen Kontrast der Kontaktzone gegentiber der Umgebung erzielt man
jedoch nur mit Hilfe einer sog. Auflichtbeleuchtung (Koaxialbeleuch-
tung, siehe Hasenfuss (1999); Abb. 1.4H,I), was erst eine anschlieffende
automatische Bildanalyse (s. u.) ermoglicht. Dabei fillt das Licht parallel
zum optischen Strahlengang senkrecht auf eine transparente Ober-
flache. Nach dem Brechungsgesetz von FRESNELL ist die Intensitat
des Lichtes beim Durchgang von einem Medium zum anderen vom
Unterschied der Brechungsindizes beider Medien abhéngig. Ein Strah-
lendurchgang durch zwei identische Medien wiirde keine Reflexion
bewirken. Im Falle eines Haftorgans (npjssigkeit = 1.47; Federle et al.,
2002) auf einer Glas- oder Polystyroloberflache (ngjas = 1.52, npolystyrol
=1.59) ist der Unterschied der Brechungsindices in der Haftkontaktzo-
ne kleiner (Glas-Fliissigkeit) als direkt daneben (Glas-Luft, ny ¢ = 1).
Daher erscheint die Haftkontaktzone als dunkle Flache vor hellem Hin-
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tergrund. Um bei dieser Art von Beleuchtung weitere Strukturen wie
Tarsus und Krallen zu erkennen, war eine zusatzliche Ausleuchtung
(mit Kaltlichtquellen) notwendig.

2.5 BILDANALYSE

Die oben erwdhnte Auflichtbeleuchtung lieferte kontrastreiche Film-
und Fotoaufnahmen der Haftkontaktzonen, die fiir quantitative Analy-
sen mit selbstgeschriebenen Routinen in MATLAB (THE MATHWORKS
INC.) analysiert werden konnten. Dafiir wurden die Grauwerte mittels
eines Schwellenwertes in schwarze und weifse Pixel (Bindrbild) gewan-
delt und anschlieffend der Anteil an weifSen bzw. schwarzen Pixeln
in einer Region gezéhlt. Der Vorteil dieser Methode gegentiber einem
manuellen Markieren der Zonen in jedem Bild ist neben der enormen
Zeitersparnis die Objektivitdt der Methode. Durch Festlegen eines
Schwellenwertes ist der Fehler z. B. fiir alle Frames einer Videoaufnah-
me gleich (systematischer Fehler). Dennoch muss die Schwelle und
damit das Spektrum erfasster Grauwerte subjektiv beurteilt werden.
Das bedeutet, dass Schwankungen zwischen verschiedenen Aufnah-
men mit unterschiedlichen Lichtverhéltnissen auftreten konnen, die
allerdings im Rahmen von nur etwa 5% liegen (getestet durch mehrfa-
che Einstellung einer Aufnahme).

Die Methode ist dementsprechend auch empfindlich gegeniiber Be-
leuchtungsschwankungen, die wiahrend einer Aufnahme auftreten.
Dies kann durch Verkippen der Oberfldache passieren, aber auch durch
die Beleuchtung mit Wechselspannung (50 Hz) betriebenen Kaltlicht-
quellen. Letzteres ist leicht als regelméfsiges ,Rauschen” in den Daten
erkennbar und wurde durch einen Bandpassfilter (BUTTERWORTH-
Filter zweiter Ordnung, obere Trennschwelle 25-30 Hz) im Nachhinein
ausgefiltert. Eine dhnliche Filterung der Daten wurde auch héufig
nach der Digitalisierung von einzelnen Punkten (zur Bestimmung
von Langen und Winkeln) in Bildern vorgenommen. Dadurch konn-
ten kleine Abweichungen durch naturgemifd ungenaues Setzen der
Punkte geglattet werden. Auch konnte eine solche Glédttung die Sicher-
heit erhohen, beim automatischen Durchsuchen der Datenreihen auf
bestimmte Kriterien (z. B. zum Finden des Maximums einer Flachen-
kurve) ,,Ausreifier” zu erhalten, die durch die erwdhnten Stérungen

entstanden.
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2.6 3D-REKONSTRUKTION

Fiir einige kinematische Analysen war es notwendig, Winkel und Lan-
gen aus dreidimensionalen Daten zu errechnen. Mit Hilfe von zwei
Kameras, die synchron aus zwei unterschiedlichen Positionen das
gleiche Objekt filmen, ist es moglich, aus gemeinsamen Punkten 3D-
Koordinaten zu rekonstruieren. Es gibt prinzipiell zwei Ansétze fiir

eine Rekonstruktion:

1. zwei exakt orthogonal zueinander ausgerichtete Kameras, bei de-
nen die beiden Filmebenen ein dreidimensionales xyz-Koordinaten-
system mit einer gemeinsamen Achse aufspannen. Die Koordina-
ten konnen direkt aus den beiden Kameraperspektiven entnom-

men und zusammengesetzt werden.

2. mindestens zwei Kameras in (nahezu) beliebiger Orientierung
zueinander, welche dann mit einem zusétzlichen Eichobjekt be-
kannter Geometrie kalibriert werden miissen. Ich verwendete das
Direct-Linear-Transformation-Verfahren (DLT-Verfahren, Abdel-
Aziz und Karara, 1971; Kram et al., 1997; Pourcelot et al., 2000)
mit Hilfe von MATLAB-Skripten von C. Reinschmidt (Universitét
Calgary).

Die Genauigkeit der zweiten Methode hingt von v. a. von zwei Fak-
toren ab. Erstens, von der prézisen Eichung der Kameras durch Digi-
talisierung eines Eichobjektes. Dafiir ist es hilfreich, wenn die Grofie
des Eichobjektes in dhnlicher Grofienordnung wie das aufzunehmende
Objekt ist. Bei 3D-Aufnahmen mit starker Vergrofierung wurde da-
her hiufig statt eines Eichgegenstandes (z. B. Wiirfel) ein Objekt mit
Hilfe einer motorisierten xyz-Biihne (s. u.) abgefahren. Das bedeutet,
dass die Motoren z. B. eine Nadelspitze an mehrere definierte Raum-
positionen bewegten und diese Bewegung anschliefsend in einzelnen
Kamerabildern digitalisiert wurde.

Zweitens ist die Genauigkeit der Rekonstruktion stark von der kor-
rekten Digitalisierung der Punkte abhédngig. Die Punkte miissen als
Punktpaare in beiden Kameraperspektiven an den entsprechenden,
gleichen Stellen digitalisiert werden. In den Videoaufnahmen lau-
fender Ameisen waren teilweise Gelenke oder FufSpositionen durch
andere Korperteile verdeckt oder durch zu schwachen Bildkontrast
nicht genau zu erkennen. Der daraus entstehende Fehler hiangt zudem
von der Auflosung der Kameras bzw. der Vergroflerung des Motives
zusammen. Je weniger Pixel z. B. fiir eine Rekonstruktion eines Ab-
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standes zur Verfiigung stehen, desto starker macht sich eine falsche
Positionierung der Punkte bemerkbar. Bei einer Uberpriifung der Ge-
nauigkeit der Methode mittels eines bekannten Objektes lag der Fehler
bei weniger als 3%. Allerdings handelte es sich hierbei um ein sehr klar
erkennbares Objekt in bildfiillender Vergroflerung.

2.7 KRAFTMESSUNGEN

Um die bei Ameisen auftretenden sehr kleinen Krifte (im Mikro--
Newton-Bereich) zu messen, wurden selbstgebaute Kraftmesser in der
Art eines Biegebalkens verwendet (Tabelle 2.2, Abb. 2.2, siehe auch
Bartsch et al. (2003)). Der Kraftmesser besteht im Wesentlichen aus
einem elastischen Metallstreifen, auf dem Dehnungsmesstreifen (DMS)
aufgeklebt sind. Hierfiir wurden entweder Folien- oder Halbleiter-
DMS verwenden. Bei ersteren handelt es sich um einen feinen, in
Schlingen gelegten Draht, der durch Verbiegung seinen Querschnitt
und damit seinen elektrischen Widerstand dndert. Halbleiter-DMS be-
stehen aus einem Kristall, das durch Verformung seine Leitfahigkeitan-
dert (piezoresitiver Effekt). Meist besitzen die Halbleiter-Elemente ein
glinstigeres Signal-Rausch-Verhiltnis. Eingebunden in einer WHEAT-
STONE schen-Briickenschaltung kann so ein elektrisches Signal abge-
griffen werden, das in gewissem Umfang direkt proportional zur Ver-
biegung ist. Durch Verwendung von mehreren DMS in einer sog. Halb-
oder Vollbriickenschaltung kann die Temperaturempfindlichkeit des
Kraftmessers gesenkt und das Signal-Rausch-Verhiltnis weiter gestei-
gert werden. Das Signal wurde iiber einen Verstarker vom Rechner
aufgezeichnet (Abtastrate 1 kHz) und in MATLAB weiter verarbeitet.
Das Kalibrieren des Biegebalkens auf Absolutkrédfte wurde durch
Beladung mit bekannten Gewichten durchgefiihrt; die Federkonstante
(Kraft pro Auslenkung) des Systems erhielt man durch ein Auslen-
ken des Biegebalkens um eine definierte Amplitude. Am Ende des
Biegebalkens war meistens ein kleines Glasplattchen angeklebt (etwa
10x10x0.1 mm und etwa 5x5x0.1 mm). Auf dieser glatten, trans-
parenten Fldache konnte das Haftorgan aufgesetzt werden, um z. B.
Haftkrafte und Haftkontaktflachen synchron zu messen. Um synchron
Reibungs- und Normalkrifte zu messen, wurde der Metallstreifen
entweder durch eine bestimmte Faltung in zwei (nahezu) unabhén-
gig zueinander sich verbiegende Abschnitte unterteilt (Design , Twist”
in Tabelle 2.2) oder durch Zusammenstecken von zwei speziell ge-
schnittenen Metallpldtchen (Design ,Steck” in Tabelle 2.2 und Abb. 2.2)
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B DMS —>
=0
A — A>
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Abbildung 2.2: A) Selbstgebauter, zweidimensionaler Biegebalken-Kraftmesser mit
jeweils zwei Halbleiter-DMS-Vollbriicken. MaBstab 5 mm. B) Schematischer Aufbau
des Biegebalkens. Zwei Metallplatichen gleicher Bauart kénnen senkrecht zuein-
ander zusammengesteckt werden (Pfeile), sodass beide Kraftrichtungen durch den
gleichen Hebelarm ahnlich sensitiv sind. Die Aussparungen (A) gewahrleisten eine
freie Bewegung der Plattchen gegeneinander, einen minimalen ,Cross talk®, und kon-
zentrieren zudem die Verformung des Biegebalkens auf die Position der Messstreifen
fir maximale Sensitivitat.

erzielt. Mit jeweils einer separaten Briickenschaltung wurden so zwei
Datenkanile realisiert.

Tabelle 2.2: Spezifikationen der verwendeten Kraftmesser. Nummerische Anga-
ben sind gerundet. (V)= Die Angaben hierbei beziehen sich auf die empfindlichere
Kraftrichtung. (2)= ohne Glasplattchen, ()= mit 10x10x0.1 mm Glasplattchen, (4)=
mit 5x5x0.1 mm Glasplatichen.

Biegebalken Nr. 1 2 3
Anzahl Kraftrichtungen 1 2 2
Konstruktion - Twist Steck
Hebelarmlange (mm) 30 25 10
Briickenschaltung Voll Halb Voll
DMS Halbleiter Folien Halbleiter
Auflosung (uN) 8 90(1) 5
Federkonstante (Nm ') 11 60 17
Resonanzfrequenz (Hz) 2702) 6003 80(4)

Cross talk (%) - 7 1.5
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2.8 MOTORBUHNE

Héaufig wurde der Kraftmesser in Verbindung mit einer xyz-Motor-
biihne betrieben. Dabei handelte es sich um drei Schrittmotoren (NATIONAL
INSTRUMENTS INC., M126-PD, Auflosung 0.25 um, Maximalamplitude
120 mm, maximale Geschwindigkeit 15 pms™), die tiber einen Rech-
ner angesteuert wurden. Einfache Bewegungsroutinen erlaubten so
eine Bewegung des Prédparates (z. B. den Tarsus einer Ameise) relativ
zu einer fixen Oberfldche (z. B. ein Kraftmesser). Die fiir diesen Se-
tup angefertigte Steuersoftware ermoglichte zudem einen Betrieb der
Motoren in einer Kraft-Riickkopplungsschleife, d. h. die Motoren rea-
gierten direkt auf die ausgehenden Signale vom Kraftsensor. So konnte
z.B. eine konstante (Normal- oder Reibungs-) Kraft wahrend eines
Bewegungsprogrammes eingestellt werden. Zur Synchronisation von
Videoaufnahmen wurden TTL-Signale (10 Hz) an zwei Digitalkameras
(REDLAKE MOTIONSCOPE) geschickt. In Kombination mit einem Kraft-
messer erlaubte der beschriebene Aufbau eine synchrone Erfassung
von zwei Kraftkomponenten mit der zeitgleichen Ansteuerung von
zwei (oder mehr) Digitalkameras.

2.9 STATISTIK

Die aus den Experimenten erhaltenen Zahlenkolonnen (Stichproben)
wurden entweder in MATLAB weiter verwendet oder zu Statistikpro-
grammen (STATISTICA, StatSoft Inc., USA; SPSS [Statistics Package for
the Social Sciences, Chicago, I, USA] oder BIAS, Hans Ackermann,
Epsilon Verlag, Germany) exportiert. Vor der Anwendung der entspre-
chenden Testmethoden wurden die Datenreihen auf Normalverteilung
getestet (Test nach KOLMOGOROV-SMIRNOV oder SHAPIRO-WILKS).
In einer Darstellung der Stichproben als sog. Box-Whisker-Plots repra-
sentieren die Boxen eine Abweichung von 50% der Daten vom Median,
die Whisker stellen die 5- bzw. 95%-Perzentile da. Signifikante Unter-
schiede zwischen den Datenreihen wurden in den Grafiken entweder
mit der ,,Stern”-Notation (,,*“: P <0.05, ,,***: P <0.01, ,,***”: P <0.001)
oder mit der ,ab”-Notation (Datenreihe ,,a” unterscheidet sich signi-
fikant von der Datenreihe ,b”) symbolisiert. Nicht-signifikante Un-
terschiede wurden mit ,n.s.” gekennzeichnet. Wenn nicht anders
angegeben, werden im Text die arithmetischen Mittelwerte mit Stan-

dardabweichung verwendet.






KONTROLLE VON HAFTUNG AUF DER EBENE DES
PRATARSUS

3.1 ANALYSE DER UNGUITRAKTORMECHANIK

Die verantwortlichen Haltestrukturen am Ameisenfufs sind die Kral-
len und das Arolium am distalen Ende des letzten Tarsomers. Wie
einleitend erwdhnt (Seite 7), ist der Unguitraktormuskel im oberen
Beinabschnitt fiir die Flexion der Krallen und fiir die Entfaltung des
Haftorgans verantwortlich; ein Antagonist fiir die Riickbewegung
fehlt. Dadurch, dass die Bewegung beider Haltestrukturen durch die
Unguitraktorsehne gekoppelt ist und zudem ein antagonistisch arbei-
tender Muskel fehlt, scheint eine unabhéngige Kontrolle des Aroliums
schwierig. Um Abrieb oder Verletzungen der diinnhdutigen, empfind-
lichen Aroliumkutikula auf rauen Oberfldchen zu vermeiden (Slifer,
1950), sollte das Arolium jedoch vorwiegend auf glatten Oberflichen
zum Einsatz kommen. Daher stellt sich die Frage, ob Ameisen trotz
des ungiinstig erscheinenden Designs ihres Unguitraktorsystems ihre
Haftorgane in Abhéngigkeit der Oberflichenrauigkeit kontrollieren
konnen. Im folgenden Abschnitt wurde durch Manipulationen an der
Krallenziehersehne die Funktionsweise des Unguitraktorsystems im

Hinblick auf diese Frage untersucht.

3.1.1 Material und Methoden

Fiir ein genaueres Verstdndnis der Aroliumentfaltung, der Bewegung
der Krallen und der Tarsalsegmente wurde die Kontraktion des Ungui-
traktor-Muskels durch Zug an der Krallenziehersehne nachgestellt.
Hierfiir wurden Weberameisen mit CO, betaubt und die Beine an der
Tibia abgetrennt. Das einzelne Bein wurde dann am dritten und vier-
ten Tarsomer (Ta3, Ta4) so auf einem Objekttrager mit Wachs befestigt,
dass das fiinfte (distalste) Tarsomer (Tab) frei beweglich iiber die Kante
des Objekttragers ragte. Um eine Austrocknung der Strukturen zu
verhindern, wurde in einigen Préparationen das gesamte Praparat, in
anderen nur die gedffnete Stelle am Bein mit Ringerlosung (Ephrussi
und Beadle, 1936) bedeckt. Nach Freilegen der Sehne auf Hohe der
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Tibia wurde die Sehne mit einer feinen selbstschlieflenden Pinzette
gegriffen. Die Pinzette konnte mittels eines Elektromagneten vibrati-
onsfrei gedffnet werden, was das Arbeiten unter dem Binokular bei
starker Vergroerung erleichterte. Uber die Fithrung eines Mikroma-
nipulators (NARISHIGE MMN-330, Auflosung 10 pm) konnte die so
gegriffene Sehne in 10 pm-Schritten entlang der Langsachse von Ta4
bewegt werden. Als Nullposition wurde die gespannte Sehne und eine
leichte Bewegung von Ta5 gegen Ta4 gewertet. Anschliefend wurde
die Sehne in proximaler Richtung so lange gezogen bis das Arolium
vollstandig ausgefaltet war. Durch die Riickbewegung des Mikroma-
nipulators wurde schliefilich die Nullposition wieder erreicht. Die
Bewegungen wurden mit einer digitalen Videokamera (INTAS Q800)
in Kombination mit einem Mikroskop (LEICA DMR) von lateral ge-
filmt und fiir quantitative Analysen mit Hilfe von selbstgeschriebenen
MATLAB-Routinen digitalisiert.
Folgende Gelenke wurden digitalisiert (Abb. 3.1B):

¢ ,Ta4-Ta5-Gelenk”, das den Winkel zwischen den Langsachsen

vom vierten und fiinften Tarsomer beschreibt
¢ Krallengelenk” als Winkel zwischen den Krallen und Ta5
¢ ,Aroliumgelenk” als Winkel zwischen Arolium und Krallen.

Die Schenkel der Winkel wurden definiert als: a) die mediale Langsach-
se von Ta4 bzw. Ta5, b) die Verbindung von Krallenspitze zum dorsalen
Rand der Krallenbasis (Unguifer) und c) die dorsale Aroliumseiten-
wand, die durch einen Arcusarm gebildet wird. Die Schnittpunkte der
Achsen liegen nahe den eigentlichen Drehpunkten der Gelenke.

In einem weiteren Versuch wurden Einzelbeine so orientiert, dass
sich Ta5 beim Zug an der Sehne wie nattirlich auf die Unterlage zube-
wegte und schliefilich das Arolium mit der Unterlage in Kontakt kam.
Mit einem inversen Mikroskop (ZEISS Axiovert 405M) mit angeschlos-
sener CCD-Kamera (INTAS QICam 800) konnte das Aufsetzen und
Entfalten des Aroliums von ventral beobachtet werden. Eine koaxiale
Beleuchtung (Auflicht) machte die Kontaktfliche als dunkle Zone vor
hellem Hintergrund deutlich sichtbar. Mit einem dariiber montierten
Binokular (WILD M3C) und daran angeschlossener Digitalkamera war
es moglich, dasselbe Praparat abwechselnd von ventral und dorsal
zu filmen. In der Dorsalansicht konnte die Bewegung der Krallen
besser gesehen werden. Zur Quantifizierung der Krallenflexion wur-
de der Winkel der Krallen zum Tarsus gemessen. Als Schenkel des
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Winkels wurden die distalen Rander der Krallenbasis und die mediale
Langsachse von Ta5 (Abb. 3.1B) herangezogen und ein Mittelwert aus
linker und rechter Kralle verwendet.

Um die natiirlichen Bewegungen des Krallenzieherapparates in 4hn-
licher Weise aufzunehmen und den physiologischen Bereich des Kral-
lenziehers zu bestimmen, wurden lebende Ameisen mit kleinen Trop-
fen geschmolzenen Wachses an der Glasoberfldche fixiert und ein Bein
in der gleichen Weise wie oben beschrieben befestigt. Eine Kontraktion
des Krallenziehers an einem solchen intakten Bein erfolgte entweder
spontan durch die Ameise oder wurde durch leichte Betdubung der
Ameise mit CO, provoziert (vgl. Abschnitt 2.2, Seite 27). Die Bewegun-
gen von Ta5, der Krallen und des Aroliums wurden von lateral gefilmt

und bei den Extremstellungen digitalisiert.

3.1.2 Ergebnisse

Charakterisierung der Einzelbewegungen am Tarsus

In Ubereinstimmung mit vorherigen Beobachtungen am Krallenzieher
von Hymenopteren (Federle et al., 2001; Frantsevich und Gorb, 2004;
Snodgrass, 1956) kontrolliert der Krallenzieher verschiedene tarsale
und préatarsale Strukturen. Abb. 3.1C zeigt in einer Bildserie die Be-
wegungen von Ta5, der Krallen und des Aroliums bei verschiedenen
Sehnenzugamplituden. Die Bewegungen konnen durch Drehbewegun-
gen in einer Ebene um jeweils eine Achse beschrieben werden und so
durch Digitalisieren der Videoaufnahmen gemessen werden. Ein Zug
an der Sehne in proximaler Richtung (180 £33 pm; von N = 48 Zug-
Entlastungs-Zyklen an 16 Beinen) verursachte folgende Drehbewegun-
gen:

1. Eine ventrale Beugung von Ta5 relativ zu Ta4 (Ta4-Ta5-Gelenk).
Der Zug an der Sehne bewegte Ta5 von seiner Ruheposition
(-43.3 £10.6°) relativ zu Ta4 bis zu einer leichten Flexion zur ven-
tralen Seite (8.9 £ 7.3°; maximale Flexion bei lebenden Ameisen
8.4 £2.7°) wodurch die Krallen und das Arolium in Richtung
Oberfldche bewegt wurden (Arnold, 1974; Frazier et al., 1999;
Gorb, 1996).

2. Eine Flexion der Krallen nach proximal. Dabei bewegten sich
die Krallenspitzen ventral und proximal von der , Ruhestellung”
(73.2£19.6°) zur ,Greifstellung” (121.9 & 10.3°; maximale Flexi-
on lebender Ameisen: 113.7 4 6.7°).
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3. eine Rotation des Aroliums welches die adhésive Zone an seiner
ventralen Seite in Kontakt mit der Oberflache bringt, kombiniert
mit einer lateralen Verbreiterung. In den Seitaufnahmen dnder-
te sich der Aroliumwinkel von 14.3 & 15.7° (zuriickgefaltet) zu
112.4 4 18.3° (entfaltet); maximale Entfaltung lebender Ameisen:
87.1+12.6°

Bei den Manipulationen wurden die Strukturen etwas stiarker bewegt
(s.0.) als bei den natiirlichen Bewegungen des Krallenzieherapparates
der lebenden Ameisen, ahmten aber dieselben Relativbewegungen des
Muskels nach. Wenn die proximal gelegenen Beinsegmente (Tal-Ta4)
nicht fixiert wiren, wiirde der Krallenzieher auch diese Tarsalsegmente
mitbewegen (Frantsevich, 2000). Fiir eine detaillierte Betrachtung des
Pratarsus musste das Bein jedoch bis Ta4 fixiert werden und somit
diese Bewegungen ignoriert werden. Bei einer Entlastung der Sehne
werden die Strukturen durch elastische Elemente (sieche Abschnitt 1.3,

Seite 7) wieder in die Ausgangsstellung zuriickbewegt.

Reihenfolge der Bewegungen

Abb. 3.1C zeigt die Drehbewegungen der Gelenke in Abhédngigkeit der
Sehnenzugamplitude. Obwohl alle Gelenke eine deutliche Drehbewe-
gung zeigen, wird deutlich, dass die maximale Anderung der Bewegun-
gen bei verschiedenen Zugamplituden auftritt. So bewegten sich das
Ta4-Ta5-Gelenk bei dhnlicher Amplitude wie die Krallen (54 &+ 26 pm
bzw. 51 £ 34 um), das Arolium jedoch erst bei 117 +45 pm (Abb. 3.1C;
Friedman-Test: F = 57.0, df = 2, P < 0.001; Schaich-Hamerle Post-hoc
Test fiir den Vergleich von Ta5 und Krallen: D = 0.23, P = 0.52; fuir
den Vergleich von Tarsus und Arolium: D = —1.19, P < 0.001; fiir den
Vergleich von Krallen und Arolium: D = —1.43, P < 0.001).

Die Aufnahmen von ventraler Richtung bestitigen dieses Ergebnis
(Abb. 3.2). Auch hier bringt ein Zug an der Sehne erst nach Beugung
von Ta5 die Krallen und das Arolium in Kontakt mit der Oberflache.
Die Initialkontaktflache des Aroliums ist sehr klein und steigt stetig
mit weiterem Zug an der Sehne an. Erst nach maximaler Anderung der
Krallenflexion entfaltet sich das Arolium zur vollen Grofle (117 £ 10 pm
vs. 37 £ 28 um; gepaarter Wilcoxon-Test: N = 6, Z = 2.20, P < 0.05).
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Abbildung 3.1: A: REM-Aufnahme eines Weberameisentarsus (Ta4 = viertes Tar-
somer, Ta5= flnftes Tarsomer, Kr=Krallen) von lateral mit entfaltetem Arolium (AR).
MaBstab: 100 um. B: Schema des Tarsus mit den gemessenen Winkeln. C: Videose-
quenz der (Pra-)Tarsus-Bewegungen beim Zug an der Krallenziehersehne. Zahlen
geben die Zugamplitude in pm an. MafB3stab: 200 um. D: Winkelanderungen von Ta5,
den Krallen und dem Arolium beim Spannen (ausgefilite Marker) und Entspannen
(offene Marker) der Sehne. Die Pfeile zeigen die Position der maximalen Anderung
der Bewegung wéhrend des Spannens der Sehne. E: Maximale Anderungen der
Rotationsbewegungen von Ta5, den Krallen und des Aroliums bei Normierung der
Positionen auf die jeweilige Maximalamplitude.
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Abbildung 3.2: A: Entfaltung des Aroliums auf einer transparenten Oberflache (ven-
trale Ansicht) durch Zug an der Krallenziehersehne. Zahlen geben die Zugamplitude in
pum an. Eingezeichnet ist der Krallenwinkel, welcher hier von ventral zur Langsachse
des Tarsus gemessen wurde (vgl. Krallenwinkel-Definition in Abb. 3.1). MaBstab:
100 um. B: Kontaktflache und Krallenwinkel wahrend des Spannens (ausgefilite
Marker) und Entspannens (offene Marker) der Sehne.
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3.2 PROXIMATER MECHANISMUS DER AROLIUMENTFALTUNG

Welche Eigenschaften fithren zu der verspiteten Entfaltung des Aro-
liums? Bereits Federle et al. (2001) hatten gefolgert, dass dies eine
Konsequenz der Unguitraktorplattenbewegung sein miisste. Dabei
wurde festgestellt, dass beim Zug an der Sehne die in der Ruhestellung
etwas auflerhalb von Ta5 liegende Platte zundchst in Ta5 hineinbewegt
wird. In einer Lateralansicht gleicht dabei diese Bewegung einer Rota-
tion um den Unguifer (die Achse steht senkrecht zur Langsachse von
Ta5 und verladuft in transversaler Richtung). Der Radius der Kreisbahn
ist allerdings so grofs, dass die Bewegung eher geradlinig erscheint
(, Translationsbewegung”). Nach dem Kontakt der Platte mit dem
ventralen Unterrand von Ta5 (und einem eventuellem Verhaken, siehe
Gorb, 1996) kommt es zu einer (starkeren) Drehbewegung in Gegen-
richtung. Die Drehachse liegt dann in der Mitte der Platte, d. h. die
Platte dreht sich um sich selbst (,,Rotationsbewegung”). Diese , Zwei-
phasigkeit” der Bewegung (Translation und Rotation) fiihrt erst zu
einer Flexion der Krallen (Translation) und dann zur Gegenbewegung
des Arcus um das Manubrium (Rotation).

Mit Hilfe von starkem Durchlicht konnte in den oben beschriebenen
Sehennezugexperimenten auch die Bewegungen der Unguitraktorplat-
te (UP) mit erfasst werden (Abb. 3.3B). Die Experimente bestatigten
im Wesentlichen die Befunde der oben genannten Autoren. Dennoch
konnte beobachtet werden, dass die Entfaltung des Aroliums nicht
zeitgleich mit dem Kontakt von UP an der Gleitrolle startet, sondern
etwas verzogert erfolgt. Dies kann durch eine Variation effektiver He-
belarme bei unterschiedlicher Position von UP zusammenhangen und
soll in einem zu Frantsevich und Gorb (2004) erweiterten Modell wie
folgt erlautert werden. Das Modell besteht aus starren Strukturen, die
sich um Drehgelenke bewegen (Abb. 3.3A). An diesen befinden sich
(Dreh-)Federn, welche beim Ziehen an der Sehne gespannt werden.
Die Bewegungen der Elemente werden einerseits durch das Arran-
gement der Gelenke zueinander beschrankt, andererseits auch durch
die elastische Federn bestimmt. Die Federn besitzen unterschiedli-
che Federhirten und modellieren die elastischen Resilinelemente im
Tarsus.

Der ventrale Unterrand von Ta5 wurde als Gleitlager angenomen,
das zwei Konfigurationen zulédfst: 1) das Gleitlager besitzt eine hohe
Reibung, sodass sich UP nur drehen konnte (,,Rotations-Modell”); oder
2) als Gleitlager ohne Reibung, sodass UP sowohl Dreh- als auch Trans-
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lationsbewegungen ausfiihren konnte (,, Translations- und Rotations-
Modell”). Die Positionen von UP, der Planta und des Gleitlagers wur-
den in einer Aufnahme eines Sehenzugversuchs digitalisiert und die
daraus bestimmten Winkel benutzt, um die effektiven Hebelarme um
das Manubrium (H;) und den Arcus (H) herum zu berechnen (siehe
Abb. 3.3A). Die mathematischen Herleitungen sind im Appendix von
Endlein und Federle (2007) aufgefiihrt. Der effektive Hebelarm ist
definiert als das Verhaltnis von Drehmoment M und der an der Sehne
anliegenden Kraft F, mit M = Hj x F*. Als resultierende Kraft F*
erhilt man die Kraft, die auf die Arcusarme wirkt. Sowohl das kom-
binierte Translations-Rotations-Modell als auch das reine Rotations-
Modell sagen negative Hebelarme fiir kleine Sehnenzugamplituden
vorher, sodass die Bewegungen des Arcus blockiert sind.

Abb. 3.3C zeigt, dass die berechneten effektiven Hebelarme am An-
fang positiv sind und ab etwa 40 pm negativ werden. Dieser Umschlag-
punkt reprasentiert die Beriihrung von UP mit der Gleitrolle. Fiir das
Verhalten vor diesem Punkt ist das Modell nicht definiert und kann
daher unbeachtet bleiben. Die negativen Hebelarme werden ab etwa
80 um fiir eine reine Translationsbewegung, und ab etwa 120 pm fiir
die Kombination von Translations- und Rotationsbewegung von UP
positiv. Dies stimmt gut mit den gemessenen Bewegungen der Ar-
cusarme tiberein, welche sich bei 70-80 pm bewegten. Eine maximale
Anderung der Aroliumrotation konnte bei 22130 um festgestellt werden
(Abb. 3.3D). Das Modell gibt also gut das Verhalten des Ameisentarsus

mit der verzogerten Aroliumentfaltung wieder.



3.3 MECHANISCHE KONTROLLE DES AROLIUMEINSATZES

C l:

—~ 304 904

£ , D .

2 go| Kontakt der Unguitraktor-

e 254 platte mit dem Tarsomer

Iy 709 :

< 209

:E‘ 15 < ”l

g < 501

5 £

© 10 L 404

< g

§ 54 3 301

z < 20
0

é 104
-5 B

I o4 A

a 3 < H
10 e ———— : 10 —y — :
0 20 40 60 80 100 120 140 160 180 0 20 40 60 80 100 120 140 160 180

Zugamplitude (um) Zugamplitude (um)

Abbildung 3.3: A: Mechanisches Modell des Unguitraktorkomplexes. Die Unguitrak-
torplatte (UP), der Arcus und das Manubrium werden als steife Strukturen angenom-
men, die an Gelenken mit Federn bewegt werden kénnen. Der innere Unterrand von
Ta5 wird als Gleitlager gesehen, welches Rotations- und Translationsbewegungen
der UP an ihr erlaubt. B: Laterale Ansicht eines Weberameisentarsus mit starkem
Durchlicht, um UP sichtbar zu machen. Die Asteriske (x) zeigen die digitalisierten
Punkte. MaBBstab: 200 um. C: Berechnete Drehmomente des Aroliums. D: Gemesse-
ne Rotation des Aroliums wahrend eines Sehnenzugexperiments. (AR: Arolium; MA:
Manubrium; PL: Planta; UP: Unguitraktorplatte

3.3 MECHANISCHE KONTROLLE DES AROLIUMEINSATZES
3.3.1 Uberpriifung der mechanischen Kontrolle durch Krallenamputationen

Die Manipulationen der Krallenziehersehne an abgetrennten Beinen
zeigten eine koordinierte Abfolge der Tarsusbewegungen beim Zug
an der Sehne, also eine asynchrone Bewegung des Aroliums zu der
Bewegung der Krallen (entgegen den Feststellungen von Frantsevich
und Gorb, 2004). Dies konnte wichtige Konsequenzen fiir die Arbeits-
teilung von Krallen und Arolium haben: Wenn sich die Krallen beim
Laufen auf rauen Oberflichen verhaken, wiirde durch die moderate
Flexion der Krallen das Arolium noch eingeklappt bleiben. Dadurch,
dass die Krallen nicht weiter gebeugt werden ist auch die weitere Aroli-
umentfaltung blockiert. Auf glatten Oberfldchen konnte die verzogerte
Aroliumentfaltung jedoch ausgefiihrt werden, da dort die vollstandige
Flexion der Krallen durch Abrutschen erlaubt wird. Dieser einfache
Kontrollmechanismus wiirde die Ameisen befdhigen, schnell und de-
zentral ohne neuronale Steuerung ihre Haftorgane gezielt nur auf den
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entsprechend glatten Oberfldchen einzusetzen. Allerdings stellt sich
die Frage, ob Ameisen tatsdchlich diesen postulierten Mechanismus
verwenden. Dafiir wurden partiell die Krallenspitzen an Weberamei-
sen amputiert und das Verhalten ihrer Tarsen, d. h. die Krallenbeugung
und die Aroliumentfaltung beim Laufen auf verschiedenen Oberfla-

chen dokumentiert.

Material und Methoden

Weberameisen wurden mit CO, betdubt und die Krallenspitzen an
einer Korperseite mit einer Mikroschere entfernt. Nach ca. 10 min Er-
holungszeit wurden die Ameisen auf glattem Glas, rauen Sandpapier
(30 um Partikelgrofie auf Polierscheiben, ULTRATEC Inc.) und auf mit
Fluon (Fa. WHITEFORD, Deutschland) beschichteten Oberfldchen laufen
gelassen. Die Lauforientierung war jeweils aufrecht und kopfiiber.
Wihrend des Laufens wurden die Ameisen erneut mit CO, betdubt,
was bei den Tieren eine Kontraktion des Krallenziehermuskels auslos-
te. Somit hielten sie sich mit allen sechs Beinen auf den Oberflachen
fest. Die distalen Tarsussegmente konnten dann von dorsal fotogra-
fiert (NIKON Coolpix 4500 montiert auf WILD MZ Binokular) und in
MATLABdigitalisiert werden. Nachdem nur die glatte, unbeschich-
tete Glasoberfldche eine ventrale Ansicht der Kontaktfldche erlaubte,
wurde stattdessen auf allen Oberfldchen die Entfaltung des Aroliums
von dorsal tiber den lateralen Abstand der Arcusarme, welche das
Arolium aufspannen, gemessen (doppelter Pfeil in Abb. 3.4A). Um ein
Ma{ fiir die Krallenflexion zu bekommen, wurde in der Dorsalansicht
der Winkel der Krallen zur Medialachse von Ta5 gemessen. Dieselben
Ameisen wurden auf glatten und rauen Oberfldchen verglichen, weite-
re Individuen wurden davon unabhéngig auf den fluonbeschichteten
Oberflachen getestet.

Ergebnisse

Die Ergebnisse der Aroliumentfaltung auf den verschiedenen Ober-
flachen sind in Abb. 3.4B dargestellt. Konsistent mit der oben formu-
lierten Hypothese der mechanischen Kontrolle war die Entfaltung auf
den rauen Oberflichen geringer als auf glatten Oberfldchen (gepaar-
ter T-Test fiir den Vergleich der intakten Krallen: T = 6.91, df = 31,
P < 0.001). Derselbe Vergleich fiir die gekappten Krallen war dage-
gen nicht signifikant. Auf den rauen Substraten waren die Arolien an
den manipulierten Tarsen starker entfaltet als an den unmanipulierten
(T-Test: T = —4.41,df = 3, P < 0.001), wohingegen dieser Effekt
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Abbildung 3.4: A1: Dorsalansicht eines Weberameisentarsus auf einer rauen Ober-
flache (REM-Aufnahme, MaBstab: 200 um). Eingezeichnet ist der Krallenwinkel und
die Aroliumbreite. (A2): Ventralansicht des Tarsus auf einer Glasoberflache zur Ver-
deutlichung der Aroliumbreite durch die Enden der Arcusarme (Pfeile). Anmerkung:
Im Vergleich zu A1) ist der gréBere Krallenwinkel durch eine stérkere Flexion sichtbar.
Gemessene Aroliumbreite (B) und Krallenwinkel (C) in Abh&ngigkeit der Oberflachen-
beschaffenheit.

nicht auf den glatten Oberflachen auftrat (T-Test: T = —0.20, df = 28,
P = 0.84). Diese Ergebnisse zeigten deutlich das Verhaken der Krallen
auf den rauen Oberfldchen und die damit verbundene Kontrolle der
Aroliumentfaltung.

Dieser Befund wird auch durch die Ergebnisse fiir die Krallenflexion
untersttitzt (Abb. 3.4C). Die Flexion der intakten Krallen war auf den
rauen Oberfldchen signifikant weniger stark ausgepragt als auf den
glatten (T-Test: T = 8.29, df = 31, P < 0.001); kein Effekt zeigte sich
bei den gekappten Krallen. Der Effekt fiir die amputierten Krallen
war nur auf den rauen Oberflichen ausgepragt (T-Test: T = —2.80,
df =31, P < 0.01).

Das Arolium kann jedoch nicht nur tiber den Krallenzieher bewegt
werden, sondern kann sich auch bei Oberflichenkontakt durch einen
proximalen Zug des Beines passiv ausfalten (vgl. auch Abschnitt 3.5,
Seite 50; Federle et al., 2001). Nachdem hierfiir ein kurzer proximaler
Zug fiir die Entfaltung benétigt wird, kann das Verhaken der Krallen
oder ein schlechter Kontakt des Aroliums auf einer rutschigen Ober-
flache diesen Effekt limitieren (Federle et al., 2001). Um dies zu tiber-
priifen, wurde die Aroliumentfaltung auch auf den fluonbeschichteten
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Oberfldachen untersucht. Die Beschichtung erzeugt eine sehr rutschi-
ge (mikroraue) Oberfldche, auf der weder Krallen noch Arolium Halt
finden (siehe Abschnitt 1.3.3, Seite 11). Die Resultate zeigen, dass
das Arolium sich teilweise passiv entfaltet. Obwohl die Krallen auf
Fluon ausrutschten und eine dhnlich starke Flexion erfuhren wie auf
den Glasoberflachen (Abb. 3.4C), waren die Arolien deutlich weniger
stark entfaltet (Abb. 3.4B, Vergleich zu den Glasoberflichen: T-Test
fiir unabhingige Gruppen: T = 5.00, df = 52, P < 0.001, zum rauen
Sandpapier: T = 0.54, df = 52, P = 0.58). Aufgrund der vorliegenden
Ergebnisse kann gefolgert werden, dass das Verhaken der Krallen die
Aroliumentfaltung verhindert, indem es erstens die Kontraktion des
Krallenziehermuskels limitiert und zweitens den passiven Entfaltungs-

mechanismus unterbindet.

3.3.2  Uberpriifung der mechanischen Kontrolle durch Messung des Tarsus-
winkels

Um zu untersuchen, ob die Krallen oder das Arolium zuerst mit der
Oberflache Kontakt eingingen, wurden die Tarsusbewegungen kopf-
tiber laufender Weberameisen in starker Vergroflerung von der Seite
gefilmt. In 68% aller Schritte (N = 38 von 9 Ameisen) beriihrten die
Krallen zuerst die Oberflache. In einigen Féllen beriihrte zunéchst das
Arolium die Oberfldche, war aber dann immer in einem weitgehend
zuriickgefalteten Zustand. Dies deutet darauf hin, dass das Arolium
erst entfaltet wird, nachdem die Krallen schon auf den Oberflachen
aufsitzen und evtl. greifen konnen.

Die Ergebnisse der oben aufgefiihrten Sehnenzugversuche wurden
verwendet, um anhand des Tarsuswinkels im Moment des Kontak-
tes der Krallen zur Oberfliache Riickschliisse zu ziehen, ob die Kral-
len oder das Arolium bei einem gegebenen Tarsuswinkel der Seh-
nenzugversuche in Kontakt mit der Oberfliche wiren. In den Sei-
tenansichten der Tarsusprdparationen wurde daher der Winkel zwi-
schen Ta4 und der gemeinsamen Tangente von Krallenspitzen und
Arolium gemessen (Abb. 3.1, Seite 39). Wenn der Tarsus-Substrat-
Winkel den Tangentenwinkel iiberschreitet, das Bein also sehr steil
zur Oberflidche steht (Abb. 3.5, rechtes oberes Insert), wiirde das Aro-
lium zuerst Kontakt machen und vice versa (Abb. 3.5, linkes unteres
Insert). Bei laufenden Ameisen wurde ein Tarsuswinkel von 36 + 10°
gefunden. Der Tangentenwinkel nahm mit héherer Sehnenzugampli-
tude zunehmend ab (Abb. 3.5). Der gemittelte Tarsus-Substrat-Winkel
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Abbildung 3.5: Anderung des Tangentenwinkels () wéhrend eines Sehnenzugver-
suches. Eingezeichnet ist zudem der mittlere Tarsus-Substratwinkel (6) laufender
Ameisen und die Bereiche, bei denen entweder die Krallen (dunkelgrau; Insert links
unten) oder das Arolium (hellgrau; Insert rechts oben) zuerst Kontakt mit dem Sub-

strat machen wiirden. Anmerkung: Da hier der Tarsus-Substrat-Winkel mit dem
Tangentenwinkel verglichen wird, gilt die Ordinate fir beide Winkel.

von 36° wurde bei einer Sehnenzugamplitude von 68 4= 35 um erreicht
(Nzugexperimente = 39, Npeine = 14. Bei dieser Sehnenzugamplitude war
das Arolium noch nicht ausgefaltet, die Krallen jedoch schon nahezu
maximal gebeugt (Abb. 3.1). Daher wiirden bei laufenden Ameisen bei
einem schwach kontrahierten Unguitraktormuskel immer zuerst die

Krallen greifen.

3.4 KRAFTMESSUNGEN AN DER KRALLENZIEHERSEHNE

Aufbauend auf den bisher dargestellten Untersuchungen des Kral-
lenzieherkomplexes, war es interessant zu sehen, ob Weberameisen
gegeniiber bodenlebenden Ameisen besondere Anpassungen fiir die
Entfaltung ihrer Arolien besitzen. Miissen Weberameisen mehr Kraft
fur die Entfaltung ihrer {ibergrofSen Haftorganen aufbringen als Amei-
sen mit kleineren Arolien? Dazu wurde die Zugkraft an der Krallenzie-
hersehne von Weberameisen und Rossameisen (Camponotus floridanus)

gemessen.
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3.4.1 Material und Methoden

Weberameisen und Rossameisen (Camponotus floridanus) wurden mit
CO, betdubt und durch Dekapitation getdtet. Die Beine wurden am
Femur mit Hilfe einer Mikroschere durchtrennt und dhnlich wie in
Abschnitt 3.1 beschrieben auf eine Unterlage aufgeklebt und prapariert.
Die freigelegte Krallenziehersehne wurde in einer kleinen selbstschlie-
flenden Klammer festgehalten, die an einem sehr empfindlichen Bie-
gebalken (Kraftmesser Nr. 1, Tabelle 2.2, Seite 32) aufgeklebt war. Der
Biegebalken, und damit auch die Sehne, konnte mittels Mikromanipu-
lator (NARISHIGE MLN-33, Auflosung 10 pm) in Schritten von 10 pm
bewegt werden. Durch die Weichheit des empfindlichen Biegebalkens
war die Amplitude der Sehne etwas geringer als die des Mikromani-
pulators; durch die Bestimmung der Federkonstante konnte jedoch
auf die tatsachliche Amplitude zuriickgeschlossen werden. Als Beginn
der Bewegung wurde der Zeitpunkt definiert, zu dem sich das fiinfte
Tarsomer (Ta5) bei Zug an der Sehne bewegte. Der Zug an der Sehne
wurde, wie in Abschnitt 3.1 (Seite 35) geschildert, durchgefiihrt, bis die
Krallen maximal gebeugt waren und das Arolium vollstindig entfaltet
war; danach wurde die Sehne wieder bis zur Ausgangsstellung von
Ta5 entspannt. Fiir jeden 10 um-Schritt wurde ein Bild des Tarsus von
lateral mit einer Digitalkamera (Intas QICam 800) in Kombination mit
einem Binokular gemacht und die Rotationsbewegungen von Ta5, der
Krallen und des Aroliums, wie in Abschnitt 3.1 beschrieben, gemes-
sen. Synchron dazu wurde jeweils die Kraft durch Verbiegung des
Biegebalkens fiir jeden 10 um-Schritt ausgelesen.

3.4.2 Ergebnisse

In Abb. 3.6A und B sind die Rotationsbewegungen von Ta5, der Krallen
und des Aroliums exemplarisch eines Weberameisen- und Rossameis-
entarsus in Abhingigkeit von der Sehnenzugamplitude dargestellt. Bei
beiden Ameisenarten kam es bei einem Zug an der Sehne zu dhnlichen
Bewegungen sowohl in Relation zueinander, wie auch beim Vergleich
der Maximalrotation. Bei den Rossameisen ist die Krallenbeugung
etwas deutlicher ausgeprigt, bei den Weberameisen iiberwiegt die
Aroliumsbewegung. Die Kraftspur reprasentiert die Kraft entlang der
Sehne, die benotigt wurde, um diese Bewegungen auszufiithren. Da
diese Kraft hauptsdchlich gegen die elastischen Riickstellelemente an
den Gelenken wirkt, kommt es mit zunehmender Zugamplitude zu
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Abbildung 3.6: Manipulationen an der Sehne mit dazu gemessenen Kréaften, um das
Arolium bei Weber- (A) und Rossameisen (B) zu entfalten.

einem monotonen Anstieg der Kraft. Die Form der Kraftspur dhnelt
stark dem Verlauf der Rotationsbewegung des fiinften Tarsomers und
geht bei etwa 50 pm Sehnenzugamplitude in den Verlauf des Aroli-
ums iiber. Der einleitend erwéhnte stirkere Kraftanstieg bei grofieren
Amplituden ist zumindest bei den Rossameisen erkennbar.

Der Vergleich zwischen den

Ameisenarten zeigt einen Un- 14 - *k%
terschied in der Maximalkraft: T
Obwohl sehr dhnliche Absolut- 1.2 1

bewegungen des (Prd-) Tarsus 1

bei gleicher Sehnenzugamplitu- %

de ausgelost wurden, war die = 08 ]

benotigte Kraft bei Werberamei- (!E 06 - —=

sen etwa um die Hilfte kleiner

als bei Rossameisen (Weberamei- 0.4

se Fhax =0.65mN, Rossameise 0.2 - i
Fmax~1.20 mN). Dieses Ergebnis

wird noch einmal in Abb. 3.7 fiir Weber- RoOsS-

mehrere Experimente bestitigt ameisen ameisen

(Nweberameisen = 8, NVersuche = Abbildung 3.7: Vergleich der Maximalkréi-
13; NRossameisen = 6, Nversuche = te, um die Arolien von Weber- und Ross-

10, Mann-Whitney-U-Test: P < ameisen voll zu entfalten.
0.001).

Die Entfaltung des Aroliums durch einen Zug an der Krallenzieher-
sehne die neuronale Kontraktion des Unguitraktormuskels nachahmt
wird sie im Weiteren als aktive Entfaltung bezeichnet. Die aktive Ent-
faltung impliziert, dass es auch eine passive Entfaltung gibt. Federle
et al. (2001) fanden an amputierten Beinen von Ameisen und Bienen,
dass sich das Haftorgan bei partiellem Kontakt mit der Oberfldche
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durch einen Zug des Beines in proximaler Richtung zur maximalen
Entfaltung bringen liefS. Da eine Muskelbeteiligung ausgeschlossen
werden konnte, wurde sie als passive Entfaltung bezeichnet. In den
folgenden Kapiteln sollen die Krifte fiir eine passive Entfaltung gemes-
sen werden und die Relevanz des passiven Mechanismus im Vergleich
mit dem aktiven untersucht werden.

3.5 PASSIVE ENTFALTUNG DES AROLIUMS

Der Entfaltungsmechanismus ist in Federle et al. (2001) genau auf-
gefiihrt und wird daher hier nur kurz zusammengefasst. Abb. 3.8B
zeigt vergleichend die Bewegungen der prétarsalen Elemente bei einer
aktiven Entfaltung des Aroliums (beim Zug an der Krallenziehersehne)
und bei einer passiven Entfaltung des Aroliums durch einen proxima-
len Zug am Bein. Bei einer aktiven Entfaltung rotiert der Unguitraktor
um ein festes Gleitlager und 16st dadurch eine Gegenrotation des Arcus
aus (siehe auch Abschnitt 3.2, Seite 41). Bei der passiven Entfaltung
muss das Arolium in partiellen Kontakt mit dem Substrat kommen
(mittelgraue Darstellung in Abb. 3.8B), um dann durch einen Zug an
Ta5 (in Abb. 3.8B nach links) geniigend Reibung auf der Oberfldche
aufzubringen. Durch die Reibung der Aroliumkutikula bei Oberfla-
chenkontakt wird die Unguitraktorplatte mit Planta aus dem Tarsus
herausgezogen. Dabei rotiert das Manubrium um seinen dorsalen
Drehpunkt am Unguifer (Aufthdngepunkt der Krallen) und driickt die
Arcusarme nach distal. Dadurch, dass der Drehpunkt Manubrium-
Arcus weiter distal (in Richtung Arcusenden) zu liegen kommt, als der
Drehpunkt Arcus-Planta (vgl. Abb. 3.8B zwischen der dunkelgrauen
und schwarzen Darstellung), wird durch eine Vorwartsbewegung des
Manubriums eine Rotation des Arcus um den Drehpunkt Arcus-Planta
eingeleitet. Dies fiihrt letztendlich zur Entfaltung des Aroliums. Die
Riickfaltung erfolgte beim Nachlassen des Zuges am Bein durch die Fi-
genelastizitdt der Aroliumkutikula und verschiedener ,Resilin-Federn”
an den Drehgelenken (Federle et al., 2001; Frazier et al., 1999; Vincent
und Wegst, 2004).

Ein Initialkontakt des Aroliums mit der Oberfldche fiihrt also bei ge-
niigend grofser Reibung zwischen Arolium und Oberfldche in Kombina-
tion mit einem proximalen Zug am Bein zur Entfaltung des Haftorgans.
Wie bereits erwdhnt nutzen Weberameisen den passiven Mechanis-
mus, um ihre Haftorgane zu entfalten. Durch ihre aufiergewohnlich

grofien Haftorgane entstand die Frage, ob dies im Bezug auf die auf-
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Abbildung 3.8: A: Sagittaler Langsschnitt durch einen Weberameisentarsus (Préaparat
W. Federle). MaBstab: 200 um. Die beweglichen Strukturen im Préatarsus, wie der
Arcus (AR), das Manubrium (MA), die Planta (PL) und die Unguitraktorplatte (UP)
sind als starre Hebel angenommen, die sich um einachsige Gelenke drehen kdnnen
(offene Kreise symbolisieren Gelenke, die in ihrer Position relativ zu Ta5 feststehend
sind, geschlossene Kreise stellen Gelenke dar, die sich sich relativ zu Ta5 bewegen).
B: Schematische Darstellung einer aktiven Entfaltung des Aroliums (Drehung des
Arcus) durch Zug an der Sehne (Pfeil), oder (C) passive Rotation durch proximalen
Zug an Tab. Die unterschiedlich grau schattierten Darstellungen entsprechen zeitlich
nacheinander ablaufenden Zustanden von einem retraktierten Zustand des Aroliums
(hellgrau) Gber die Phase, in der das Arolium Bodenkontakt hat (dunkelgrau), bis hin
zu einem entfalteten Arolium (schwarz).

zuwendenen Krifte nachteilig fiir sie ist. Miissen Weberameisen mehr
Kraft aufwenden, also stirker an ihren Beinen ziehen, als Ameisen
mit kleineren Arolien, um die Haftorgane passiv zu entfalten? Ist die
Kraft fiir die passive Entfaltung vergleichbar mit der Kraft, die der
Unguitraktormuskel fiir eine aktive Entfaltung aufbringen miisste?

Die Kraft, die notwendig ist, um das Arolium bis zu einer gewis-
sen Grofle zu entfalten, hangt neben Reibungskriften innerhalb des
Unguitraktorkomplexes v. a. von der Riickstellkraft der elastischen , Fe-
dern” im System ab, die tiberwunden werden muss (vgl. Abschnitt 1.3
und 3.2). Fiir Ameisen mit besonders grofsen Haftorganen wére es
daher giinstig, relativ weiche Federn zu besitzen, um die gesamte
Haftflache leicht zu entfalten. Dafiir wurde ein Vergleich mit einer
nicht auf Haftung spezialisierten Ameisenart (Rossameisen Campo-
notus floridanus) mit deutlich kleineren Haftorganen (vgl. Abb. 1.4G,
Seite 10) durchgefiihrt. Es wurden die Reibungskrifte verglichen, die
zur Entfaltung der Arolien nétig sind.
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3.5.1 Material und Methoden

Einzelne Weberameisen und Rossameisen wurden mit CO, betdubt
und anschliefSend getotet. Ihre Hinterbeine wurden mit einer Mikro-
schere am Femur durchgetrennt und auf der Hohe des Femurs mit
Hilfe einer selbstschlieffenden Pinzette an einer motorisierten xyz-
Biithne (Abschnitt 2.8, Seite 33) angebracht. Um Haftkrafte und Rei-
bungskréfte des Aroliums synchron zu messen, wurde das Bein so
ausgerichtet, dass es mit der ventralen Seite des Aroliums auf einer
kleinen Glasplatte am Ende eines zweidimensionalen Kraftmessers
aufsetzte (Kraftmesser Nr. 2, sieche Tabelle 2.2, Seite 32). Zwei synchron
angesteuerte Digitalkameras zeichneten mit 10 Hz die Stellung des Tar-
sus zur Oberfldche von lateral und die Haftkontaktfliche von ventral
(mit Hilfe eines Binokulars und der Auflichtbeleuchtung) auf.

Der Kraftmesser wurde mit einer konstanten Geschwindigkeit (0.1-
0.5mms™) oder konstanten Beschleunigung (0.05 mms2) bewegt. Da
die abgetrennten Beine relativ schnell austrockneten und so ihre Haf-
teigenschaften @nderten mussten die Geschwindigkeiten fiir eine er-
folgreiche Entfaltung oft variiert werden. Die beschleunigte Bewegung
war von Vorteil, da wiahrend eines Versuches ein grofieres Spektrum
an moglichen Geschwindigkeiten abgedeckt werden konnte. Als nach-
teilig erwies sich allerdings, dass die daraus resultierende grofiere
Amplitude hdufig zu einem Rutschen des Haftorgans fiihrte. Die Be-
wegungsrichtung wurde so gewihlt, dass sich das Bein in proximaler
Richtung relativ zur Glasoberflache bewegte. Es wurde auf die Ein-
stellung einer konstanten Normalkraft mittels Kraft-Feedback (siehe
Abschnitt 2.8) verzichtet. Drechsler und Federle (2006) zeigten in dhnli-
chen Versuchen an Stabheuschrecken, dass die Art der Fixierung des
Beines (Tarsalsegmente fixiert oder frei beweglich) Einfluss auf die Rei-
bungskrifte haben kann. Bei den hier vorgestellten Versuchen wurde
das Bein nur an der Tibia festgeklemmt. Bei proximalem Zug dnderte
sich dadurch die Normalkraft, was sich jedoch eher als vorteilhaft fiir
eine Entfaltung des Aroliums herausstellte.

Als Zeitpunkt der Entfaltung des Aroliums wurde das Erreichen
eines Viertels der Maximalfldche definiert und entsprechend bei diesem
Zeitpunkt Reibungskraft und Kontaktfliche ausgelesen. Weiterhin
wurde die Initialkontaktflache (Flache beim Aufsetzen des Haftorgans)
bestimmt, um eine evtl. vorhandene Abhdngigkeit der Entfaltung von

der Zuggeschwindigkeit zu bestimmen.
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3.5.2 Ergebnisse

Reibungskriifte fiir eine passive Entfaltung bei Weberameisen

Abb. 3.9A und B zeigen die passive Entfaltung eines Weberameisena-
roliums. In den lateralen Aufnahmen (Abb. 3.9A) erkennt man, dass
das Arolium mit der Glasoberfldche mitgenommen wird und dadurch
aus dem Tarsus herausgezogen wird. Diese Relativbewegung des Aro-
liums gegentiber Ta5 wurde in den Lateralaufnahmen digitalisiert und
als Verschiebung definiert. So war gewihrleistet, dass nur die Aroli-
umbewegung und nicht ein eventuelles Rutschen des Haftorgans auf
der Oberfliche oder die Verbiegung des Kraftmessers erfasst wurde.
Durch die steigende Haftung des sich vergroflernden Aroliums wurde
zudem die Oberfldche etwas in der Normalrichtung bewegt.

Abb. 3.9B zeigt die sehr deutliche Entfaltung der Kontaktfldche von
einer eher rundlichen Initialfliche zu der typischen B-Form bei vol-
ler Entfaltung. Die Haftflichendnderung und die korrespondierende
Reibungskraft sind in Abb. 3.9C fiir eine Entfaltung und Riickfaltung
aufgetragen. Man erkennt, dass die Kraft mit steigender Entfaltung
zundchst stetig wichst, ab etwa 80 pm Verschiebung jedoch deutlich
steiler ansteigt. Das steile Ansteigen kann mit der Rotation und Stre-
ckung des Manumbriums um den Unguifer erklart werden. Ab einer
gewissen Verschiebung ist das Arolium voll aus dem Tarsus gezogen
und das Manubrium maximal gestreckt (vgl. hierzu auch Abb. 3.8B im
Enstadium der passiven Entfaltung). Der Hebelarm fiir eine weitere
Drehung ist ab diesem Punkt minimal, wodurch die benétigte Kraft
maximal wird. Ab einer Amplitude von etwa 110 um kam es zu keiner
weiteren Flachendnderung mehr.

Die Riickbewegung ist durch eine Hysterese in der Kraft- und Fla-
chenspur gekennzeichnet. Bei der Riickfaltung des Haftorgans ging
etwas Energie verloren, sodass weniger Reibungskraft entstand, als
bei der Entfaltungsbewegung. Hier spielen evtl. viskoelastische Eigen-
schaften des Aroliums aber auch das Ablosen des Haftkontaktes von
der Oberfldche eine Rolle. Das nicht perfekte elastische Verhalten des
Aroliums fiihrte dazu, dass bei gleicher Amplitude die Haftflache bei
der Riickbewegung grofier ausfiel, als bei der Entfaltungsbewegung.

Die Zugkraft der aktiven Entfaltung kann nun mit der zur passi-
ven Entfaltung des Aroliums notigen Reibungskraft fiir Weberameisen
verglichen werden (fiir Rossameisen wurden keine Kréfte fiir eine
Riickfaltung gemessen). Abb. 3.9D zeigt, dass fiir eine volle Entfaltung
in beiden Féllen nahezu die gleiche Bewegungsamplitude aufgebracht
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Abbildung 3.9: A: Lateralansicht eines abgetrennten Weberameisentarsus, welches
auf einer an einem Kraftmesser angebrachten Glasoberflache haftet. Durch eine
distale Bewegung der Oberflache relativ zum Bein (Pfeil) kommt es zu einer passiven
Entfaltung des Haftorgans. MafB3stab 200 um. B: Synchrone Aufnahmen des Haftkon-
taktes von ventral. Die Zahlen geben die Verschiebung des Aroliums relativ zu Ta5
an. MafBstab 200 um. C: Flachen- (gebrochene Linie) und Kraftdnderungen (durchge-
zeichnete Linie) wahrend einer Zugbewegung (in rot gezeichnet; relative Bewegung
des Tarsus zur Oberflache) und wahrend der zuriickflihrenden Schubbewegung (blaue
Linien). D: Vergleich der Kréfte fir eine aktive (durchgezogene Linie) und passive
(gebrochene Linie) Entfaltung (rote Kurven) und Rickfaltung (blaue Kurven) des Aroli-
ums in Abh&ngigkeit der Sehnenzugamplitude bzw. der relativen Verschiebung des
Aroliums gegenlber Ta5.

werden musste. Weiterhin ist erkennbar, dass die Reibungskréfte etwa
doppelt so hoch ausfielen, wie die Kréfte fiir eine aktive Entfaltung.
In Abb. 3.9C war allerding auch zu erkennen, dass schon ab einer Ver-
schiebung von etwa 100 um keine Flachendnderung mehr stattfand.
Bei dieser Amplitude sind die Kréfte zwischen der aktiven und pas-
siven Entfaltung vergleichbar hoch. Das bedeutet, dass vermutlich
in beiden Fillen gegen die gleichen elastischen Elemente gearbeitet
werden musste.

Auffallig ist auch die unterschiedliche Hysterese. Bei der aktiven
Entfaltung gingen etwa 6.8% der aufgewendeten mechanischen Arbeit
verloren, bei der passiven Entfaltung waren es 67.7%, also etwa zehm
mal mehr. Dies hdangt vermutlich mit dem Ablosen des Haftkontak-
tes von der Oberflache zusammen, wofiir zusatzlich Arbeit geleistet

werden muss.
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Abbildung 3.10: A: Vergleich der relativen Flachen (/4 der maximalen Haftkontakt-
flache) von Ross- und Weberameisen. B: Vergleich der bendétigten Reibungskrafte,
um die in A) dargestellten Haftkontaktflachen passiv zu entfalten. C: Abh&ngigkeit der
erfolgreichen Entfaltung (Erreichen der Viertel-Maximalfl&éche) von der Initialflache und
der Zuggeschwindigkeit fir beide Ameisenarten.

Vergleich der passiven Entfaltung bei Weber- und Rossameisen

Abb. 3.10A und B zeigen den Vergleich der Haftflachen bzw. der
Reibungskrifte zwischen Weber- und Rossameisen. Obwohl Weber-
ameisen deutlich grofiere Haftfldchen entfalteten (T-Test fiir unabhén-
gige Stichproben: Nweberameisen = 28, NRossameisen = 17, T = 4.78,
P < 0.001), wurde hierfiir weniger Kraft benotigt (Mann-Whitney
U-Test: Nweberameisen = 28, NRossameisen = 17, U = 54.0, Z = —4.3,
P < 0.001). Die Abhingigkeit der Entfaltung von der Initialfliche
und der Zuggeschwindigkeit ist in Abb. 3.10C dargestellt. Man er-
kennt, dass bei beiden Ameisenarten die Entfaltung negativ mit der
Zuggeschwindigkeit korreliert (Weberameisen: Spearman R = —0.38,
P = 0.06; Rossameisen: Spearman R = —0.45, P = 0.08). Eine klei-
nere Initialfliche entfaltete sich also im Trend erst bei einer hoheren
Zuggeschwindigkeit. Anhand der Steigungen der eingezeichneten
Ausgleichsgeraden zeigt sich, dass Weberameisen tiber das Spektrum
der im Versuch erzeugten Initialflichen kleinere Geschwindigkeiten
fir eine erfolgreiche Entfaltung benétigten als Rossameisen. Auch dies
deutet auf ein leichter entfaltbares Haftorgan bei Weberameisen hin.
Zusammenfassend mit den Ergebnissen aus Abschnitt 3.4 (Seite 47)
kann festgestellt werden, dass die auf Haftung spezialisierten Weber-
ameisen im Vergleich zu den bodenlebenden Rossameisen sowohl fiir
die aktive, als auch fiir die passive Entfaltung weniger Kraft benotigten.
Die Ursachen konnten weichere Riickstellfedern im Tarsus sein, was
weniger Gegenkraft erzeugt und so die Entfaltung bereits kleinerer

Initialkontaktflichen bei niedrigeren Scherkraften erleichtert. Auch die
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aktive Entfaltung durch den Krallenzieher wiirde dadurch erleichtert

werden.

3.6 REAKTION AUF PLOTZLICHE ERSCHUTTERUNGEN

Kann der oben beschriebene passive Mechanismus, neben dem 6kono-
mischen Halten der Arolien im ausgefalteten Zusatnd, noch weitere
Vorteile haben? Die passsive Entfaltung ist definiert als neuromuskulér-
unabhéngige Kontrolle. Dadurch unterliegt sie nicht den Zeitverzo-
gerungen, die bei einer neuronalen Innervation entstehen. Eine sehr
schnelle Entfaltung konnte als Sicherheitsmechanismus dienen, mit
dem sich die Tiere bei plotzlichen Stofsen (z.B. durch schwere Re-
gentropfen) auf der Oberfliache halten konnen. Die Reaktion auf ein
solches Ereignis muss offensichtlich extrem schnell erfolgen, sodass
ein klassischer, neuronal kontrollierter Muskelreflex moglicherweise
nicht schnell genug ist (=8-14 ms fiir Heuschrecken nach Laurent und
Hustert [1988], 10-15ms fiir Schaben nach [Ridgel et al., 2001; Wilson,
1965], >40ms fiir verschiedene Reflexe beim Menschen nach Zehr und
Stein [1999] und Autoren darin). Im Gegensatz dazu hat eine rein
mechanische Reaktion (Priflex nach Brown und Loeb, 2000) das Poten-
zial, noch frither und damit nahezu gleichzeitig zu einer Stérung zu
erfolgen (Campbell und Kirkpatrick, 2001; Holtje und Hustert, 2003).
Existiert eine solche Préflex-Reaktion bei Weberameisen?

3.6.1 Material und Methoden

Eine experimentelle Uberpriifung der Priflex-Reaktion gelang dadurch,
dass eine kleine Laufunterlage (Deckgldaschen 10x10x0.1 mm) schlag-
artig seitlich beschleunigt wurde und dabei die Haftkontaktflache von
der ventralen Seite mit einer Hochgeschwindigkeitskamera (Redlake
MotionScope auf einem Binokular mit Auflicht, 1000 Hz) gefilmt wur-
de. Ein gentiigend schneller Stof3 (etwa 0.5mm/ ms Auslenkung) wurde
mittels eines federgespannten Bolzens erreicht, der auf die Kante eines
flexibel aufgehdngten Glasplittchens schlug. Durch die Aufhangung
der Oberflidche an zwei Stegen aus gedrehtem Federstahlblech wurde
gewdhrleistet, dass eine seitliche Auslenkung nicht in eine Rotation
sondern eher in eine lineare Bewegung tibersetzt wurde.
Weberameisen wurden kopfiiber auf die Oberfliche gesetzt und mit
CO; betdubt, was zu einem Festhalten an der Oberfldche fiihrte. Die
Oberflache konnte mit Hilfe eines Mikromanipulators (NARISHIGE
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MLN-33, Auflosung 10 um) relativ zum Blickfeld des Binokulars aus-
gerichtet werden, sodass jeweils ein Tarsus gefilmt werden konnte.
Es wurde gewartet bis die Wirkung des CO, nachliefS und durch das
Entspannen des Krallenziehers eine Riickfaltung des Aroliums erfolgte,
die Ameise jedoch noch regungslos auf der Oberfldche verharrte. Diese
Methode erlaubte das Experiment an intakten Ameisen, hatte jedoch
den Nachteil, dass die Orientierung der Beine zur Stofirichtung zufallig
war und daher die Bewegung der Oberfliche nicht immer zu einer
Entfaltung des Aroliums fiihrte. Der Stofs wurde durch das Freilassen
des Bolzens beim Ziehen eines kleinen Sperrstiftes ausgelost.

3.6.2 Ergebnisse

Abb. 3.11A zeigt exemplarisch die zeitliche Verdnderung einer Haft-
kontaktflache und die Flexion der Krallen. Dazu ist die Bewegung der
Oberflache wéahrend des StofSes dargestellt. Vor dem Stofsereignis war
die Haftkontaktflache klein und der Krallenzieher entspannt (kleiner
Krallenwinkel, Definition siehe Abschnitt 3.7.2, Seite 64). Bereits in-
nerhalb der ersten Millisekunde nach dem Stofiereignis (Amplitude
ca. 380 um) kam es zu einer schlagartigen Vergrofierung der Haftfla-
che. Durch die trage Masse der Ameise entstand nach einer kurzen
Verzogerung eine Bewegung des gesamten Beines, die das Arolium
von der proximalen Seite her teilweise wieder etwas abschilte. Durch
das Kippen des Beines nach distal erschienen die Krallen (von ventral
betrachtet) perspektivisch starker gebeugt, was den kurzzeitigen Peak
nach 2-3ms erklédrt. Nach etwa 10 ms setzte dann die aktive Reaktion
der Ameise auf diesen Stofs ein, sichtbar an der Flexion der Krallen
und dem langsamen Ansteigen der Haftkontaktfldche.

In Abb. 3.11B sind die Verldufe der Haftkontaktflachen aller erfolgrei-
chen Versuche zusammengefasst dargestellt!. Man erkennt, dass trotz
der Schwankungen in den Absolutwerten der Fliche das generelle
Muster der plotzlichen passiven Entfaltung mit verzogerter aktiven
Entfaltung erhalten bleibt. Die Entfaltung setzte immer bereits in der
ersten Millisekunde ein, die neuronale Reflexreaktion dagegen im Mit-
tel erst nach etwa 10+£2 ms. Damit ist deutlich gezeigt worden, dass
die passive Antwort des Systems schneller ist, als die neuronale Mus-
kelkontraktion dies leisten konnte.

Héufig war das Bein nicht gentigend entlang der Stofirichtung orientiert, sodass keine
optimale Kraftiibertragung erfolgte; oder das Haftorgan war durch die Manipulatio-
nen an den Ameisen nicht gut in Kontakt mit der Oberfldche, sodass Erschiitterungen
der Oberfldche senkrecht zur Stofrichtung den Haftkontakt sofort abreifien liefSen.
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Abbildung 3.11: A: Verhalten eines Weberameisentarsus auf ein StoB-Ereignis.
B: Anderung der Kontaktfliche (ventrale Aufnahmen und rote Spur) und des Kral-
lenwinkels (blau). Die Verschiebung des Laufsubstrates ist darunter geplottet
(schwarz). C: Zusammengefasste Haftkontaktflachendnderungen mehrerer Expe-
rimente (Nversuche = 23, Nameisen = 6). Dargestellt sind die Mittelwerte mit 95%-
Konfidenzintervallen.
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3.7 DYNAMISCHE ANPASSUNGEN DER HAFTKONTAKTFLACHE

Viele Insekten miissen, im Vergleich zu ihrem eigenen Kérpergewicht,
schwere Lasten, wie z. B. Nistmaterial, Pflanzenfragmente oder Beute-
tiere tragen. In vielen Studien wurde die Okologie des Sammelverhal-
tens (Carroll und Janzen, 1973; Davidson, 1977; Gordon, 1991; Oliveira
et al., 1987a,b) und die Physiologie bzw. Energetik untersucht (Herreid
und Full, 1986; Josens und Roces, 2000; Lighton et al., 1987; Lipp et al.,
2005; Nielsen, 2001; Nielsen und Baroniurbani, 1990; Rissing, 1982).
Biomechanische Aspekte beim Lastentragen wurden dagegen bei Tie-
ren mit Haftorganen bislang wenig beachtet (Burd, 2000; Kram, 1996;
Lutz, 1929; Roces und Nunez, 1993; Zollikofer, 1994); zudem liefen die
Tiere in diesen Untersuchungen immer aufrecht und benutzten daher
wahrscheinlich ihre Haftorgane nicht.

Von Weberameisen ist bekannt, dass sie schwere Lasten kopfiiber
tragen konnen (Wojtusiak et al., 1995) indem sie hohe Reibungs- und
Adhasionskraften aufbringen konnen (Federle et al., 2000b). Eine Be-
ladung kopfiiber orientierter Ameisen mit Gewichten zeigte, dass sie
sogar in der Lage sind, Gewichte bis zum tausendfachen ihres eige-
nen Korpergewichtes kopfiiber zu halten (siehe hierfiir Abschnitt 4.5.2,
Seite 98). Diese enorme Leistung erfordert eine Anpassung der Haft-
organe an die jeweiligen Haftungsbedingungen, da das Laufen durch
zu grofie bzw. zu stark haftende Haftorgane nicht behindert werden
darf. Eine reduzierte , Alles-oder-Nichts”-Reaktion fiir das Haftorgan
wiirde zwar vermutlich neurologische Regelprozesse vereinfachen und
Zeit beim Ein- und Ausfalten sparen, eventuell wiirde das Laufen aber
durch die zu grofien Haftkontaktflachen behindert werden.

Die Sehnenzugversuche zeigten, dass eine Variation der Zugampli-
tude eine graduelle Rotation der Arcusarme hervorruft. Sobald das
Arolium auf eine Oberfldche aufsetzte, zeigte sich auch eine graduelle
Verdnderung der Haftkontaktfliche. Benutzen laufende Ameisen diese
Moglichkeit, um ihre Kontakfldchen den Haftbedingungen anzupassen,

oder ist der Einsatz ihres Aroliums eine , Alles-oder-Nichts”“-Reaktion?

3.7.1 Material und Methoden

Weberameisen wurden kopfiiber auf transparenten Petrischalen laufen
gelassen. Mit Hilfe einer Hochgeschwindigkeitskamera (REDLAKE
PCI 1000 BW, 250 Hz) an einem Binokular wurden die Tarsen wéih-

rend einzelner Schritte von ventral gefilmt; eine weitere synchrone
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Kamera mit geringerer Vergrofierung diente dazu, zwischen Vorder-
, Mittel- oder Hinterbein in einer Aufnahme zu unterscheiden. Die
Haftkontaktflichen wurden mit der in Abschnitt 2.4 (Seite 28) beschrie-
benen Methode aufgenommen und ausgewertet. Insgesamt wurden
397 Schritte von 89 Individuen erfasst. Um den Einfluss einer zusitz-
lichen Last auf die Grofle der Haftkontaktfliche zu ermitteln, wurde
ein kleines Gewicht von etwa 30 mg (ein gebogener Draht mit einem
Haken am Ende) zwischen Vorder- und Mittelbeine an den Thorax der
Ameisen gehidngt. An dieser Position ist das Gewicht unterhalb des
vermuteten Schwerpunktes der Ameise (Abb. 3.14, Seite 63), sodass alle
Beine gleich stark belastet wurden. Wenn die Ameisen beladen waren,
verringerte sich ihre Laufgeschwindigkeit (siehe auch Abschnitt 5.1,
Seite 118) oder blieben stehen. Daher wurden die Aufnahmen in die
vier Kategorien ,beladen” (Nschritte = 144, Nameisen = 29), ,,unbela-
den” (Nschritte = 253, NAmeisen = 60), , langsamer Schritt” (>1s) und
,schneller Schritt” (<1s) unterteilt. Nach den Aufnahmen wurden
die Ameisen mit CO; betdubt um ihre Maximal-Haftkontaktfliche zu

ermitteln.

3.7.2 Ergebnisse

Haftflichendynamik unbeladener Ameisen

In Abb. 3.12A,C ist der Verlauf eines typischen Schrittes einer kopf-
iiber laufenden, unbeladenen Ameise dargestellt. Erkennbar ist ein
monotones Anwachsen der Kontaktflache, ein Maximum, und ein ab-
schliefsendes monotones Abfallen der Flachenwerte. Meist war das
Anwachsen dem Abfallen sehr &hnlich, was in einem symmetrischen
Erscheinungsbild des Flachenverlaufs resultierte. Anhand einer sol-
chen Flachenkurve werden die folgenden drei Zeitpunkte definiert:
+MAX" ist der Zeitpunkt, an dem die Flachenkurve ihr Maximum er-
reicht hat, ,ATT” und ,DET” definieren die Zeitpunkte, zu denen die
Flachenwerte die Hilfte der maximalen Flache betragen. Die , Aufsetz-
phase” oder ,Aufsetzzeit” ist die Zeitspanne, die vom ersten Kontakt
des Aroliums mit dem Substrat bis zum Erreichen von ATT benétigt
wurde. Die , Ablosephase” oder ,,Ablosezeit” ist definiert als Zeitspan-
ne zwischen DET und dem vollstindigen Ablosen der Kontaktflache
vom Substrat.

Je nach Schrittdauer zeigte sich ein mehr oder weniger deutlich aus-

gepragtes Plateau in der Standphase, wahrend der sich die Flache kaum



3.7 DYNAMISCHE ANPASSUNGEN DER HAFTKONTAKTFLACHE

e il |l | ol ik -

e 0.024 0.088 0.484 0.648 0.724

C

< 6000 +

&

\:_/ -

24000 - .

[} L]

1 y

5 i

£ 2000 - PR

(@] ' LY

X ! H"‘I.
0 : . : . : — —

0 0.2 04 0.6

'DET'
Zeit (s)

Abbildung 3.12: A: Ventrale Ansicht eines Hinterbeintarsus beim Aufsetzen und Ab-
I6sen der Haftkontaktflache auf einer transparenten Oberflache. Im Gegensatz zu der
typischen B-Form der stark entfalteten Flachen (siehe Abb. B) waren die Haftkontakt-
zonen beim Laufen eher oval bis kreisrund. Die Zahlen geben die Zeit in Sekunden
an (als Nullpunkt wurde der Zeitpunkt der ersten sichtbaren Kontaktflache definiert).
MaBstab: 100 um. B: die Kontaktfliche nach einer Betdubung der Ameise mit CO,.
Eingezeichnet ist der Krallenwinkel, der zur Langsachse des Tarsus gemessen wurde
C: Haftflaichenanderung wéhrend eines Schrittes. ,ATT“ und ,DET" geben jeweils die
Zeitpunkte der halben maximalen Haftflache (,MAX") beim Aufsetzen bzw. Ablésen
an.

anderte. Die mittlere maximale Kontaktfliche bei laufenden, unbelade-
nen Ameisen (Nschritte = 120, Nameisen = 49) lag bei 4591 43391 pm?,
die Maximalfldche voll ausgefalteter Arolien bei Betdubung der Amei-
sen betrug fiir die Vorderbeine 17266 + 3595 ym?, fiir die Mittelbeine
23886 + 5253 pm? und fiir die Hinterbeine 24658 + 6544 pm? (Nameisen =
26). Die beim Kopfiiberlaufen verwendeten Kontaktflichen betrugen
somit im Mittel nur ~20% der moglichen Maximalflache (Abb. 3.14B).
Bei langsamen Schritten (>1s) oder beim Stehenbleiben waren die
Haftflichen etwas grofser (Abb. 3.13; T-Test fiir unabhéngige Stichpro-
ben: T = 3.998, df = 209, P < 0.001). Dies kann als eine Erhohung
des Sicherheitsfaktors interpretiert werden, mit dem sich die Ameisen

beim Ruhen auf den Oberflichen gegen ein Abstiirzen sichern.

Haftflichendynamik beladener Ameisen

In Abb. 3.13A sind die Kontaktflachenverldaufe zweier Schritte dersel-
ben Ameise im unbeladenen (schwarze Kurve) und beladenen Zusand
(rote Kurve) gezeigt. Man erkennt, dass die Beladung einen Einfluss auf

die Schrittdauer, die Maximalwerte und die Symmetrie des Kurvenver-
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Abbildung 3.13: A: Haftflachendynamik wéhrend eines Schrittes einer unbeladenen
(schwarze Kurve) und einer beladenen Ameise (rote Kurve). Fur den Flachenverlauf
der beladenen Ameise (rot) sind die Aufsetzzeit (ATT), das Maximum (MAX) und die
Abldsezeit (DET) eingezeichnet. B: Vergleich der Aufsetz- (ATT) und Ablésegeschwin-
digkeiten (DET) von unbeladenen und beladenen Weberameisen.

laufs hatte. Die Schrittdauer von unbeladenen Ameisen war deutlich
kiirzer (0.37 £ 0.34 s) als die von beladenen Individuen (1.25 £+ 0.88 s; T-
Test fiir unabhéngige Stichproben: T = —8.1649, df = 140, P < 0.001;
Abb. 3.13B). Bei unbeladenen Ameisen waren Aufsetz- und Ablosezei-
ten etwa gleich lang (Mediane: 0.05s vs. 0.04s; T-Test fiir abhédngige
Stichproben: N = 132, T = 1.67, P > 0.05, Abb. 3.13B), was das sym-
metrische Erscheinungsbild des beispielhaft in Abb. 3.13A gezeigten
Flachenverlaufes (schwarze Kurve) unterstiitzt.

Die maximal eingesetzten Kontaktflichen waren gegeniiber dem
unbeladenen Zustand im Mittel dreimal grofler (12428 + 5047 umz;
,langsame Schritte” in Abb. 3.14B; T-Test nach log-Transformation:
N =212, T = —11.40,df = 105.8, P < 0.001). In dhnlicher Form, aber
mit geringerem Ausmafs, vergrofSerte sich die Flache bei den schnel-
len Schritten (,,schneller Schritt”, Faktor 1.7, Wilcoxon-Test: N = 44,
Z = 224, P < 0.05). Durch die Beladung der Tiere vergrofserten sich
ihre Haftflachen auf 62.1% der moglichen Maximalflichen. Dadurch
konnte eindeutig gezeigt werden, dass die Tiere aktiv in die Regelung
ihrer Haftfldchen eingreifen. Ansonsten wiirde sich nach den vorherr-
schenden Adhésionsmodellen die Kontaktfldche eines Kérpers beim
Abziehen von der Oberflache verkleinern (Hertz, 1881; Johnson et al.,
1971).

Eine Beladung der Ameisen fiihrte auch zu einer leichten Verzerrung
der Symmetrie des Kurvenverlaufs. Um eine groflere Kontaktflache zu
entfalten, verlingerten sich die Aufsetzzeiten gegeniiber den Ablose-
zeiten (Mediane der Aufsetzzeit: 0.07 s, Ablosezeit: 0.04 s, T-Test fiir ab-
hangige Stichproben: N = 28, T = 2.89, P < 0.05). Im Vergleich zu den
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Abbildung 3.14: A: Kopfiiberlaufende Weberameise tragt ein kleines Drahtgewicht
(etwa 30 mg), welches leicht am Thorax eingehangt werden konnte. B: Anderungen
der relativen Haftkontakiflachen bei Beladung der Ameisen. Néhere Erlauterungen im
Text.

Aufsetz- und Ablosezeiten unbeladener Ameisen waren sie allerdings
nicht unterschiedlich (Aufsetzzeiten: N = 174, T = —1.7326, P > 0.05;
Ablosezeiten: N = 159, T = 0.13, P > 0.05). Das Ergebnis, dass
die grofieren Kontaktflichen in einer dhnlichen Zeit abgeldst wurden,
deutet erstens darauf hin, dass das Ablosen sehr effektiv stattfand
und zweitens nur die Aufsetzzeit von der Gesamtschrittdauer beein-
flusst wurde (Spearman-Rangkorrelation fiir alle Aufsetzzeiten gegen
alle Gesamtschrittdauern: N = 142, p = 0.54, P < 0.001, Student
T = 7.7627,df = 140) und unabhédngig von der Maximalfldche war
(Spearman-Rangkorrelation fiir alle Aufsetzzeiten gegen alle Maximal-
flachen: N = 142, p = 0.032, P > 0.05, Student T = 0.39, df = 140).
Ein schnelles Ablosen der grofien Kontaktflichen bei beladenen
Ameisen hing aber auch damit zusammen, dass die Ameisen die Kon-
taktflachen beim Abldsen hdufig nicht mehr auf den Anfangswert zu-
riickfallen liefen, sondern eine groflere Fldche schon vorab als Ganzes
ablosten?. Als ,Anfangsfliche” wurde hierzu der erste Initialkontakt
des Aroliums, als ,,Endflache” der letzte Kontakt mit der Oberflache
definiert. Im Mittel waren die Anfangsflaichen beim Aufsetzen un-
beladener Ameisen 155 um? (Median) grof3, beim Abheben war die
Endflache allerdings mit 497 pm? ca. dreimal grofer (Wilcoxon-Test:
Z = —555,P < 0.001). Beladene Ameisen setzten mit einer sehr
dhnlichen Anfangsflache auf (198 pm?, Median) und l6sten dann ei-
ne etwa viermal groere Flache am Ende des Schrittes ab (812 um?,

Die zeitliche Auflésung der Flaichenwerte héngt natiirlich von der Aufnahmerate der
Kamera ab, die je nach verwendetem Kameratyp zwischen 100-250Bilder/s lag. Daher
kann das Ergebnis durch einen systematischen Fehler einer langsameren Aufnahmera-
te entstanden sein.
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Median); die Beladung hatte keinen Effekt auf die Anfangsflachen
(Vergleich zwischen Anfangsflachen unbeladener und beladener Amei-
sen: Wilcoxon-Test: Z = 0.51, P > 0.05) und nur einen schwachen,
jedoch nicht signifikanten Effekt auf die Endflachen (Vergleich zwi-
schen Endfldchen unbeladener und beladener Ameisen: Wilcoxon-Test:
Z =1.7619, P = 0.078).

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass Ameisen auf Beladung
hauptsachlich mit einer Vergrofierung der Maximalflache und langer
andauernden Schritten reagierten. Eine Verzerrung der Symmetrie der
Flachenkurve zu einem hoheren Maximalwert lies das Ablosen der

grofleren Flachen evtl. abrupter erfolgen.

Beziehung zwischen Krallenbeugung und Aroliumentfaltung

Um zu unterscheiden, ob eine Vergrofserung der Haftflache auf eine
starkere Kontraktion des Krallenziehermuskels (aktiv) oder durch den
proximalen Zug der Beine zum Korper hin (passiv) entsteht, wurde
synchron zu den Kontaktflichen die Beugung der Krallen wahrend
der Schritte quantifiziert. In den Filmaufnahmen der Ventralansich-
ten wurde der Winkel zwischen der Langsachse des Tarsus und der
Krallenvorderkante gemessen (siehe Abb. 3.12B). Fiir jeden schnellen
Schritt (<1 s) wurde dieser Winkel zu den anhand der Kontaktflachen
definierten Zeitpunkten gemessen (ATT, DET und MAX; Abb. 3.12B).
Fiir die langsamen Schritte wurde der Winkel nur fiir das Maximum
(MAX) gemessen.

Abb. 3.15A zeigt ein nahezu synchrones Verhalten der Krallenbeu-
gung mit dem Anwachsen der Haftkontaktfliche. In den meisten
Faillen wurden die Krallen wihrend des Aufsetzvorgangs bis zum Ma-
ximum der Haftkontaktfliche kontinuierlich stiarker gebeugt und in der
Ablosephase wieder entspannt. Die Starke der Krallenbeugung hing
demnach nicht nur vom Zeitpunkt sondern auch von der Beladung ab.
Beladene Ameisen zeigten eine signifikant starkere Beugung der Kral-
len als unbeladene Ameisen (Vergleich zwischen unbeladenen und be-
ladenen langsamen Schritten: T-Test: N = 45; T = —6.305; P < 0.001;
Vergleich zwischen unbeladenen und beladenen schnellen Schritten:
T-Test: N =24; T = —3.569; P < 0.01).

Dennoch kann die Anderung der Haftkontaktfliche nur teilweise mit
der aktiven Beteiligung des Krallenziehers erklart werden. Abb. 3.15B
zeigt den Zusammenhang zwischen relativer Kontaktfldche (fiir unbe-
ladene und beladene Ameisen) und der Krallenbeugung. Man erkennt,

dass bei gleichen Krallenwinkeln die Grofie der Kontaktflachen vari-
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Abbildung 3.15: A: Verlauf der Haftflache (schwarze Marker) und der Krallenflexion
(rote Marker) wahrend eines Schrittes. B: Krallenwinkel in Abhangigkeit der relativen
Kontaktflache und der Beladung.

ieren kann. Um den Effekt der Beladung auf die Haftkontaktfldche in
Abhéngigkeit zu der Krallenbeugung zu testen, wurde eine ANCOVA
durchgefiihrt (Tabelle A.1, im Anhang Seite 187; log-transformierte
Daten mit dem Krallenwinkel als Kovariate). Die Mittelwerte der Haft-
flachen unbeladener und beladener Ameisen unterschieden sich trotz
der Korrektur durch die Kovariate um den Faktor 2.1 (rticktransfor-
mierte relative Haftflachen: unbeladen 17.4%, beladen 37.2%). Dieser
signifikante Unterschied zeigt deutlich, dass die Vergrofierung der Fla-
che durch Beladung nur teilweise durch eine aktive Kontraktion des
Krallenziehers kompensiert wird und vermutlich die passive Entfaltung

des Aroliums beteiligt ist.
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Als zweite Evidenz fiir einen passiven Mechanismus kann die leichte
Asynchronitit der Krallenbeugung relativ zur Haftflaichenentfaltung
gesehen werden. In Abb. 3.15A ist erkennbar, dass trotz der nahezu
abgeschlossenen Krallenflexion sich die Haftflache weiter vergrofser-
te. Wahrend des hier in Abb. 3.15 dargestellten Schrittes erreichte
die Krallenbewegung nicht ihre maximale Beugung (Winkel nur etwa
70°), d.h. es wére durchaus moglich, dass das Arolium durch stér-
keren Zug an der Sehne noch weiter ausgefaltet werden wiirde. Die
im Rahmen der Experimente am Krallenzieherapparat festgestellte
Asynchronitit der Krallenbewegung mit der Aroliumentfaltung zeigte
sich auch hier in den Schrittsequenzen durch unterschiedliche Kral-
lenpositionen wahrend des Aufsetzens und Abldsens fiir eine gleiche
Kontaktflache (50% der Maximalfldche) (Abb. 3.15, gepaarter T-Test:
N =20,T = 2.209, P < 0.05). Zusammenfassend kann gefolgert wer-
den, dass ein passiver Mechanismus die Entfaltung des Aroliums in
der Anfangsphase des Aufsetzvorgangs erganzt und dann teilweise
alleinig fortfiihrt.



3.8 DISKUSSION

3.8 DISKUSSION

In diesem Kapitel wurde gezeigt, dass Ameisen durch aktive und passi-
ve Kontrollmechanismen im Tarsus ihre Haftorgane unterschiedlichen
Haftbedingungen anpassen konnten. Der aktive Mechanismus wird
durch den Krallenziehermuskel gesteuert, der die Krallen und das
Arolium bewegt. Die Position der Krallen war entscheidend fiir die
Kontrolle des Aroliumeinsatzes auf verschiedenen rauen Oberflachen.
Der Krallenzieher war aber auch mitverantwortlich fiir eine graduelle
Variation der Haftkontaktgrofie auf glatten Oberflichen in Abhéngig-
keit der an den Ameisen anliegenden Zugkrifte. Teilweise wurde die
Haftkontaktflache durch eine horizontale Relativbewegung der Beine
zur Oberfldche variiert (passiver Mechanismus).

3.8.1 Innere Mechanik des Unguitraktorkomplexes

Die Manipulationen an der Unguitraktorsehne zeigten eine sequen-
zielle Abfolge von Rotationsbewegungen des letzten Tarsomers Ta5,
der Krallen und des Aroliums. Bereits Snodgrass (1956) beschrieb die
Entfaltung des Aroliums bei Bienen. Spéatere Studien anderer Auto-
ren untersuchten durch Manipulationsexperimente an der Sehne die
Bewegungen der gesamten Tarsalkette (Niederegger und Gorb, 2003;
Radnikow und Béssler, 1991) und den Krallenzieherkomplex im Pratar-
sus (Federle et al., 2001; Frantsevich und Gorb, 2004). Letztere Autoren
wiesen dabei auf einen moglichen Kontrollmechanismus zwischen
der Krallenbewegung und der Aroliumentfaltung hin. Die verzogerte
Aroliumentfaltung wurde durch das charakteristische Verhalten der
Unguitraktorplatte (UP) erklart. Frantsevich und Gorb (2004) stellten
ein einfaches Stabmodell dar, bei dem die Bewegung des Arcus un-
mittelbar an eine steife Verbindung aus Unguitraktorplatte und Planta
gekoppelt ist.

Das in der vorliegenden Arbeit vorgestellte Modell (Abschnitt 3.2,
Seite 41) ist eine Erweiterung des Modells von Frantsevich und Gorb
(2004). Es behandelt die Verbindung von UP und Planta als eine elasti-
sche Struktur gemaf3 der Resilinprasenz an dieser Stelle (siehe Abb. 1.4F,
Seite 10 und Federle et al., 2001; Frantsevich und Gorb, 2002, 2004; Gla-
dun und Gumovsky, 2006). Es zeigt weiterhin, dass tatsdchlich die
Position der Unguitraktorplatte relativ zu den anderen beweglichen
Elementen (Planta, Manubrium und Arcus) im Tarsus von entschei-
dender Bedeutung fiir die Aroliumentfaltung ist. Erst nachdem sich
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UP etwas um die ventrale Kante von Ta5 (Gleitlager) gedreht hatte,
kam es zu einem positiven Drehmoment um den Aufhiangepunkt des
Arcus. In einer selbstverstiarkenden Riickkopplungsschleife wird dann
eine weitere Drehung erleichtert. Dies impliziert, dass die Rotation
der Arcusarme nicht linear, sondern verspatet und plotzlich erfolgt.
Ahnliche Triggermechanismen finden sich bei anderen Arthropoden,
bei denen eine Sehne iiber einen Drehpunkt hinweg bewegt wird (z. B.
Krabben nach Ritzmann [1974], Zikaden nach Gorb [2004], und Flohe
nach Bennet-Clark und Lucey [1967]).

Federle et al. (2001) und Frantsevich und Gorb (2002) zeigten auch,
dass ein hydraulischer Pumpmechanismus die Entfaltung mitbedingt.
Sie dient vermutlich der weiteren Aufbldhung des Aroliumsacks (evtl.
fiir eine Feinkontrolle), ist aber vermutlich nicht entscheidend fiir den
Kontrollmechanismus zwischen Krallen und Arolium. Versuche von
Frantsevich und Gorb (2002) demonstrierten die Funktionalitdt der
Krallenziehermechanik in Abwesenheit des hydraulischen Mechanis-
mus. Die druckgetriebene Aufbldhung kénnte im Zusammenhang
mit der Sekretion der Adhdsionsfliissigkeit gesehen werden. Obwohl
verschiedene Studien die Anatomie der Driisen untersuchten und die
Sekretion der Haftfliissigkeit bestatigten (fiir Fliegen nach Ghasi-Bayat
und Hasenfuss [1980]; Gorb [1998]; Fangorgane bei Kédfern nach Kélsch
[2000]), wurde bislang wenig tiber den Sekretionsmechanismus ge-
funden. Eisner und Aneshansley (2000) nahmen an, dass die Haft-
fliissigkeit bei Kédfern zwischen den Hafthaaren sekretiert wird und
diese mittels Kapillarkrifte an die Hafthaarspitzen transportiert wird
(vgl. auch Hasenfuss, 1977). Betz (2003) fand an einer Kaferart sekre-
tierende Driisen und Poren an der Basis der hohlen Hafthaare. Ernst
(1973) zeigte eine neuromuskuldre Kontrolle der Haftsekretdriisen bei
Baumfroschen. Eine aktive Sekretion durch Erhohung des internen
Druckes ist zumindest fiir die sehr feinen Poren bei Insekten schwer
vorzustellen, wére dafiir doch aufgrund des kleinen Querschnitts der

Poren ein enormer Druck erforderlich.

Einfluss der Krallen auf die Haftung

Untersuchungen von Snodgrass (1956), Baur und Gorb (2001) und Fe-
derle et al. (2001) zeigten, dass die Krallen beim Aufsetzen auf einer
glatten Oberfldche nach proximal abrutschen und sich das Arolium ent-
faltet. Bei kopfiiber laufenden Weberameisen konnte ich beobachten,
dass in den meisten Fallen die Krallen vor dem Arolium in Oberfla-
chenkontakt gebracht wurden. Das bedeutet, dass bei entsprechend
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rauer Oberflichentopograhie sich die Krallen evtl. verhaken wiirden
(Betz, 2002; Dai et al., 2002) und so das Ausfalten des Aroliums stoppen
konnten. Die Untersuchungen von Frantsevich und Gorb (2002) an
schnell laufenden Wespen zeigten ebenfalls, dass die Krallen sich ver-
haken, die Autoren wiesen jedoch darauf hin, dass in einigen Fillen das
Arolium schon vor Oberflichenkontakt im ausgefalteten Zustand war.
Dies war bei Weberameisen nicht der Fall. In einigen Fallen beriihrte
das Arolium die Oberflache kurz vor den Krallen, war aber immer im
eingefalteten Zustand.

Eine experimentelle Bestdtigung der mechanischen Kontrolle der
Halteorgane bei Weberameisen wurde durch Krallenamputationsver-
suche gezeigt. Auf rauen Oberflidchen stoppte das Verhaken der Krallen
auf den Oberfliachen eine weitere Entfaltung des Aroliums. Eine sol-
che mechanische Kontrolle hat den entscheidenden Vorteil, dass keine
neuronale Steuerung vorliegen muss, die erst komplex {iiber taktile
Sensoren die Oberflachenrauigkeit priifen miisste und dann dement-
sprechend einen Einsatz des Haftorgans zuldsst oder nicht. Dennoch
scheinen Ameisen fihig zu sein, Bodenunebenheiten mit ihren Tarsen
zu fithlen und diese Informationen sogar zu Orientierungszwecken
zu nutzen (Seidl und Wehner, 2006). Die Ergebnisse von Seidl und
Wehner sind meines Erachtens jedoch fraglich, da die Autoren optische
und olfaktorische Faktoren nicht vollstindig ausgeschlossen haben.
Dennoch ist das Abtasten von Oberflichentopographien von einigen
Insekten bekannt (Antennen bei Bienen nach Kevan und Lane [1985]
und der Proboscis bei Schmetterlingen [Goyret und Raguso, 2006]),
und von vielen anderen Arthropoden weiff man, dass Mechanorezep-
toren an deren Beinen Fiihl- und Tastfunktionen iibernehmen (z. B. fiir
Spinnen nach Albert et al. [2001], fiir Heuschrecken nach Gnatzy und
Hustert [1989], fiir Fliegen nach Seifert und Heinzeller [1989]); ob diese
Information jedoch fiir eine Kontrolle der Haftorgane verwendet wird,
ist noch nicht gezeigt worden.

Lees und Hardie amputierten die Krallenspitzen von Aphiden und
testeten das Haftvermdgen der glatten Haftorgane auf rauen Oberfla-
chen. Aphiden stiilpen ebenfalls ihre Haftorgane mittels Himolymph-
druck aus, benutzen dann jedoch den Tibiamuskel, um diese wieder
zuriickzuziehen Lees und Hardie (1988). Die Versuche dort zeigten,
dass die Krallen keinen negativen Einfluf3 auf das Haftvermogen der
Tiere hatten.

Betz zeigte an kletternden Kéfern, dass eine Amputation der Krallen
Einfluss auf die Haftfahigkeit hatte. Er vermutete, dass die Krallen auf
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vielen (wenig rauen) Oberflichen einen gewissen Beitrag zum Halten
liefern, indem sie die Stellung der Hafthaare zur Oberfliche beein-
flussen. Beim Nach-oben-Klettern wiirde der Punkt, an dem sich die
Krallen verhaken, kurzzeitig als Drehpunkt des gesamten Korpers fun-
gieren. Durch den Abstand des Korperschwerpunktes zur Oberflache
wiirde sich der Korper zur Oberfliche um diesen Drehpunkt drehen
und dabei die proximaleren Tarsalglieder mit den Hafthaarfeldern na-
her zur Oberfliche und in Kontakt mit ihr bringen (siehe Abb. 8 in Betz
(2002)).

Mahendra (1941) kappte die Krallen an Geckos und beschrieb ein
widerspriichliches Ergebnis:

»On comparatively smooth surfaces (blotting-paper, ordi-
nary papetr, etc.) it can stick even move to a fair extent, while
on glass it does so as well as when the claws were intact.
(...) The gecko with amputated claws finds it impossible to
adhere to the lower side of horizontal surfaces, irrespective
of whether the surface is rough, smooth or intermediate.
This shows clearly that in the "upside down” manner of

locomotion, the claws of the gecko are all important.«

Krallen konnen ferner auf einigen rutschigen, aber eben nicht glatten
Oberfldachen, wichtiger sein als die Haftorgane. Briining (2007) zeigte
mit Amputationsexperimenten an spezialisierten Partnerameisen von
Macaranga-Pflanzen, dass die Lauffdhigkeit auf den wachsbereiften
Pflanzenoberflachen stark von dem Vorhandensein der Krallen abhing.
Die Prasenz des Aroliums war unwichtig (im Trend sogar eher hinder-
lich) fiir ein Einhaken der Krallenspitzen in die fidigen Wachskristalle.

In der vorliegenden Arbeit hitte man als weitere Uberpriifung der
Krallenstellung auf die Aroliumentfaltung versuchen kénnen, bei den
Manipulationsexperimenten an der Krallenziehersehne die Krallen mit
einer Pinzette festzuhalten. Dann sollte die Entfaltung des Aroliums
trotz weiterem Zug an der Sehne stoppen. Auch wére es moglich gewe-
sen, Hochgeschwindigkeits-Videoaufnahmen von kopfiiber laufenden
Ameisen auf rauhen Oberflichen zu machen. Allerdings entfalten
die Ameisen beim unbeladenen Kopfiiberlaufen ihre Haftorgane nur
wenig, was ein Messen der Aroliumbreite erschweren wiirde. Bei ei-
ner Beladung mit starker entfalteten Arolien laufen sie hingegen nur

zogerlich.
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3.8.2  Kraftmessungen bei einer aktiven und passiven Aroliumentfaltung

Aktive Entfaltung

Ahnlich Kraftmessungen an der Krallenziehersehne wurden bei Stab-
heuschrecken von Walther (1969) und Radnikow und Béssler (1991)
unternommen. Die dort gefundenen Krafte (etwa 30 mN fiir die Flexion
des gesamten Tarsus und der Krallen) sind etwa 30-mal hoher als die
Kréfte bei den Weberameisen, was auf die deutlich gréfleren und massi-
geren Beinstrukturen der Stabheuschrecken zurtickzufiihren ist. Adul-
te Stabheuschrecken (Carausius morosus) sind etwa 100-mal schwerer als
Weberameisen (C. Clemente, unverotffentlichte Daten). Wenn die Krifte
mit der Querschnittsfliche des Muskels skalieren, dann wiirden Stab-
heuschrecken =:22-mal stirker sein (Fameise X MaSS€stbheuschrecke ),
was den Unterschied der beiden Kréfte gut widergibt.

Der Kraftverlauf beim Zug an der Sehne von Weberameisen (Abb. 3.6,
Seite 49) zeigt ein leicht von einem linearen Anstieg abweichendes Ver-
halten. Bei kleineren Zugamplituden steigt die Kraft unterproportional
mit der Zugamplitude an, bei hoheren Amplituden ist das Verhalt-
nis dagegen etwas iiberproportional (dieser Effekt war bei den Ross-
ameisen deutlicher ausgepragt). Der Kraftverlauf folgt zunédchst dem
Kurvenverlauf des Tarsomers und geht dann in den Kurvenverlauf
der Aroliumbewegung iiber. Eventuell spiegelt das die Abfolge der
Dehnung/Stauchung der elastischen Elemente wider. Zuerst werden
die Resilinelemente an Ta5 und der Krallen verformt, dann muss gegen
die Elastizitdt des Aroliums gearbeitet werden.

Ein weiterer Vergleich zu anderen Insekten ldsst sich mit der Seh-
nenzugeffizienz, d. h. die Bewegung eines Elementes pro Amplituden-
einheit, anstellen. Bei Weberameisen war diese fiir die Krallenbeu-
gung im Mittel etwa 0.6° pm~!. Frantsevich und Gorb (2004) geben
fiir Hornissen eine Krallenbewegungseffizienz von etwa 0.2° pm ™! an.
Naturgemafs sind bei grofieren Tieren die Hebelarme grofser, sodass
die Effizienz dementsprechend geringer ist. Daher muss fiir einen
Vergleich zwischen den beiden Insekten fiir die unterschiedliche Kor-
permasse korrigiert werden. Fiir Weberameisen wiirde sich eine kor-
rigierte Effizienz von 0.6 mN X 5mg1/ > = 1.0mN mg, fiir Hornissen
bei einem mittleren Gewicht von etwa 30 mg (Frantsevich und Gorb,
2004) 0.2mN x 30mg"? 2 0.6 mN mg ergeben. Das heif3t, dass selbst
bei einer Korrektur Weberameisen eine hohere Effizienz zeigen, was
die Okonomie des Krallenzieherapparates zeigt. Vermutlich sind die
elastischen Elemente im Krallenzieherkomplex der Weberameisen sehr
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weich, sodass die Ameisen es sich ,erlauben” konnen, trotz kurzer
Hebelarme eine grofse Bewegung auszufiihren. Einschrankend muss
darauf hingewiesen werden, dass bei solch einem einfachen Vergleich
Isometrie vorausgesetzt wird und man gleichzeitig von der Annahme
ausgehen muss, dass alle beteiligten Strukturen bei beiden Arten gleich

sind.

Passive Entfaltung

Bei der passiven Entfaltung des Aroliums (Abb. 3.9, Seite 54) wurde im
Gegensatz zu der aktiven Entfaltung (vgl. die Bewegung des Aroliums
bzw. die Kraftspur in Abb. 3.6A, Seite 49 oder Abb. 3.3D) eine etwas
starkere Hysterese gefunden. Dies kann mit den viskoelastischen Ei-
genschaften des Haftorgans (Gorb et al., 2000) und mit der Adhédsion
des Haftorgans auf der Oberfliche zusammenhéngen. Bei der aktiven
Entfaltung der Sehnenzugversuche entfaltete sich das Haftorgan frei,
hatte also keinen Kontakt zur Oberfldche. Federle et al. (2001) fanden
bei einer hydraulischen Aufbldhung und Entspannung des Aroliums
eine sehr stark ausgepragte Hysterese. Auch bei ihrem experimen-
tellen Aufbau beriihrte das Arolium bei einer Entfaltung nicht die
Oberflache. Selbst nach mehreren Minuten faltete sich das Arolium
nicht vollstandig zuriick, was auf sehr schwache Riickstellfedern der
Aroliumkutikula hindeutet. Allerdings kann dort die Hysterese evtl.
durch den verzogerten Druckausgleich aufgrund der vielen zwischen
Arolium und der Mitte der Tibia liegenden Strukturen erklédrt werden.
Eine solche starke Hysterese wire beim schnellen Laufen nachteilig,
da die Riickbewegungen wesentlich schneller erfolgen miissen. Dies
konnte durch die Bewegungen der steifen inneren Strukturen unter-
stiitzt werden, die mit elastischen Resilinelementen verbunden sind.
Frazier et al. (1999) fanden an Schaben, dass v.a. Resilin am Gelenk
zwischen Ta4 und Ta5 dafiir verantwortlich ist, Ta5 wieder schnell
von der Oberflache zu ziehen. So konnten im Ameisentarsus auch die
Resilinelemente an Ta5, der Krallenbasis, zwischen UP und der Planta
und evtl. das elastische Verhalten des Muskels (Donaldson und White,
1977; Maruyama et al., 1977) eine Riickfithrung des Aroliums beschleu-
nigen. Hier wiirden Experimente mit einem sehr schnellen Riickfiihren
der Oberfldche zeigen, wo die zeitlichen Limitierungen der Riickfal-
tung liegen. Bei laufenden Ameisen wird das Ablosen oder Riickfalten
der Haftorgane vermutlich noch durch Beinbewegungen untersttitzt
(Anwinkeln, Drehen oder Heben; sieche Abschnitt 4.1, Seite 80).
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Der passive Mechanismus funktioniert bei den Weberameisen auf-
grund der komplexen Mechanik im Pratarsus. Dennoch ist eine pas-
sive Vergrofierung (in analoger und abgeschwéchter Form) auch bei
anderen Haftsystemen erkennbar. Stabheuschrecken (nicht entfaltba-
res Arolium) vergrofiern auch auf proximalen Zug ihre Haftorgane
(P. Drechsler, personliche Mitteilung). Hafthaare konnen durch einen
kurzen proximalen Zug in Oberflachenkontakt gebracht und durch
distalen Schub wieder abgeldst werden (Autumn et al., 2000; Niede-
regger und Gorb, 2003). Verantwortlich hierfiir ist die gekriimmte
Geometrie und Steifigkeit der Haarspitze (Autumn et al., 2000). Diese
Richtungsabhéngigkeit scheint ein generelles Merkmal der Haftorgane
zu sein. Kraftmessungen an glatten Haftorganen von Heuschrecken
zeigten deutlich hohere Reibungskrifte in der proximalen Zugrichtung
des Beines (Gorb und Scherge, 2000). Ahnliche Ergebnisse wurden fiir
Ameisen (Federle et al., 2001) und Frosche (Hanna und Barnes, 1991)
gefunden. Dadurch konnten die Tiere mit relativ kleinen, horizontalen

Beinbewegungen schnell zwischen Haften und Losen umschalten.

Besondere Anpassungen der Weberameisen

Es konnte gezeigt werden, dass trotz der wesentlich grofieren Haftor-
gane der Weberameisen sowohl fiir die aktive, als auch fiir die passive
Entfaltung weniger Kraft benotigt wird als bei Rossameisen. Dadurch
kann das Arolium evtl. iiber einen lingeren Zeitraum (z. B. beim Nest-
bau) in der entfalteten Stellung gehalten werden. Wenn Weberameisen
Blatter zusammenziehen und lange halten miissen, orientieren die Tie-
re ihre Beine entsprechend entlang des wirkenden Kraftvektors, um so
eine passive Entfaltung der Arolien zu gewéhrleisten (vgl. Abb. 2.1A,
Seite 26; Holldobler und Wilson, 1990).

Die Entfaltung wird durch die oben angesprochenen weichen Federn
im Unguitraktorkomplex erleichtert. In einem Vergleich zwischen We-
berameisen und Honigbienen stellten Federle et al. (2001) fest, dass der
Arcus der Weberameisen weniger stark sklerotisiert und daher weicher
ist. Dies unterstiitzt v. a. die laterale Verbreiterung des Aroliums beim
Aufsetzen. Wahrend des Aufsetzvorgans wird der Arcus durch einen
Druck des Manubriums von dorsal in die Breite gedriickt, wodurch
es zu einer lateralen Verbreiterung des Aroliums kommt (Abb. 3.16A
Federle et al., 2001). Verantwortlich hierfiir ist die eigentiimliche Geo-
metrie des Arcus (Frantsevich und Gorb, 2002). Durch seine Form,
Elastizitdt und Vorspannung kann er das Arolium von einem kom-

plett eingefalteten, teilweise sogar geschlossenem Zustand (die Faltung
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Abbildung 3.16: Mechanik der Aroliumbewegung. A: Mechanismus der lateralen
Arcusbewegung. Durch eine Zugbewegung der Planta (PL), ausgeldst durch die
Kontraktion des Krallenziehermuskels, rotiert der Arcus (AR) um den Aufhangepunkt
am ventralen Ende des Manubriums (MA). Zusatzlich kommt es durch einen Druck vom
Manubrium auf den bandférmigen Arcus zu einem Aufklappen der Arcusarme nach
lateral. Veréndert nach Federle et al. (2001). B: REM-Aufnahme des Aroliums einer
Weberameise von frontal und im Vergleich einer Hornisse (Vespa crabro; C, von dorsal)
im eingefalteten Zustand. MaBstab 100 um. Fotos: W. Federle und L. Frantsevich

scheint bei Hornissen noch komplexer zu sein, als bei Ameisen, vgl.
dazu Abb. 3.16B,C) zu einem flachig ausgebreiteten Zustand bewe-
gen. Die Mechanik der Arcusbewegung findet sich bei den erwédhnten
Autoren, ist jedoch noch einmal kurz in Abb. 3.16 dargestellt.

3.8.3  Reaktion auf plotzliche Stofie

Dadurch, dass die Aroliumentfaltung passiv erfolgen kann, unter-
liegt sie nicht den zeitlichen Verzégerungen einer neuromuskulidren
Reaktion und kann daher sehr schnell sein. Somit konnte sie einen
Sicherheitsmechanismus darstellen, mit dem sich Tiere bei plotzlichen
Stolen (z. B. durch schwere Regentropfen) auf der Oberfldche halten
konnen. White und Carver (1971) beobachteten dies bei Aphiden: Die-
se stiilpten bei Erschiitterungen des Untergrundes ihre ,Haft-Blaschen”
am Abdomen aus, um ein Abstiirzen von der Pflanze zu verhindern.
Wie die Experimente an Weberameisen in der vorliegenden Arbeit zeig-
ten, entfalteten sich die Haftorgane sprichwortlich schlagartig auf das
Stoflereignis. Ein Reflex fand nach etwa 12 ms statt und kann u. a. von
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erschiitterungsempfindlichen Chordotonalorganen, Haarsensillen in
den Gelenkhduten (Autrum und Schneider, 1948) oder campaniformen
Sensillen (Ridgel et al., 2000, 2001) wahrgenommen werden.

Wie oben beschrieben, ist die Entfaltung abhidngig von der Scher-
kraftrichtung. Bei einem ungerichteten Stofs kommt es jedoch durch die
radiale Anordnung der Beine um den Koérperschwerpunkt vermutlich
immer zur Entfaltung der Haftorgane auf einer Korperseite, die dann
gentigend Halt bieten. Bei einem Stof$ senkrecht auf die Oberfldche,
z. B. beim Aufprall eines schweren Regentropfens auf ein Blatt, waren
sogar alle Beine in der richtigen Orientierung. Eine weitere Stabilisie-
rung des Korpers bei Stofien bewirken ebenso die abgespreizten Beine
und der dadurch nahe an der Oberfldche liegende Korperschwerpunkt
vieler Tiere. Dabei wirken die Beine durch ihre vielen Gelenke und
elastischen Verbindungen als , StoSdampfer” (Blickhan und Full, 1993;
Dudek und Full, 2006; Jindrich und Full, 1999, 2002) und verhindern
eine zu grofie Auslenkung des Schwerpunktes bei einem seitlichen
Stofs. Eine dynamische Stabilisierung des gesamten Korpers wurde bei
schnell laufenden Tieren gefunden (Autumn et al. [2006b]; Jindrich und
Full [2002]; Ting et al. [1994]; fiir ein Modellsystem siehe Schmitt und
Holmes [2003]), bei denen der Korper durch seine Tragkeit ab einer
gewissen Geschwindigkeit unempfindlicher gegen plotzliche Auslen-
kungen ist.?> Die hohen Schrittfrequenzen von z. B. Schaben (Wilson,
1965) oder auch die Fliigelschlagfrequenzen der indirekten Flugmus-
kulatur vieler Insekten (Sotavalta, 1953) liegen teilweise oberhalb der
muskuldren Kontraktionsgeschwindigkeit, sodass auch hier mecha-
nische Eigenschaften, wie die Elastizitdt der Beine oder der Muskeln
selbst an der Kontrolle teilhaben (Dudek und Full, 2006; Jindrich und
Full, 2002; Machin und Pringle, 1959).

Die Verwendung von passiven Systemen hat insgesamt mehrere
Vorteile:

¢ Elastische Elemente sind meist kleiner und leichter gegenitiber
verwendeten Muskeln, was trage Masse und ungewollte Torsi-
onsmomente minimiert. Bei schnellen Bewegungen kénnen so
hoéhere Beschleunigungen erreicht werden. Zum Beispiel miissen
die Beine beim schnellen Laufen in jedem Schritt beschleunigt
und abgebremst werden (Full und Tu, 1991).

3 Aus eigener Erfahrung kennt man dieses Phanomen: Man tiberquert einen sehr
schmalen Steg oder einen Bach mit nur einigen Trittsteinen sicherer, wenn man sich
schnell dartiber bewegt. Zur dynamischen Stabilitit siehe Hof et al. (2005).
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* Durch das Ersetzen von Muskeln wird metabolische Energie fiir
Kontraktionen gespart (Sensenig und Shultz, 2002).

* Passive Systeme unterliegen nicht den Zeitverzogerungen ei-
ner neuromuskuldren Kontrolle, wodurch sie sehr schnell sein
konnen (z. B. zum schnellen Springen: Bennet-Clark und Lucey
[1967]; Evans [1972]; Gorb [2004]; Heitler [1974], dem Schnappen
von Kiefern: Gronenberg et al. [1997]; Patek et al. [2006]; Paul
[2001]; Ubersichtsartikel: Gronenberg [1996]).

* Eine Ubertragung der Aufgaben auf die Kérperperipherie redu-
ziert die neuronale Komplexitat [(Cruse et al., 1995; Kubow und
Full, 1999); fiir die Stabilisierung der Beine bei Schaben durch
intrinsische mechanische Eigenschaften nach Jindrich und Full
(1999, 2002)]4.

3.8.4 Kontrolle der Haftkontaktfliche bei Beladung und geiinderter Laufori-
entierung

Weberameisen konnten durch Verdnderung der Haftkontaktfliche auf
unterschiedliche Haftbedingungen reagieren:

1. Weberameisen benutzten ihre Haftorgane wéhrend normaler,

aufrechter Orientierung nie.

2. Sie setzten beim unbeladenen Kopfiiberlaufen auf einer glatten
Oberflache nur einen Bruchteil der verfiigbaren Kontaktfliache

ein.

3. Sie vergrofierten die Haftkontaktfliche, wenn sie kopfiiber zu-
sdtzliche Lasten tragen mussten (Federle und Endlein, 2004).

Das Anheben des letzten Tarsalsegments beim aufrechten Laufen ist
auch bei vielen anderen Insekten beobachtet worden (Schaben nach
Frazier et al. [1999]; Roth und Willis [1952]; Slifer [1950], Hornissen
nach Frantsevich und Gorb [2004], Mantophasmiden nach Beutel und
Gorb [2006], Anhand einer Zeichnung von Heuschrecken in Laurent
und Hustert [1988] und Beobachtungen an Stabheuschrecken nach
Radnikow und Bassler [1991]).% Der reduzierte Einsatz des Aroliums

Pflanzen machen durch das Fehlen von neuronalen Systemen regen Gebrauch von
allen moglichen passiven Mechanismen. Einen Uberblick gibt Darwin (1868). Fiir
langsame Bewegungen siehe z. B. Satter und Galston (1981), zu schnellen Bewegungen
vgl. z. B. Sibaoka (1969).

Frosche scheinen dagegen ihre Haftorgane immer in Bodenkontakt zu haben (Barnes
et al., 2006); selbst beim schnellen Losen wahrend eines Sprunges entstehen jedoch
durch Schilvorgiange kaum nachteilige Normalkréfte (Hanna und Barnes, 1991).
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schiitzt das empfindliche Haftorgan vor Abrieb oder Verletzungen
(Slifer, 1950). Zudem wird beim Laufen auf den , Fersen” durch ein
weggeklapptes Tarsomer bei einer kleinen Kontaktfliche oder bei rei-
nem Kralleneinsatz Adhédsionsfliissigkeit gespart (Votsch et al., 2002).
Wichtiger jedoch ist, dass dadurch die Beine schneller aufgesetzt und
bei einer kleineren Flache wieder leichter abgeldst werden konnen. Bei
einer Beladung der Ameisen und einer somit erzeugten Vergrofserung
der Haftkontaktflachen liefen die Ameisen deutlich langsamer. Bei
schwerer Beladung (ab etwa dem 50-fachen Korpergewicht) scheint
Haftung und Laufen inkompatibel zu sein; die Ameisen verharrten
nahezu regungslos auf den Oberfldchen. Dies zeigte sich auch in der
Dynamik des Haftkontaktes. Bei einer Beladung wurden die grofle-
ren Haftflichen etwa gleich schnell abgelost wie die kleineren, aber
insgesamt langsamer aufgesetzt, wodurch sich die gesamte Standzeit
verldngerte (siehe auch Diskussion der Laufkinematik auf Seite 125).

Bislang gibt es zu der Dynamik des Haftkontaktes keine dhnlichen
Studien an anderen Tierarten fiir einen direkten Vergleich. Ledig-
lich Autumn et al. (2006b) geben an, dass kletternde Geckos dhnliche
Ablosegeschwindigkeiten zeigten wie beim Laufen auf einer Ebene.
Charteris (1998) fand bei beladenen Versuchspersonen, dass sich die
Fuffkontaktdynamik mit der Beladung dnderte. Bei einer Beladung
wurden die Fiifle schneller aufgesetzt und langsamer abgehoben. Al-
lerdings sind hierbei keine Haftkrifte involviert.

Mit einer Vergrofierung der Kontaktflache durch Zugkréfte weg von
der Oberfldche reagierten Ameisen komplett entgegengesetzt zum ty-
pischen Verhalten eines elastischen Korpers beim Abheben von einer
Oberflache, der bei steigender Zugkraft seine Kontaktfliche verkleinert
(Johnson et al., 1971). Die in diesem MafSe vorhandene Kontrolle der
Haftkontaktgrofle beim Laufen ist bislang nicht fiir andere Tiere gezeigt
worden und konnte eine Eigenart der Weberameisen sein. Nachdem
diese Ameisenart iiber so enorme Haftreserven verfiigt, miissen sie
ihre Haftorgane streng kontrollieren, um nicht an den Oberfldchen haf-
ten zu bleiben. Dieses Argument wird etwas abgeschwicht, da auch
viele andere Tiere mit Haftorganen durchaus das Mehrfache ihres Kor-
pergewichtes kopfiiber halten (siehe Einleitung Abschnitt 1.2, Seite 2),
und alle Tiere mit Haftorganen zumindest wahrend des Laufens ihre
Kontaktflachen bzw. Adhésionskrifte regeln miissen. Tiichert (2007)
konnte durch dhnliche Beladungsexperimente an Kéifern (haarige Haft-
organe) zeigen, dass auch dort eine (wenn auch geringe) Variation der
Kontaktflache erfolgte; horizontale Zugkréfte in Kombination mit Be-
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wegungen des Tarsus kontrollierten den Oberflachenkontakt proximal
gelegener Hafthaarfelder.



KONTROLLE VON HAFTUNG AUF DER EBENE DER
BEINE

Im ersten Kapitel wurden Kontrollmoglichkeiten der Ameisen auf-
gefiihrt, die unmittelbar das Ausfalten des Aroliums und somit die
Grofle der Haftkontaktfliche beeinflussen. Hauptverantwortlich dafiir
ist der Krallenzieherapparat, der die aktive Entfaltung des Aroliums
kontrolliert. Die passive Entfaltung erfolgte durch eine proximale
Zugbewegung des Beines. Letzteres zeigt, dass Beinbewegungen als
iibergeordnete Instanz mit in die Kontrollmechanismen des Préitar-
sus eingehen konnen. In diesem Kapitel werden weitere Tarsus- und
Beinbewegungen untersucht und tiberpriift, inwieweit diese fiir Haft-
kontrollen von den Ameisen verwendet werden.

Zunichst wurden die Tarsen von laufenden Ameisen gefilmt, um
auffillige Tarsusbewegungen wihrend der Ablosephase zu charak-
terisieren. Nachfolgend wurden detallierter Tarsusbewegungen in
Abhéngigkeit der Lauforientierung quantifiziert, um zu untersuchen,
ob die Ameisen ihre Haftorgane auch beim aufrechten Laufen einsetzen
und ob dadurch charakteristisch unterschiedliche Beinbewegungen
resultieren. Ausgehend von den Beinbewegungen wurde tiberpriift, ob
unterschiedlich steile Tarsuswinkel Einfluss auf die Haftkrifte haben.
Dafiir wurden die Haftkrdfte mit den Vorhersagen der Schéltheorie
eines Klebebandes verglichen. Ameisen wurden einerseits mit Gewich-
ten beladen und ihre Tarsalwinkel zur Oberfldche gemessen, anderer-
seits auch das Verhalten abgeschnittener Beine auf unterschiedliche
Last untersucht.

Abschlieflend werden in diesem Kapitel Experimente dargestellt,
die tiberpriifen, ob Ameisen durch unterschiedliche Tarsuswinkel ei-
ne Kraftverteilung innerhalb der Haftkontaktflache erreichen kénnen.
Nach der Schiltheorie verteilt sich die Zugkraft bei flachen Winkeln
uber die Haftflache oder fiihrt bei steileren Winkeln durch die Kon-
zentration der Kraft zum Abschilen des Kontaktes (Kendall, 1971,
1973). Die Kraftverteilung am Arolium wurde einerseits mit Hilfe von
verformbaren Laufoberflachen, andererseits mit Hochgeschwindig-
keitsaufnahmen der Haftkontaktflichen beim forcierten, plotzlichen
Abreifien des Haftkontaktes untersucht.

79



80

KONTROLLE VON HAFTUNG AUF DER EBENE DER BEINE

4.1 QUALITATIVE BESCHREIBUNG DER TARSUSBEWEGUNGEN

4.1.1 Material und Methoden

Es wurden alle Hochgeschwindigkeitsaufnahmen der vorliegenden
Studie, bei denen die Beine der Ameisen in ausreichender Vergrofie-
rung aufgenommen wurden, auf Bewegungen der Tarsalsegmente
wiahrend der Ablosephase hin gesichtet. Bei einigen Aufnahmen wur-
de zusétzlich zu der lateralen Ansicht der Beine das Verhalten der
Haftkontaktfliche von ventral synchron gefilmt. Das Verhalten der
Haftkontaktfliche wahrend des Ablosens wurde auf ein mogliches
Schélverhalten hin untersucht und zusammen mit den gefundenen

Bewegungen der Tarsalsegmente diskutiert.

4.1.2 Ergebnisse

Es wurden insgesamt 86 Aufnahmen (Nameisen = 55) gesichtet, die 24
Vorderbeine, 33 Mittelbeine und 29 Hinterbeine beim Ablosen zeigen.
Die Bewegungen konnten in folgende Kategorien eingeteilt werden
(Abb. 4.1A,B):

e Abrollen”: Wihrend das distale Tarsomer (Ta5) flach auf der
Oberflache aufliegt, findet ein Abknicken der Tarsalsegmente
Tal-Ta4, die eine mehr oder weniger steife Einheit bilden, um
das Gelenk zwischen Ta5 und Ta4 statt. Das Abknicken von Tal-
Ta4 gegen Ta5 ist mit der Bewegung des Schienbeins gegen den
Fuf$ beim Menschen vergleichbar. Durch die eingeschrénkte Be-
weglichkeit von Ta4 gegentiber Ta5 nach dorsal (Frantsevich und
Gorb, 2004), kommt es vermutlich ab einem gewissen Winkel
zum Abknicken von Ta5. Obwohl das Arolium gegentiber Ta5 be-
weglich eingehdngt ist, kann dies ein Abschilen des Haftkontakts

von der proximalen Seite fordern.

¢ ,Drehung”: Dabei dreht sich der gesamte Tarsus um das Zen-
trum der Haftkontaktzone, wodurch es zu keiner bevorzugten
Abschiélrichtung des Aroliums kommt.

* ,Heben”: Hierbei hebt sich Ta5 mehr oder weniger senkrecht von
der Oberfldche ab, ohne dass eine stiarkere Beugung des Ta4-Ta5-
Gelenkes erkennbar ist. Durch diese Bewegung wiirde sich der
Haftkontakt bevorzugt konzentrisch 1osen.
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Abbildung 4.1: Tarsalbewegungen beim Lésen der Haftflache. A: Die Ablésebewe-
gungen der Tarsen sollen schematisch (links) und in ausgewahlten Bildsequenzen
lateraler (Mitte) und ventraler Videoaufnahmen (rechts) verdeutlicht werden. Die Pfeile
unter den Bildsequenzen deuten die Laufrichtung an. B: Haufigkeiten der Bewegungen
bei den verschiedenen Beinpaaren. C: Beinabsténde (d) und die entsprechenden Win-
kel zur Korperlangsachse («) wahrend der Stand- (blaue Punkte) und Schwungphasen
(rote Punkte) einer Schrittsequenz.

* ,Schieben”: Dabei wird das Bein nach distal geschoben, wo-
durch es evtl. zu einer Entlastung des Aroliums kommt. Infolge
der Entlastung wiirde sich das Arolium passiv zuriickklappen
und ebenfalls konzentrisch 16sen. Dies konnte in den Videoauf-
nahmen (vermutlich aufgrund der zu schwachen Vergrofierung)
nicht erkannt werden; daher wurde diese Kategorie hier nicht
weiter aufgefiihrt, soll jedoch im Zusammenhang mit den Boden-
reaktionskraften in Abschnitt 4.6, Seite 100 behandelt werden.

Abb. 4.1B zeigt die Haufigkeiten der verschiedenen Ablosemodi fiir
die einzelnen Beine. Fiir jedes Beinpaar dominiert eine typische Bein-
bewegung gegen Ende der Standphase: Die Tarsen der Vorderbeine
rollten meist tiber die Haftkontaktflache ab, die Mittelbeine zeigten
dagegen héufig eine Drehung oder rollten dhnlich hdufig ab wie die
Vorderbeine. Die Hinterbeine dagegen rollten nie ab, sondern wurden
meist schrag nach oben von der Oberfldche abgehoben (Abb. 4.1A).
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Das unterschiedliche Verhalten der Beine wird verstandlich, wenn
man die Positionen der Beine relativ zum Korper des Tieres von dorsal
wihrend der Standphasen betrachtet. Abb. 4.1C zeigt die Positionen
der Fiiffe in Oberflachenkontakt (blaue Punkte) und der Schwungphase
(rote Punkte) wéahrend eines stereotypen Laufes mit drei Schrittzyklen.
Dabei fillt auf, dass die Vorderbeintarsen wihrend der Standphase rela-
tiv nahe am Korper liegen (/1.7 mm, entspricht 24% der Korperlange;
Mittelwerte von linken und rechten Beinen aus 62 Bildern der Videoauf-
nahme), wahrend die Fufiposition jedoch gegeniiber dem Beinansatz
einen Winkelbereich von ca. 68° (in der Oberflachenebene) durchlduft.
Da die Tarsalsegmente gegeneinander iiber einachsige Drehgelenke
miteinader verbunden sind (Frantsevich und Gorb, 2004; Frazier et al.,
1999), knicken sie gelenkig in der Sagittalebene des Beines von ventral
nach dorsal ab und bewirken dadurch evtl. ein Schélen des Aroliums
von der proximalen Seite.

Die Mittelbeine dagegen setzen weiter entfernt von der Korper-
langsachse auf (5.2 mm, ca. 62% der Korperldange), durchlaufen jedoch
einen dhnlich grofien Winkelbereich (ca. 54° in der Oberflichenebene)
wie die Vorderbeine. Durch das stédrkere Strecken der Mittelbeine ver-
hilt sich der Tarsus weitgehend steif und bewirkt eher eine Drehung
um den Aufsetzpunkt, d. h. es kommt zu einer Verdrehung des Haftor-
gans. Die Hinterbeine wurden dhnlich nahe an die Korperldngsachse
gestellt (2.9 mm, ca. 35% der Korperldnge) wie die Vorderbeine, dn-
derten jedoch aufgrund ihrer Gesamtlange und Streckung nach hinten
ihren Winkel wahrend den Standphasen nur wenig (ca. 22° in der
Oberflachenebene). Die geringe Bewegung der Hinterbeine in der
Oberflichenebene korrelliert mit einer geringen Bewegung der Hinter-
beine senkrecht zur Laufebene (s. u.), wobei Ta5 meist senkrecht von
der Laufebene abgehoben wurde.

4.2 QUANTITATIVE ERFASSUNG DER TARSUSBEWEGUNGEN

Die Analysen hier unterscheiden sich vom vorangegangenen Abschnitt,
indem nun detalliert die Bewegungen einzelner Tarsusabschnitte in Ab-
hiangikkeit der Lauforientierung quantitativ erfasst wurden. Es sollte
geklart werden, ob Weberameisen beim aufrechten Laufen ihr Arolium
in Oberflachenkontakt bringen, und ob sich die Tarsusbewegungen in
Abhéngigkeit der Lauforientierung bzw. des Aroliumeinsatzes unter-
scheiden.
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Von einigen Insekten mit glatten Haftorganen ist bekannt, dass das
vorderste Tarsomer beim normalen Laufen in einer hochgeklappten
Stellung gehalten wird (Arnold, 1974; Frazier et al., 1999; Laurent und
Hustert, 1988; Radnikow und Béssler, 1991; Roth und Willis, 1952), die
Tiere also quasi auf ihren ,Fersen” laufen. Dadurch wiirde vermutlich
das empfindliche Haftorgan vor Beschddigung und Kontamination
geschiitzt und zeitaufwendiges Anhaften und Loslosen vermieden
werden. Dennoch benétigen auch diese ,Fersenldufer” etwas Reibung
gegen den Untergrund, um geniigend Traktion fiir ein Beschleunigen
und Abbremsen zu erhalten oder um ein seitliches Wegrutschen der Bei-
ne zu verhindern (vgl. die Bodenreaktionskrifte bei Stabheuschrecken
[Cruse, 1976] oder Geckos [Autumn et al., 2006b]). Auch die Sehnen-
zugversuche an Weberameisen zeigten, dass das fiinfte Tarsomer beim
Entspannen des Krallenziehers wieder passiv in eine ,Ruheposition”,
weg von der Oberfldche klappt. Daher stellte sich die Frage, ob Weber-
ameisen beim aufrechten Laufen ihr Arolium benutzen oder ob sie auf
ihren ,, Fersen” laufen?

Wie das vorangegangenen Kapitel gezeigt hat, wird beim Kopfiiber-
laufen das Arolium in Oberflichenkontakt gebracht und fiir Haftung
verwendet. Um die Haftflache wieder zu 10sen, konnten die Ameisen
ihren Krallenziehermuskel entspannen. Wie die Sehnenzugversuche
zeigten, bewegten die elastischen Elemente die prétarsalen Strukturen
wieder in ihre entspannte Position zuriick. Fraglich ist, ob dies der
Losemechanismus ist oder ob man bei Ameisen charakteristische Be-
wegungen der Tarsomere findet, die das Losen unterstiitzen wiirden?
Autumn et al. (2000) fanden bei Geckos, dass diese ihre Hafthaare durch
einen kurzen proximalen Zug am Bein in Kontakt bringen und durch
ein distales Schieben wieder 16sen. Niederegger und Gorb (2003) be-
schrieben verschiedene Dreh-, Kipp- und Hebebewegungen der Tarsen,
die man bei laufenden Fliegen am Ende der Standphase beobachten
kann. Diese Bewegungen dienen vermutlich zum Ablésen des Haft-
kontakts. Ob dhnliche Bewegungen bei Weberameisen zu finden sind,
zeigt der folgende Versuch.

4.2.1 Material und Methoden

Weberameisen wurden in einer kleinen, transparenten Plastikbox (15x15x 15 mm)
laufen gelassen und ihre Tarsen mit starker Vergrofierung (Binoku-
lar mit angesetzter Hochgeschwindigkeitskamera, REDLAKE PCI BW,
250 Hz) beim Aufrechten und beim Kopfiiberlaufen gefilmt. Es wurden
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drei Kameras synchron verwendet, um gleichzeitig die Bewegungen
der Tarsen von der Seite zu filmen und Informationen tiber die Kon-
taktflache zu bekommen. Die Tarsenbewegungen wurden manuell
digitalisiert und mittels DLT-Methode (siehe Abschnitt 2.6, Seite 30)
dreidimensional rekonstruiert. Die Bewegungen der Tarsalsegmente
wurden jeweils beim ersten Kontakt der Tarsen mit der Oberflache
(,ATT”), wahrend der Standphase (,,STA”) und beim letzten Kontakt
des Tarsus mit der Oberflache (,DET”) bestimmt. Die Winkel von Ta5
und Ta4-Tal zur Oberfliche wurden aus jeweils zwei Punkten, die
in etwa die Langsachsen der Tarsalsegmente repriasentierten und drei
weiteren Punkten, die die Oberflache aufspannten, berechnet.

4.2.2 Ergebnisse

Aufrecht laufende Ameisen

Abb. 4.2A zeigt die Bewegungen von Ta5 der einzelnen Beinpaare
bei aufrecht laufenden Ameisen (einfarbige, nicht-schraffierte Boxen).
Es ist zu erkennen, dass nur die Vorderbeine gegen Ende des Boden-
kontaktes (DET) eine starke Anderung durchliefen (die statistischen
Ergebnisse sind in Tabelle A.2, Seite 187 aufgefiihrt), die Winkel von Ta5
der Mittel- und Hinterbeine dagegen dnderten sich deutlich weniger
bis gar nicht. Sie blieben in einer von der Oberfliche weggeklappten
Stellung von etwa 20°. Verglichen mit den Vorder- und Mittelbeinen
zeigen die Hinterbeine tendenziell sogar eher ein gegenldufiges Verhal-
ten, da gegen Ende des Schrittes der Winkel von Ta5 zur Oberfldche
sogar noch etwas vergrofiert wurde.

Obwohl bei den Vorderbeinen Ta5 in der Ablésephase steiler zur
Oberflache gestellt wurde (bis etwa 35°), als dies bei den Mittel- oder
Hinterbeinen zu beobachten war, konnte in keiner der Ventralaufnah-
men (Nyorderbeine = 8, Nuittelbeine = 9, NHinterbeine = 9) ein Kontakt des
Aroliums mit der Oberflache bzw. die Ausbildung eines Haftkontaktes
beobachtet werden. Die beiden Kamerapersektiven zeigten, dass Amei-
sen beim Laufen zwar ihre Vorderbeine gegen Ende der Standphase
stark abknicken, jedoch kein Aroliumkontakt ausgebildet wurde. Bei
den Mittel- und Hinterbeinen war Ta5 zu weit von der Oberfldache
entfernt, um das Arolium einzusetzen.

Die proximaleren Tarsalsegmente (Ta4-Tal, Abb. 4.2B) wurden beim
aufrechten Laufen jeweils in der Gegenrichtung zu Ta5 bewegt, was fiir

eine Drehung {iber die , Fersen” der Beine spricht. Dabei zeigten die
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Tarsomere der Vorderbeine entsprechend wieder die starkste Winkeldn-
derung, die Hinterbeine die schwichste. Die relativen Winkel zwischen
Ta5 und Ta4-Tal kénnen auch mit dem Winkel von Ta5 bei den Sehnen-
zugexperimenten verglichen werden. Im Mittel hatte Ta5 zu Ta4-Tal
wéhrend der Standphasen (STA) aller Beine einen Winkel von 54.7° (Me-
dian, unteres Quartil: 40.2°, oberes Quartil: 63.4°), was damit relativ gut
dem Winkel von Ta5 im entspannten Zustand der Sehnenzugversuche
entspricht (dort: 43.3 & 10.6Mittelwert &= Standardabweichung®; bei
abgeschnittenen Schabenbeinen 60.5 & 2.9°, nach Frazier et al. [1999]).
Daher kann davon ausgegangen werden, dass der Unguitraktormuskel
der Weberameisen beim Aufrechtlaufen nicht kontrahiert wird.

Kopfiiber laufende Ameisen

Beim Kopfiiberlaufen zeigt sich fiir Ta5 und fiir Ta4-Tal ein dhnliches
Muster; auch hier bewegten sich die Vorder- und Mittelbeine starker
gegen Ende der Standphase als die Hinterbeine (Abb. 4.2A, schraffierte
Boxen; die statistischen Ergebnisse sind in Tabelle A.2, Seite 187 aufge-
tiihrt). Teilweise beugte sich Ta5 dabei mehr als 60° von der Oberfldche
weg. Erkennbar ist auch, dass in der zweiten Schritthilfte (STA-DET)
die Tarsalwinkel von Ta5 dhnliche Werte wie die der restlichen Tarso-
mere erreichten, also eher gestreckt wurden. Dies ist eine Konsequenz
der umgekehrten Lauforientierung, in der die Beine auf Zug belastet
werden. Die leicht positiven Werte bei Ta5 wahrend des Aufsetzens
(ATT) deuten an, dass Ta5 von der Oberfliche um etwa 10° wegge-
klappt war. Die Ameisen bewegten ihre Beine meist mit einem von
der Oberflache weggeklappten Ta5 (entspannter Krallenzieher), wobei
der Tarsus erst an dem Gelenk Ta5-Ta4 aufsetzte. Durch eine Kontrak-
tion des Krallenziehers wurde dann Ta5 zur Oberflache bewegt. Erst
nachdem das Arolium haftete, streckte sich die Tarsalkette.
Zusammenfassend kann daher gesagt werden, dass Weberameisen in
beiden Lauforientierungen sehr dhnliche Tarsusbewegungen verwen-
deten. In der Aufsetzphase unterschieden sich die Tarsusstellungen
praktisch nicht und blieben auch beim aufrechten Laufen weitgehend
unverdndert. Das Arolium kam nie deutlich sichtbar in Kontakt mit
dem Substrat. Beim Kopfiiberlaufen dagegen kam es im Verlauf des
Schrittes zu einem stiarkeren Abknicken von Ta5 zur Oberflache, um
das Arolium in Kontakt zu bringen. Die Beugung von Ta5 durch den
Krallenzieher und die anliegende Gewichtskraft des Tieres fiithrten zu

einer starkeren Streckung der Tarsalkette.
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Abbildung 4.2: Tarsalbewegungen beim aufrechten (einfarbige Boxen) und Kopf-
{iberlaufen (schraffierte Boxen). Anderungen von Ta5 (A) und Ta4-Ta1 (B) wihrend
des Aufsetzens (ATT), der maximalen Kontaktflache (MAX) und des Ablésens (DET).
Die schematisch dargestellten Tarsuskonfigurationen sollen die gemessenen Winkel
(mit entsprechendem Vorzeichen) verdeutlichen. Die statistischen Ergebnisse sind in
Tabelle A.2, Seite 187 aufgefiihrt.

4.3 SCHALRICHTUNGEN DES AROLIUMS

Nachdem die Tarsalbewegungen laufender Ameisen detalliert unter-
sucht wurden, war es interessant zu sehen, inwieweit sich diese Bewe-
gungen auf das Verhalten der Haftkontaktzone auswirkten: Leiten die
starken Winkeldnderungen der Vorderbeine tatsdchlich einen Schélvor-
gang von der proximalen Seite ein und wie 16st sich das Arolium bei
den Hinterbeinen, die nahezu senkrecht von der Oberflache abgehoben
wurden? Andert sich das Schilverhalten, wenn die Ameisen grofiere

Haftflachen bei einer Beladung ablosen miissen?

4.3.1 Material und Methoden

Bei den Ventralaufnahmen der Haftkontaktflichen liefen die Weber-
ameisen kopfiiber-unbeladen oder kopfiiber mit dem 6-fachen des
Korpergewichts beladen auf einer transparenten Polystyrol-Oberfldche.
Mit Hilfe von MATLAB-Routinen wurde in jedem Bild der Videoauf-
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nahme um die Haftkontaktzone automatisch ein Rechteck gelegt, das
durch seine Anderung der Breite (,,B”) und Léange (,,L”) des Haftkon-
takts in Orientierung zur Beinldngsachse Aufschluss iiber die Schal-
richtung gab (siehe Abb. 4.3, kleines Insert). Eine Anderung der Breite
deutet auf ein Schilen von der lateralen Seite, eine Anderung der Lan-
ge auf ein Schélen von proximaler (oder distaler) Seite. Da bei dieser
Methode nicht zwischen proximalem und distalem Schélen getrennt
werden konnte, wurde ein Ablosen von der distalen Seite ausgeschlos-
sen. Eine gleichméfliige Verkleinerung von allen Seiten wurde als , kon-
zentrisches Schilen” bezeichnet. Das Seitenverhiltnis der Kontaktzone
(L/B) wurde sowohl fiir das Maximum der Kontaktflache (MAX), als
auch bei der Hilfte der Maximalfldache wihrend des Ablosens (DET)
aus den Haftflachen ausgelesen.

4.3.2 Ergebnisse

Wie bereits erwdhnt, wiirde man bei den Vorderbeinen ein Abschilen
von der proximalen Seite erwarten, da der Tarsus der Vorderbeine die
starkste Winkeldnderung zeigte. Es zeigte sich jedoch, dass sich bei
den unbeladenen Ameisen das Seitenverhiltnis der Kontaktflache (L/B)
wihrend des Ablosens bei allen Beinen dhnlich verhielt. Alle Beine
zeigten ein eher konzentrisches Ablosen, bei dem sich die Kontakt-
flache von einem eher breiterem Haftorgan wiahrend des Maximums
(MAX) zu einem eher quadratischen Seitenverhiltnis wahrend des
Ablosens (DET) anderte (Abb. 4.3A; Wilcoxon-Test fiir gepaarte Stich-
proben: Nschritte = 170, Nameisen = 102, Z = —8.04, P < 0.001). Beim
proximal-distalen Schélen sollte sich das Seitenverhéltnis wahrend der
Ablosephase aufgrund der gleichbleibenden Breite ,B” verkleinern.
Der Datensatz der beladenen Ameisen konnte aufgrund der zu klei-
nen Stichprobengrofie (Nschritte = 22) nicht fiir einzelne Beine getrennt
analysiert werden. Die beladenen Ameisen zeigten im Gegensatz zu
den unbeladenen Tieren allerdings, dass sich das Seitenverhaltnis zwi-
schen dem Zeitpunkt ,MAX” und ,DET” nicht signifikant dnderte
(Abb. 4.3B). Dieses Ergebnis ist ambivalent zu interpretieren: Es konnte
sein, dass kein Unterschied zu erkennen ist, weil die Ameisen ihre
grofleren Haftorgane (eine Beladung mit dem 6-fachen Korpergewicht
erzeugt im Mittel eine Vergrofierung von ca. 60% der Maximalfldche,
siehe Abschnitt 3.7, Seite 59) tatsdchlich eher von der proximalen Sei-
te her abschilten, oder aber die Stichprobengrofie zu gering war, um
einen signifikanten Unterschied aufzuzeigen. Wie in den folgenden Ab-

87



88

KONTROLLE VON HAFTUNG AUF DER EBENE DER BEINE

A unbeladen B beladen
1.4+ *kdk
+
1.2 + i
© N ‘
- e o
,é 14 4 ; 0.65 -
© s
£ T S 06
> + 5
§ 087 + £ 055
2 2
3 0.5 1
0.6 .
0.45 1
0.4 [
0.4 1
MAX DET MAX DET

Abbildung 4.3: Anderungen der Haftkontaktflache durch Schalen wahrend der Abld-
sephase (MAX-DET) bei unbeladenen (A) und beladenen (B) Ameisen. Das kleine
Insert zeigt ein um die Haftkontaktzone gelegtes Rechteck. Aus den Verhaltnissen der
Seitenlangen (4B) kann die Schélrichtung ermittelt werden. ,+“ = AusreiBBer

schnitten noch erlautert wird, dndert sich das Schilverhalten deutlicher
bei einer starken Beladung.
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4.4 DAS KLEBEBANDMODELL

Bislang wurde der Begriff Schilen fiir das Ablosen der Haftflachen
verwendet, ohne ndher auf die dafiir benotigten Zugkrifte einzuge-
hen. Studien an weichen Polymeren (, Klebebdnder”) zeigten, dass die
Kraft, die notig ist, ein auf einer Oberfldche aufgeklebtes Klebeband
abzuldsen, stark von der Zugrichtung abhidngt (Barquins und Ciccotti,
1997; Dimarzio und Guttman, 1991; Gent und Kaang, 1987; Jackson,
1988; Kaelble, 1960; Kendall, 1973; Kinloch et al., 1994; Williams und
Kauzlarich, 2005). Bei steilen Winkeln konzentriert sich die Kraft auf ei-
ne schmale Zone des Haftkontaktes. Durch die Konzentration auf eine
Teilflache muss nicht die Kraft fiir die gesamte Fliache auf einmal auf-
gebracht werden, wodurch das Ablosen nacheinander erfolgen kann.
Dadurch ist die aufzuwendende Schilkraft abhdngig von der Breite
der Schélkante, jedoch unabhidngig von der Lange der Gesamthaftfla-
che. Das Modell wurde bereits experimentell getestet (Ciccotti et al.,
2004; Newby und Chaudhury, 1998) und auf biologische Haftsysteme
angewendet (fiir Geckos nach Huber et al. (2005); Persson und Gorb
(2003); Pesika et al. (2007); Spolenak et al. (2004); Tian et al. (2006)). Die
Grundziige sollen im Nachfolgenden kurz dargestellt werden (nach
W. Federle, unveroffentlicht).

In Abb. 4.4A ist schematisch ein Klebeband gezeigt, welches mit einer
Lange L und Breite B auf einer Oberfliche mit der Oberldchenenergie <y
aufgeklebt ist und in einem best. Winkel a mit der Kraft F weggezogen
wird. Die Annahmen des Modells sind dabei, dass es sich um ein
homogenes Material einer bestimmten Hohe handelt, das gleichmafig
in einer festen Richtung von einer ideal-steifen Unterlage abgezogen
wird. Die dabei aufzuwendende Kraft F ergibt sich aus:

B x Ay
F=_——-— 41
1 — cos(a) (1)
mit der Kraftkomponente F | senkrecht zur Oberfldche
E - B x Ay x sin(a) 42)

1 — cos(a)

Ein paralleles Ziehen mit « = 0° ergibt lim(F, ) = oo, beim senkrech-
tem Wegziehen mit & = 90° ergibt sich dagegen F, = B x A+, d. h. die
Kraft hangt nur noch von der Schélbreite B ab.
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Durch ein schriages Ziehen (0° < a < 90°) entsteht auch eine Kraft-
komponente F) parallel zur Oberfldche mit

B x Ay x cosa
1—cosa

F = (4.3)

Diese Scherkraft wurde im urspriinglichen Klebebandmodell (Ken-
dall, 1975; Rivlin, 1944) nicht berticksichtigt, da sich selbst bei leichter
Dehnung des Klebebandes prinzipiell nichts @ndert. Das Modell wurde
um diese Komponente erweitert (Amouroux et al., 2001; Newby und
Chaudhury, 1997) und kann so auf die Insektenhaftorgane angewen-
det werden. Ein Rutschen der Beine erfolgt, wenn PH > T X L X Bist
(T ist die maximale Scherspannung der Kontaktfliche). Wenn Insek-
ten kopfiiber an glatten Oberfldchen haften (Abb. 4.4D), erzeugt die
Schwerkraft Fg durch eine Schragstellung der Beine immer neben einer
senkrechten Kraftkomponente auch eine parallele Komponente zur
Oberflache (sog. ,Y”-Konfiguration nach Pesika et al. (2007)). Auf-
grund der zentripetalen Orientierung der Reibungskraftkomponente
beginnen die Beine durch die Gewichtskraft nach innen zu rutschen
(Abb. 4.4C). Dadurch vergrofert sich aber stetig der Winkel der Beine
zur Oberflache, was ab einem bestimmten Winkel « in einen Schilvor-
gang tibergehen sollte, bei dem sich die Haftorgane an der proximalen
Seite von der Oberflache l6sen.

Daraus folgt, dass Tiere einerseits zwar das Abschdlen ihrer Beine
durch ein Flacherstellen zur Oberfliche verhindern konnen, jedoch
gleichzeitig ein Rutschen begiinstigen. Abb. 4.4B zeigt die theoreti-
schen Erwartungen fiir das Schélen oder Rutschen der Beine in Ab-
hédngigkeit vom Winkel. Es gibt Bereiche in denen die Beine leicht
abschilen (z. B. bei grofien Winkeln und zu grofler Kraft) oder rutschen
(bei zu flachen Winkeln und zu grofier Kraft). Dazwischen gibt es zwei
weitere Bereiche, in denen der Kontakt entweder stabil (bei kleinen
Kréften) oder instabil (Rutschen und Schélen bei grofien Kraften) ist. In
diesem Konflikt sollte eine maximale (statische) Haftung bei einem sog.
,kritischen” Winkel erreicht werden (Abb. 4.4B). Dieser Winkel ergibt
sich, wenn F gerade so grofs ist wie die Reibungskraft des Aroliums
auf der Oberflache:

B X Ay X cosa

= LxB 4.4
1— cosua TR (44)
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F=2 B x Ay x sin(a) / 1-cos(a)
//F'

Schalen und Rutschen

F=2BxLxT xtan(a)

Rutschen Schalen

‘ stabiler Kontakt

“ritischer’ Winkel  VVinkel &

Abbildung 4.4: Klebebandmodell. A: Klebeband, das mit der Kraft F in einem Winkel
« von einer glatten, steifen Oberflache abgezogen wird (nach Ciccotti et al. (2004),
verandert). B: Aufzuwendende Kraft F in Abhangigkeit der Kraftrichtung, um das
Klebeband abzuschalen (rote Kurve), oder um es zum Rutschen zu bringen (blaue Kur-
ve). Weitere Erlduterungen im Text. C: Zweibein-Modell (oder ,Y“-Konfiguration nach
Pesika et al. (2007)) einer kopflber haftenden Ameise mit der Zerlegung der Kraft F in
ihre zwei Komponenten. Erklauterungen siehe Text. D: Das Rutschen der Haftorgane
einer Weberameise ist bei einer Beladung mit dem 20-fachen Kérpergewicht durch die
verschiedenen Beinpositionen in zwei zeitlich versetzten Aufnahmen erkennbar (Pfeile
zeigen die Rutschrichtung innerhalb einer Minute Zeitdifferenz). Vergleiche dazu auch
Wigglesworth (1987).

Durch Umformen der Gleichung erhalt man schlieflich

TxL

cosa = m (4.5)
Interessanterweise hangt der kritische Winkel bei T und Ay=const.
nur von der Linge der Haftkontaktzone ab, nicht aber von ihrer Brei-
te. Wenn T X L sehr grofs ist, so ist der Winkel « klein, d.h. Tiere
mit groffen bzw. langen Haftorganen sollten einen kleinen Winkel
einstellen miissen. Dominiert dagegen A<y, dann sollte der Winkel a
nahe bei 90° sein. Wenn sich das tierische Haftsystem in Bezug auf
das Schilen anndhernd dhnlich dem Modell verhilt, konnen von die-
sen theoretischen Uberlegungen ausgehend bestimmte Vorhersagen
iiber die Beinstellung der Tiere gemacht werden. Kennt man z. B. die
Oberflachenenergie des Haftorganes und seine Geometrie, sollte man
bei einer bekannten, und geniigend grofi angelegten Kraft einen be-

91



92

KONTROLLE VON HAFTUNG AUF DER EBENE DER BEINE

stimmten Winkel der Beine zur Oberfliche erwarten konnen. Dies ist
besonders vielversprechend bei Tieren mit haarigen Haftorganen, da
dort hdufig durch die komplexe Anordnung der Haare verschiede-
ner Ordnungen nicht deutlich erkennbar ist, auf welcher Ebene die
Winkelabhangigkeit zum Tragen kommt (Bein, Fufs, Haarfeld, Setae
oder Spatulae?). Oder man konnte aus den bekannten Winkeln und
den Kriften die Geometrie des Haftkontaktes vorhersagen und mit
seperaten Messungen vergleichen. In den folgenden Abschnitten soll
an Weberameisen {iiberpriift werden, inwieweit dieses vereinfachte
Modell mit dem tierischen Haftsystem iibereinstimmt.

4.5 ABHANGIGKEIT DER ADHASIONSKRAFT VOM TARSUSWIN-
KEL

Wie bereits oben erwidhnt, konnten Tiere das Abloseverhalten ihrer Haf-
torgane beim Laufen iiber die Beinstellung beeinflussen. Um sowohl
das Rutschen als auch das Abschilen ihrer Haftorgane beim Tragen
von schweren Lasten zu verhindern, sollten sie abhdngig von der an
ihnen wirkenden Ablosekraft einen bestimmten Winkel ihrer Tarsen
einstellen. Im folgenden Versuch (1) wurde zunéchst tiberpriift, ob
Weberameisen auf eine Beladung mit kleinen Gewichten reagieren,
indem sie ihre Beinstellung zur Oberfliche dndern. Im anschliefsen-
den Versuch (2) wurde tiberpriift, ob auch vom Korper isolierte Beine
prinzipiell den Vorhersagen der Schiltheorie folgen. Durch die starke
Manipulation ergaben sich jedoch starke Schwankungen in den erhal-
tenen Daten, sodass im Versuch (3) wieder intakte Ameisen verwendet
wurden. Den Ameisen wurde dort die Kontrollmoglichkeit genom-
men, gegeniiberliegende Beine fiir eine Anderung der Beinstellung
zu verwenden, indem sie mit nur einem Bein an eine Oberfldche ge-
hangt wurden. Um trotzdem den Winkel der Tarsen zur Oberfliche zu
variieren, konnte die Oberflidche gekippt werden (in Anlehnung der
Methode in Autumn et al., 2006a).

4.5.1 Material und Methoden

zu 1) Weberameisen wurden kopfiiber auf glatten und rauen Oberfla-
chen (glattes Plexiglas und Sandpapier P60 3M, Mittlere Korngrofie
260 pm Durchmesser) laufen gelassen und mit kleinen Drahtgewichten
beladen (6- oder 20-faches Kérpergewicht). Die raue Oberfliche wurde
gewdhlt, um ein Rutschen der Beine auf der Oberfldche zu unterbin-
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den. Im Folgenden wird vereinfacht eine Beladung mit dem 6-fachen
Korpergewicht als ,,schwache Beladung” und eine Beladung mit dem
20-fachen Korpergewicht als , starke Beladung” bezeichnet. Die Ge-
wichte wurden entweder von den Ameisen selbst mit den Mandibeln
aufgenommen und getragen oder mittels eines kleinen Drahthakens
am Thorax locker eingehédngt (vgl. Abb. 3.14, Seite 63). Damit die
Ameisen die Gewichte von selbst schnappten, wurden sie mit CO,-Gas
gereizt, um so ihre Abwehr-/Schnappreaktion zu provozieren.

Mit Hilfe von zwei synchronen Digitalkameras (REDLAKE PCI) wur-
de die Beinstellung einzelner Beine fotografiert und mittels DLT-Methode
(siehe Abschnitt 2.6, Seite 30) aus den beiden Kameraperspektiven 3D-
Koordinaten einzelner Beinsegmente rekonstruiert. Als Winkel fiir die
Stellung des Tarsus zur Oberflache wurde die Verbindung des vierten
bis ersten Tarsomer (Ta4-Tal) und der Laufoberfldche herangezogen
(, Tarsuswinkel”). Bei den Versuchen wurde angenommen, dass sich
diese Tarsalsegmente bei gentigend anliegender Kraft wie eine Kette
entlang der vorherrschenden Kraftrichtung orientieren. Das vorderste
Tarsomer Ta5 mit Haftorgan ist in seiner Ruheposition zu diesen Tar-
salsegmenten angewinkelt und orientiert sich bei starkerer Beladung
mit der restlichen Tarsalkette (siehe Abschnitt 4.2.2, Seite 85); daher
wurde Ta5 hier nicht mit analysiert. Um ein Maf3 fiir die Streckung des
gesamten Beines zu erhalten wurde der Winkel zwischen Femur und
Tibia digitalisiert (, Femur-Tibia-Winkel”).

zu 2) Weberameisen wurden betdubt und durch Dekapitation getotet.
Die Beine wurden mit einer Mikroschere nahe am Korper durchtrennt
und mit einer selbstschliefenden Pinzette am Femur festgehalten.
Durch den Druck der selbstschliefenden Pinzette wurde vermutlich
der Innendruck im Bein erhoht, wodurch sich das Arolium teilweise
entfalten liefs (vgl. hydraulische Aroliumentfaltung nach Federle et al.
(2001)). Da das Bein bzw. das Arolium durch die Amputation relativ
schnell austrocknete, variierten die Bedingungen bei diesem Versuch
starker. Die Pinzette wurde an einem Mikromanipulator befestigt und
das Haftorgan auf die transparente Oberfldche eines 2D-Kraftsensors
(Kraftmesser Nr. 2, siehe Tabelle 2.2, Seite 32) aufgesetzt. Die Oberfla-
che mit Sensor wurde mittels einer computergesteuerten Motorbiihne
bewegt. Es wurden Bewegungen gewdhlt, die die Oberflidche lang-
sam (250 pms™) in verschiedenen Winkeln (zwischen 10-110°) schrig
wegbewegten. Durch die Bewegungen wurde der Tarsus von der Ober-
fliche weggezogen; gleichzeitig dnderte sich der Winkel des Beines zur
Oberfldache, was mit einer seitlich zum Bein angebrachten Digitalka-
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mera (REDLAKE, 10 Hz) gefilmt wurde. Die Richtung des Kraftvektors
am Bein wurde auch aus den beiden aufgezeichneten Kraftkomponen-
ten zurtickgerechnet. Bewegungsmuster, bei denen die Oberfldche in
einem Winkel > 90° abgezogen wurde, dienten dazu, eine Rotation
des Beines um den Haftkontakt zu erreichen und das Rutschen des
Haftkontaktes auf der Oberfliche zu minimieren. Die Anderungen der
Kontaktflache wurden mit einer weiteren Digitalkamera (REDLAKE
BW, 10 Hz) synchron von ventral aufgenommen. Die Winkel des Tarsus
(Ta4-Tal) zur Oberflache wurden optisch an den Stellen gemessen, an
denen das Haftorgan seine maximale Adhé&sionskraft erreicht hatte.
zu 3) Weberameisen wurden auf einer vertikal orientierten Glasplatte
(Mikroskop-Objekttrager 5x7 cm) mit CO, betdubt und mit Drahtge-
wichten (zwischen 20-250-fachen des Korpergewichtes) zwischen den
Mandibeln beladen. Mit einer Pinzette wurden vorsichtig alle Beine
bis auf ein Hinterbein von der Oberfldche abgelost, sodass die Ameise
schliefilich nur noch mit einem Bein an der Oberfldche hing. Durch das
zusitzliche Gewicht an der Ameise streckte sich das gesamte Bein und
orientierte sich entlang der Schwerkraftrichtung (Abb. 4.7, Insert). Die
Glasoberfldche war unterhalb eines drehbaren Binokulares angebracht,
sodass sich durch ein langsames, manuelles Verkippen der gesamten
Einheit (Binokular und Oberfldche) der Winkel zwischen dem Ameisen-
bein und Oberfliche vergrofierte. Die Haftkontaktzone konnte durch
diesen Aufbau von ventral mit Hilfe einer Digitalkamera (REDLAKE,
10 Hz) aufgezeichnet werden. Eine zweite synchron laufende Digi-
talkamera (REDLAKE, 10 Hz) wurde benutzt, um die Verkippung des
Binokulars bzw. der Oberfldche (gleichbedeutend mit dem Winkel
des Ameisenbeines zur Oberfldche) zu bestimmen. Es wurden dann
aus den Aufnahmen die Winkel extrahiert, bei denen sich das Haft-
organ vollstindig abgeldst hatte, die Ameise also von der Oberfliche
abfiel. Als Adhdsionskraft wurde die senkrechte Komponente der

Gesamtgewichtskraft von Ameise und Gewicht berechnet.

4.5.2 Ergebnisse

Winkelabhiingigkeit der Haftkrifte bei beladenen, lebenden Ameisen
Glatte Oberfliche

Abb. 4.5A zeigt die Winkel der distalen Tarsomere (Ta4-Tal) zur Lau-
foberflache in Abhdngigkeit von der Beladung auf einer glatten Ober-
flache (das Drahtgewicht wurde von den Ameisen in den Mandibeln
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getragen). Es zeigte sich, dass schon durch eine schwache Beladung
(6-faches Korpergewicht) der Ameisen die Mittel- und Hinterbeine
deutlich flacher zur Oberfldche gehalten wurden (die Statik findet
sich in Tabelle A.3, Seite 188). Bei einer starken Beladung wurde die
Beinstellung im Vergleich zur schwachen Beladung nicht signifikant
gedandert. Die Beladung schien bei diesem Versuch keinen Effekt auf
die Vorderbeine zu haben. Wie bereits oben angesprochen, konnte
die zu starke Beladung die Beine auf den glatten Oberflichen zum
Rutschen bringen. Da die Ameisen das Gewicht am Korpervorderende
zwischen den Mandibeln trugen, kdnnten die Vorderbeine am stirksten
davon betroffen sein. Um diesen Effekt zu tiberpriifen, wurden erstens
dieselben Ameisen einerseits auf rauen Oberfldachen beladen, um ein
Rutschen aller Beine zu unterbinden; und andererseits auf einer glatten
Oberflachen am Korperhinterende beladen, um so eher die Hinterbeine
zu belasten.

Raue Oberfliche

Auf den rauen Oberflachen (Abb. 4.5B) zeigten die Experimente sehr
dhnliche Ergebnisse, allerdings mit dem wichtigen Unterschied, dass
hier die Effekte zwischen unbeladenen und beladenen Ameisen deutli-
cher ausfielen. Die Ameisen konnten auf den rauen Oberfldchen jetzt
auch ihre Vorderbein-Tarsen flacher stellen (Statistik in Tabelle A .4,
Seite 189). Ahnlich zu den Ergebnissen der Versuche auf den glatten
Oberflachen zeigten die Ameisen bei einer stiarkeren Beladung mit dem
20-fachen Korpergewicht keine weitere Stellungsianderung der Tarsen.

Beladung am Korperhinterende

Um den Zusammenhang der einseitigen Beladung am Koérpervorde-
rende und dem Rutschen der Vorderbeine auf den glatten Oberfldchen
noch getrennt zu untersuchen, wurden Ameisen mit denselben Ge-
wichten am Petiolus (nahe des Gasters) beladen. Tatsdchlich konnten
jetzt die Hinterbeine weniger stark flach gestellt werden (Statik in Ta-
belle A5, Seite 189), was als weiterer Beleg fiir das Rutschen der Beine
diente. Konsequenterweise miisste hier noch der abschliefiende Test
der Ameisen auf rauen Oberflichen mit einer Beladung am Kérperhin-
terende durchgefiihrt werden. Durch die zeitintensive Bearbeitung des
Versuchs wurde hierauf verzichtet.

Anderung des Femur-Tibia-Winkels

Abb. 4.6 zeigt die Reaktion der Beladung auf die Beinstellung in Bezug
auf die Streckung des Beines durch Veranderung des Winkels zwischen
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Abbildung 4.5: Tarsuswinkel (Ta4—Ta1) von kopflber auf glatten (A) und rauen (B)
Oberflachen sitzenden Weberameisen in Abhangigkeit der Beladung in den Mandibeln.

Femur und Tibia auf einer rauen Oberflidche (die Effekte waren etwas
schwicher fiir die glatten Oberfldchen; siehe Statik in Tabelle A.6,
Seite 189). Bei einer Beladung in den Mandibeln wurden alle Beinpaare
weiter vom Korper weg aufgesetzt. Teilweise wurden die Vorderbeine
nahezu parallel zur Oberfldche gestellt. Eine starke Beladung hatte

auch hier keinen (signifikanten) weiteren Einfluss auf die Beinstellung.
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Abbildung 4.6: Femur-Tibia-Winkel von kopfuber auf glatten Oberflachen sitzenden
Weberameisen in Abh&ngigkeit der Beladung in den Mandibeln.

Durch das Aufsetzen der Tarsen weiter vom Korper weg, wird es
den Ameisen erleichtert, ihre Tarsalwinkel flacher zu stellen. Zudem
konnte die starker gespreizte Beinstellung Vorteile im Hinblick auf
auftretende Drehmomente durch Anderung von Hebellingen bringen.
Dieser Effekt wird in Abschnitt 5.2, Seite 120 genauer untersucht.

Winkelabhiingigkeit der Haftkrifte bei abgetrennten Beinen

In diesem Versuch wurden abgetrennte Beine mit dem Arolium auf
ein an einem Kraftmesser angebrachtes Glaspldttchen aufgesetzt und
kontrolliert von der Oberfliche weggezogen. Abb. 4.7A zeigt die Ma-
ximalkréfte der Beine in Abhangigkeit vom jeweiligen Tarsuswinkel.
Die hochsten Krifte wurden bei einem Winkel von etwa 45° erreicht.
Eine Abweichung im Bereich von 35-45° zu steileren Winkeln fiihrte
zu einem schnellen Ablosen der Haftorgane von der Oberfldche. Die
Adhisionskraft scheint fiir kleinere Winkel als 30° abzufallen, was
gegen die Vorhersagen der Schiltheorie spricht. Allerdings war es
bei der Durchfiihrung des Versuches sehr schwierig, ein Ablosen des
Haftorganes fiir kleine Winkel zu erreichen. Meist rutschte dabei das
Bein nur iiber die Oberflache, 10ste sich aber nicht. Daher blieb die
Abhéngigkeit der Krifte fiir sehr kleine Winkel offen.
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Es konnte kein Zusammenhang zwischen der Adhé&sionskraft und
dem Tarsuswinkel fiir den in diesem Experiment gesammelten Da-
tensatz gezeigt werden (Spearman-Korrelation: N = 69, p = 0.0065,
P = 0.95). Das von der Schéltheorie abweichende Verhalten der Amei-
senbeine konnte mit den starken Manipulationen der Beine zusammen-
hidngen, d. h., dass einzelne Beine eintrockneten und so ihre Haftung
verdnderten. Daher wurde tiberpriift, ob eine Korrelation der Kraft
mit dem Winkel in einzelnen Versuchsreihen von direkt hintereinander
durchgefiihrten Serien mit demselben Bein besteht. Es wurden insge-
samt 14 Beine getestet, wobei jedes Bein mehrmals verwendet wurde
(ein- bis zehnmal). Fiir eine einzelne Korrelation werden allerdings
mindestens vier Wiederholungen benétigt, was die Anzahl der wertba-
ren Beine auf acht beschrankte. Die Einzelkorrelationen wurden dann
zu einem gemeinsamen Korrelationskoeffizienten (Zar, 1999) zusam-
mengefasst. In nur vier von acht einzelnen Beinen konnte ein negativer
Zusammenhang der Kraft mit dem Winkel gezeigt werden, sodass kein
signifikanter gemeinsamer Korrelationskoeffizient gefunden werden
konnte (N = 59, Z = —0.65, P > 0.05). Auch das Normieren der
Krifte auf die Haftkontaktfliche oder die Haftkontaktbreite brachte

keine Anderung.

Winkelabhingigkeit der Haftkrifte einzelner Beine bei aufgehingten Ameisen

In diesem Experiment wurden die starken Manipulationen der ampu-
tierten Beine vermieden, indem die Ameisen intakt gelassen und mit
einem Bein an eine kippbare Oberfldche gehdngt wurden. Der Verlauf
der Haftkréfte fiir verschiedene Tarsuswinkel zeigt ein sehr dhnliches
Muster (Abb. 4.7B) wie der Versuch mit den amputierten Beinen, jedoch
konnte diesesmal eine signifikante Abhédngigkeit der Adhédsionskraft
vom Tarsuswinkel gezeigt werden (Spearman-Korrelation: N = 41,
p = —0.76, P < 0.001), d. h. mit grofleren Winkeln fallt die Adhésions-
kraft. Jedoch zeigte sich dhnlich wie im vorangegangenen Experiment,
dass die Adhésionfahigkeit der Fiiffe in einem Winkelbereich um etwa
35° stark variierte. Wurde die Oberfldche so gestellt, dass der Tarsus-
winkel etwa 35° betrug, konnten die Ameisen bis zum 250-fachen ihres
Korpergewichtes an einem einzelnen Bein halten (extrapolierter Wert
fiir alle sechs Beine ware das 1500-fache Korpergewicht). Eine kleine
Anderung des Tarsuswinkels hin zu steileren Winkeln resultierte in
einem sehr schnellen Ablosen des Fufles.

Mit diesen Daten konnte nun eine Modellrechnung fiir die zu erwar-
tende theoretische Kurve eines Schilverhaltens durchgefiihrt werden.
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Abbildung 4.7: Abhangigkeit der Adhasionskraft vom Tarsuswinkel a zur Oberflache.
A: Lateral- (1) und Ventralansichten (2) eines abgetrennten Weberameisenbeines auf
der Oberflache eines Kraftmesers. MaBstab 200 pm. Durch den Zug am Bein weg
von der Oberflache erhéhte sich der Tarsuswinkel « stetig bis die Haftkontaktflache
abschalte. Die maximale Kraft ist in 3) aufgetragen. B) wie A), jedoch fir intakte,
beladene Ameisen, die mit einem Bein an einer kippbaren Oberflache hingen (B1).
Durch Verkippen der Oberflache anderte sich auch hier der Tarsuswinkel (B2) bis die
Ameise abstUlrzte. Die errechnete Normalkraft fiir diesen Winkel ist in B3) dargestellt.

Die Daten wurden mit dem in Abschnitt 4.4 (Seite 89) vorgestellten
Modell verglichen, bei dem die Adhasionskraft F nur von der Breite B
und dem Winkel « abhidngt. Wie die in 4.7B dargestellte Kurve zeigt,
ist allerdings nur eine geringe Ubereinstimmung des Modells mit den
vorhandenen Daten erkennbar. Die Adhédsionskréafte der Ameisen zeig-
ten bei kleinen Winkeln einen deutlich steileren Anstieg und flachen
schneller bei grofieren Winkeln ab. Daher wurde ein komplexeres
Modell verwendet, bei dem die Adhisionskraft zudem noch von der
Oberflachenenergie Ay, dem Elastizitdtsmodulus E und der Hohe h
des zu verscherenden Materials abhangt (vgl. hierzu Kendall, 1975;
Tian et al., 2006). Erstaunlicherweise zeigte eine Datenanpassung an
dieses Modell das gleiche Resultat wie das einfachere Modell.
Betrachtet man das Abldsen der Haftkontaktzonen, so kann man
auch hier, wie in Abschnitt 4.3 (Seite 86) gezeigt, die Anderung der
Haftflachen tiber die Schélrichtung charakterisieren. Dazu wurde das
Seitenverhéltnis (L/B, siehe Abb. 4.3, kleines Insert)) beim Maximum der
Haftkontaktflichen (MAX) und bei der Hilfte des Maximums wahrend
des Ablosens (DET) ausgelesen. Ein Vergleich der Werte ergibt, dass
das Verhdltnis L/B signifikant vom Zeitpunkt MAX zum Zeitpunkt
DET kleiner wurde (MAX: Median 0.66, Unteres Quartil 0.55, Oberes
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Quartil 0.77; DET: Median 0.46, Unteres Quartil 0.33, Oberes Quartil
0.58; Wilcoxon-Test fiir gepaarte Stichproben: N = 44, Z = —4.6,
P < 0.001). Die Haftorgane wurden also deutlich von der proximalen
Seite abgeschilt. Erst kurz vor dem vollstindigen Ablésen von der

Oberfldche wurde die dann sehr kleine Flache zentrisch abgelost.

4.6 BODENREAKTIONSKRAFTE LAUFENDER AMEISEN

Nach Autumn et al. (2000) bringen Geckos ihre Hafthaare durch einen
kurzen proximalen Zug des Beines in Kontakt und 16sen diese wieder
durch ein kurzes distales Schieben. In diesem Zusammenhang stellt
sich die Frage, ob Weberameisen dhnliche Schieb- und Zugbewegungen
der Beine beim Laufen verwenden, um ein Ablésen der Haftorganes
zu kontrollieren. Wie oben dargestellt, wurde das Abloseverhalten
der Haftorgane an Weberameisen mit Hilfe von Hochgeschwindig-
keitsaufnahmen untersucht. Allerdings kann es sich jedoch um sehr
kleine, schwer erkennbare Beinbewegungen handeln (etwa 5 pm fiir
die Bewegungen der Haare bei Geckos nach Autumn et al., 2000), die
evtl. in den Videoaufnahmen tibersehen wurden. Daher wurden die
Bodenreaktionskréfte beim Aufsetzen und Ablosen der Haftorgane
aufgenommen. Bei einem distalen Schieben eines schrig zur Ober-
flache stehenden Beines sollten sich sowohl die Normal- als auch die

Reibungskrifte in der Ablosephase charakteristisch dandern.

4.6.1 Material und Methoden

Fiir die Messung der zu erwartenden kleinen Bodenreaktionskrifte
laufender Ameisen wurde ein zweidimensionaler Biegebalken mit
Halbleiter-DMS (Kraftmesser Nr. 3, siehe Tabelle 2.2, Seite 32) verwen-
det. Ein kleines Glasplattchen (ca. 3x3 mm) am Ende des Biegebalkens
diente als transparente Oberflache, mit Hilfe derer man synchron die
Haftkontaktzone und die auftretenden Krifte erfassen konnte. Der
Sensor mit der Oberflidche war so in einer Aussparung einer Polystyrol-
Oberfldche eingebracht, dass Ameisen beim Umherlaufen auf der den
Sensor umgebenden Fliache zuféllig mit einem Bein auf das Glasplatt-
chen treten konnten. Bei einem solchen Schritt wurden die Ameisen
mit vier synchron laufenden Hochgeschwindigkeitskameras gefilmt
(drei BASLER A602f Kameras, eine HotShot Kamera, 100 Hz; fur die
Spezifikationen der Kameras siehe Tabelle 2.1, Seite 28). Eine Kamera

filmte die Haftkontaktzone von ventral, zwei weitere wurden fiir eine
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3D-Rekonstruktion der Tarsusstellung verwendet. Die vierte Kamera
diente dazu, das ganze Tier zu filmen, um Informationen dariiber zu
erhalten, welches Bein auf den Sensor stieg. Die Aufnahmen der Kame-
ras und der Datenerfassung wurden gemeinsam {iber einen manuellen
Triggerschalter synchron gestoppt.
Aus den Aufnahmen der Kon-
taktflachen wurden wieder drei
Zeitpunkte (ATT, MAX, DET) de-
finiert, bei denen der Tarsuswin-
kel und die zwei Kraftkompo-
nenten ausgelesen werden konn-
ten. In den Videoaufnahmen wur-
de durch drei Punkte die Langs-
achse des letzten Tarsomers Ta5,
und die Langsachse der Tarsome-
re Ta4-Tal digitalisiert (Abb. 4.8).
Aus den beiden Kraftkomponen-

ten wurde der Winkel des re- Abbildung 4.8: Digitalisierte Strecken und
definierte Kraftvektoren am Ameisentarsus.
F, ist die Kraft senkrecht zur Laufoberfla-

che (Normalkraft), E| ist die Kraft paral-
bungskréfte mussten dann in ih- |g| zur Oberflache und entlang der Tarsus-

sultierenden Kraftvektors nach
arctan(Fi/F|) berechnet. Die Rei-

rem Absolutwert korrigiert wer- langsachse (hier als Reibungskraft bezeich-
net), F; ist die Kraft parallel zur Oberflache

den, wenn die Zugrichtung des
und senkrecht zur Tarsuslangsachse.

Tarsus (also die Langsachse) von
der Sensitivitdtsrichtung des Bie-
gebalkens fiir diesen Kanal abwich. Es ist jedoch unklar, ob der Kraft-
vektor immer entlang der Beinldngsachse verlduft, oder ob Ameisen
auch nennenswerte Lateralkrafte produzieren (Fy ist daher in Abb. 4.8
gestrichelt eingezeichnet). Dies wiirde man evtl. in Aufnahmen se-
hen, in denen der Tarsus senkrecht zur Empfindlichkeitsrichtung des
Biegebalkens steht und trotzdem ein Signal in der horizontalen Raum-
richtung messbar wire.

Abb. 4.9A zeigt das Verhalten eines idealen Beines, welches entweder
das Haftorgan abschélt oder durch Entlasten des Beines eine Riickfal-
tung des Aroliums erlaubt (Abb. 4.9A2). Bei Ersterem kann sich der
Tarsuswinkel fiir ein leichteres Schilen dndern, er kann jedoch auch,
wie beim Entlasten des Beines angenommen wird, gleich bleiben. Die
Reibungskrifte sollten sich jedoch unterschiedlich verhalten: Beim
Schilen sollte wahrend des Ablosevorgangs stets eine laterale Kraft-
komponente erhalten bleiben (wenn nicht in einem Winkel von > 90°
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Abbildung 4.9: A: Hypothetisches Modell, wie sich Haftflache, Reibungskréfte und
Tarsuswinkel eines Vorderbeines (A1) oder Hinterbeines (A2) wahrend der Ablésepha-
se verhalten sollten. B Aufnahmen eines Vorder- (B1) und Hinterbeines (B2) zweier
Weberameisen. Anmerkung: Reibungs- und Normalkréfte sind auf derselben Achse
aufgetragen und werden durch verschiedene Linienmarker getrennt dargestellt.

gezogen wird); beim Entlasten sollte diese Kraftkomponente jedoch
weniger werden. Folgen Weberameisen diesen Vorhersagen?

4.6.2 Ergebnisse

Abb. 4.9B zeigt exemplarisch zwei Schritte unbeladener Ameisen, mit
den Anderungen der Haftkontaktflache, der beiden Kraftkomponenten
und den Tarsalwinkeln (Ta4-Tal) fiir jeweils ein Vorder- und Hinter-
bein wihrend des Losens (definiert durch die Abnahme der Haftkon-
taktflache). Beim Vorderbein ist eine starke Anwinkelung der Tarsen zu
erkennen (blaue Spur in Abb. 4.9B1). Gleichzeitig nahm die Reibungs-
kraft auf etwa die Hélfte ab, die Normalkraft d&nderte sich nur wenig.
Beim Hinterbein ist dagegen kaum eine Anderung im Tarsus-Winkel
erkennbar, dafiir nahmen nahezu synchron beide Kraftkomponenten
bis Null ab. Ein Vergleich mehrerer Ameisen wird, wie folgt diese
Aussagen noch unterstiitzen.

Abb. 4.11 zeigt die Bodenreaktionskrifte von kopfiiber laufenden
(unbeladenen) Ameisen im Vergleich der einzelnen Beinpaare wahrend
der drei gemessenen Zeitpunkte (ATT, MAX, DET). Es ist eine syste-
matische Anderung der Krifte bei allen Beinen erkennbar. Wahrend
des Ablosevorgangs (MAX-DET) zeigten die Ameisen eine signifikante
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Reduktion beider Kraftkomponenten (statistische Ergebnisse in A.7,
Seite 190). Weiterhin erkennt man, dass sowohl die Reibungskréfte
(entlang des Tarsus), als auch die Normalkrifte starker bei den Mittel-
und Hinterbeinen reduziert wurden; die Vorderbeine zeigten dies ab-
geschwichter. Eine Reduktion der Reibungskrifte miisste durch ein
Schieben des Tarsus nach distal sichtbar sein. Eine solche Bewegung
kann jedoch sehr klein sein und wurde daher evtl. nicht in den Video-
aufnahmen erkannt.

Als Seitenaspekt soll hier die Grofie der beiden Kraftkomponenten
verwendet werden, um Aussagen iiber den resultierenden Kraftvektor
zu bekommen. Die Reibungskréfte waren im Mittel fiir alle Beine etwa
0.05mN grof3, die Normalkrifte etwa 0.02 mN. Damit ergibt sich ein
resultierender Kraftvektor von etwa 20° zur Laufoberfliche. Im Mittel
standen die Tarsalglieder Ta4-Tal in einem Winkel von etwa 34° zur
Oberflache (siehe Abb. 4.2, Seite 86)!, Ta5 wurde im Mittel nahezu
parallel zur Oberfldche gehalten. Das bedeutet, dass die resultierenden
Kraftvektoren genau dazwischen verliefen, also sich etwa zur Halfte
entlang von Ta5 und Ta4-Tal aufspalteten.

Analog zu den Zeitpunkten von DET aus den Kontaktflichenaufnah-
men wurden aus den synchronen Kraftspuren die Zeitpunkte bestimmt,
bei denen die Kraft die Halfte der Maximalkraft entsprach (, DET-F”)
und diese gegeneinander verglichen. Wenn ein Entlasten des Beines fiir
eine Riickfaltung des Aroliums stattfinden sollte, so sollte die Flachen-
abnahme relativ zu der Kraftabnahme verzogert auftreten. Es wurden
16 Aufnahmen von Vorderbeinen (Npmeisen = 16), 12 Aufnahmen von
Mittelbeinen (Nameisen = 12) und 16 Aufnahmen von Hinterbeinen
(Nameisen = 16) analysiert.

Abb. 4.10A zeigt die Verzogerung der Flaichenabnahme bei den Rei-
bungskréften. Es ist ein Trend erkennbar, dass bei den Vorderbeinen
eine Entlastung stattfand, diese jedoch im Vergleich zu den Hinter-
beinen spéter auftrat. Oder, die Flachenabnahme verzogerte sich im
Mittel stdarker bei den Hinterbeinen als bei den Vorderbeinen. Diese
Effekte waren allerdings nicht signifikant (Page’s L-Test [Page, 1963]
auf Trend: N = 12, L = 146.5, P > 0.05). Bei den Normalkriften
fand auch immer eine verzogerte Flichenabnahme statt, jedoch gab es
auch hier keine Unterschiede zwischen den Beinpaaren (Page’s L-Test:
N =12, L =145, P > 0.05).

Dies ist auch der Winkelbereich, bei dem die hochsten Adhésionskréfte gehalten
wurden; vgl. Abb. 4.7, Seite 99.
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Abbildung 4.11: Reibungskréfte entlang der Tarsuslangsachse (A) und Normalkrafte
(B) von kopfilberlaufenden Weberameisen. Es wurden hier nur die Anderungen der
Krafte wahrend des Ablésevorgangs (von MAX zu DET) statistisch tberpruft. ,0°
zeigen AusreiB3er. N&here Erlauterungen siehe Text. Die statistischen Ergebnisse sind
in Tabelle A.7, Seite 190 aufgefuhrt.

Zusammenfassend aus den bisher dargestellten Ergebnissen fiir das
unterschiedliche Loseverhalten einzelner Beine ldsst sich sagen, dass
bei unbeladenen, kopfiiber laufenden Ameisen alle Beine eher iiber
den , Entlasten”-Mechanismus abgeltst wurden. Betrachtet man die
Tarsalwinkel, so durchliefen die Vorderbeine zwar eine stirkere An-
derung als die Mittel- und Hinterbeine, dies fiihrte jedoch nicht zu
einem proximal-distalen Schilen. Die Bodenreaktionskrifte konnen
im Trend fiir ein Schilverhalten der Vorderbeine interpretiert werden,
ein deutlicheres Entlasten ist allerdings fiir die Mittel- und Hinterbeine
erkennbar. Das Loseverhalten der Arolien bei unbeladenen, laufenden
Ameisen ist konsistent mit dem deutlichen Schélverhalten der Arolien,
wenn die Beine nicht entlastet werden konnten (Abschnitt 4.5.2).
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4.7 KRAFTVERTEILUNG AN DEN HAFTFLACHEN

Anhand des Klebeband-Modells in Abschnitt 4.4 (Seite 89) wurde ge-
folgert, dass Ameisen einen optimalen Halt an glatten Oberflaichen
finden, wenn sie ihre Beine in einem bestimmten kritischen Winkel
halten. Durch einen steileren Winkel entsteht eine Konzentration der
Zugkrifte auf eine schmale Randzone, wodurch das Schélen initiiert
wird. Bei flacheren Winkeln verteilt sich die Kraft dagegen iiber eine
grofere Flache (Kaelble, 1965). Durch die Reduktion der abzulosenden
Flache auf einen kleinen Bereich sollten somit bei laufenden Ameisen
im Vergleich zu den maximal moglichen Haftkraften nur sehr geringe
Adhaésionskréfte auftreten. Halten die Ameisen dagegen Zusatzlasten,
so sollten sie die Zugkréfte moglichst flichig tiber die gesamte Haftkon-
taktzone verteilen, um maximalen Halt zu bekommen. In einer solchen
Situation sollte ein schnelles, forciertes Abreifien des Haftkontaktes
eine Kraftverteilung {iber die gesamte Fliche zeigen. Fiir eine Uber-
priifung dieser Hypothesen wurden Kréfte innerhalb der Kontaktzone
untersucht. Hierfiir wurde einerseits die Verformung einer elastischen
Laufoberfldche benutzt, andererseits wurden Ameisen schlagartig von
der Laufoberfliche gerissen und das Loseverhalten der Kontaktzone
beobachtet.

4.7.1 Kraftverteilung beim beabsichtigten Losen

Material und Methoden

Um die Kraftverteilung innerhalb der Kontaktflichen optisch darzu-
stellen, wurde die lokale Verformung eines elastischen Polymers bei
Krafteinwirkung ausgenutzt. Zundchst wurde eine dhnliche Methode
nach Full et al. (1995) verwendet, wonach eine Verformung im Ma-
terial durch die Beleuchtung mit polarisiertem Licht erkennbar wird
(vgl. auch Harris, 1978; Jindrich und Full, 1999). Allerdings erwies
sich diese Methode als zu insensitiv fiir die relativ kleinen Kréfte eines
Ameisenfufles. Curtis et al. (2006) benutzten ebenfalls photoelastische
Materialien, die mit Hilfe eines sog. POLSCOPES (Huard, 1997; Zhao
et al., 2003) sogar eine Auflosung im Piko-Newton-Bereich erlaubten.
Allerdings konnten nach eigenen Vorversuchen mit dieser Methode
keine hinreichenden Ergebnisse erzielt werden.

Stattdessen wurde die Verformung des Polymers mit Hilfe eingebet-
teter fluoreszierender Kiigelchen (POLYSCIENCES, Polystyrol-Kiigelchen
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0.5 pm Durchmesser) sichtbar gemacht. Hierfiir wurden Schichten ei-
nes optisch transparenten Polymers hergestellt (SYLGARD™ Mischun-
gen von Harter zu Basis 1:20, Schichtdicke ca 0.5mm), auf dessen
ausgehiartete Oberfldche die kleinen Kiigelchen aufgebracht wurden.
Uber die Kugelschicht wurde dann mit Hilfe eines Spin Coaters (LOT-
ORIEL SCI; 50rpm, ~1 min Drehzeit) noch eine weitere sehr diinne
Schicht SYLGARD™ aufgebracht (Schichtdicke <0.01 mm), die ein Ab-
16sen der Kugeln bei Kontakt mit dem Insektenfuf$ verhindern sollte.
Die Kiigelchen wurden unter einem Fluoreszenzmikroskop (LEICA
DMR) mit UV-Licht angeregt und die Emmision mit einer Digitalvi-
deokamera gefilmt (BASLER 602f, 100 Hz). Bei Krafteinwirkung auf
eine solche weiche Oberflache wird das Polymer und die Kugelschicht
verschert, sichtbar anhand einer lateralen Verschiebung der Kugelposi-
tionen (Abb. 4.12). Dabei dienten die Partikel als Positionsmarker des
bewegten Medium, und konnten mit Hilfe von PIV-Methoden (Particle-
Image-Velocimetry) verfolgt werden (Grant (1996) und zitierte Autoren
darin). Allerdings kann bei dieser Methode nicht zwischen Reibungs-
und Normalkriften unterschieden werden, da auch eine senkrechte
Indentation eine geringe laterale Verschiebung der Kugeln bewirkt.

Schlieflich wurden Ameisen kopfiiber auf diese Oberfldchen gesetzt
und mit CO, betdubt. AnschliefSend wurden sie mit kleinen Gewich-
ten (20-faches Korpergewicht) beladen. Durch das Ruhigstellen der
Tiere konnte auf die Haftkontaktfliche eines Tarsus fokussiert werden.
Nach einigen Minuten liefs die Betdubung nach und die Ameise be-
gann wieder zu laufen. Die Standphase und das Ablosen des Fufdes
von der Oberflache wurden von ventral gefilmt und die Aufnahmen
anschlieffend mit MATLAB-Routinen ausgewertet.

Ergebnisse

Vorversuche zeigten, dass die Methode prinzipiell verwendbar ist, al-
lerdings wurde bislang noch nicht die optimale Konfiguration aus Ku-
geldichte, Schichtdicke und Elastizitdt des Materials gefunden. Auch
fehlte noch eine Indentations-Kraft-Kalibrierung der Oberflachen. In
Abb. 4.12 ist der Abloseprozess einer beladenen Ameise (20-faches
Koérpergewicht) in einer kurzen Bildersequenz dargestellt. Uber die
Videoaufnahme ist ein Raster mit den Vektoren gelegt, die eine Ver-
schiebung der kleinen Kiigelchen anzeigen. Wahrend des Ablosens ist
deutlich zu erkennen, dass es durch den proximalen Zug des gesamten
Beines auf der Oberfldche zu einer Verscherung der elastischen Ober-

flache, vorwiegend an den distalen Randzonen des Aroliums, kommt.
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Abbildung 4.12: Ablésen eines Ameisentarsus auf einer SYLGARD™ beschichteten
Oberflache, in welcher fluoreszierende Kigelchen eingebettet waren. Durch die
Bewegungen der Kugeln konnten mit Hilfe von PIV-Methoden Kraftvektoren (Pfeile)
berechnet werden. Die Zahlen geben die Zeit in Sekunden vor dem vollstédndigen
Lésen des Haftorgans an. Weitere Erlauterungen im Text.

Durch die zu weiche Oberfldche erstreckte sich der Zug allerdings weit
uber die Haftflache hinaus (in vielen Fillen war die Oberfldche zu steif,
sodass gar keine Verschiebung der Kugeln detektiert werden konnte).
Unmittelbar vor dem Abldsen scheint die Kraft komplett abzufallen.
Allerdings ist hier nicht klar zu sagen, ob das Haftorgan zu diesem
Zeitpunkt (bei —0.01s in Abb. 4.12) noch in Kontakt war. Somit war
mit dieser Methode bis jetzt noch keine klare Aussage dariiber moglich,
ob Ameisen zum Loslosen die Kréfte auf eine Randzone konzentrieren
konnen, oder ob sie fiir ein Festhalten die Kréfte iiber die gesamte

Flache verteilen.

4.7.2  Ablosevorgang beim forcierten Abreifien des Haftkontaktes

Material und Methoden

Ameisen wurden kopfiiber auf einen Glasobjekttrager gesetzt und mit
CO; betdubt. Um die Ameisen schlagartig senkrecht von der Oberfla-
che zu reifien, wurde eine selbstschliefSende Pinzette verwendet. Diese

wurde gegen ihren Federdruck geoffnet und mittels einer Klammer ar-
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retiert. Durch Abziehen der Klammer von der Pinzette schnappte diese
zu. Im Laufe des Experiments wurde ein Arm der gedffneten Pinzette
in eine kleine Drahtschlinge, die um den Thorax der Ameisen hing,
vorsichtig eingefiihrt und schliefilich zuschnappen gelassen (Geschwin-
digkeit der Pinzettenspitze betrug ~6 ms™). Durch das Zuschnappen
wurde die Drahtschlaufe mit der Ameise von der Oberfldche gerissen.
Mittels einer Hochgeschwindigkeitskamera (PHANTOM v7.0, 4700 Hz)
wurde die Haftkontaktzone von ventral gefilmt.

Ergebnisse

Auch hier dienten die Versuche zunéchst nur einer qualitativen Analy-
se. Von insgesamt 17 Versuchen (16 Ameisen) konnte in neun Fallen
ein extrem schnelles Abldsen (innerhalb von 44 ps; entspricht der maxi-
malen zeitlichen Aufldsung der Kamera) der gesamten Kontaktzone
auf einmal beobachtet werden (Abb. 4.13A). Haufig l16sten sich kleine
Teilflachen bevor sich die Hauptflache separierte. In acht Fillen wurde
ein langsameres Schélen (44-133 ps) tiber die volle Breite des Aroli-
ums beobachtet (Abb. 4.13B). Dadurch, dass das Schilen auch sehr
schnell vonstatten gehen kann, muss davon ausgegangen werden, dass
dies eventuell auch fiir die schnellen Separationen der vermeintlich
gesamten Flache zutraf, aber eben schneller als die Erfassungsfrequenz
der Kamera war. Auch konnte es sein, dass beim schnellen Losen
der vermeintlich ganzen Flache der Fufs sehr schnell aus dem Bild-
bereich der Kamera rutschte und dann schélte. Dies wéire dann der
Fall, wenn das Bein weit abgestreckt in einem flachen Winkel zur Ober-
flache gestanden hitte. Fiir alle steileren Winkel wiirde man dann
das langsamere Schédlen noch im Bildbereich sehen. Um ein Rutschen
auszuschliefSen, sollte man keine verwischten FuSspurtropfen sehen.
In vielen Fillen waren jedoch gar keine deponierten Tropfen nach
dem Abreifsen zu sehen. Eventuell ist dies auf die Eigenschaften der
Nicht-Newton’schen-Fliissigkeit zurtickzufiihren, die sich bei schneller
Verscherung hochviskos verhilt und so (abhédngig von der Affinitat
zur Glasoberflache) am Fufs verbleibt. Alternativ zu einem proximal-
distalen Schélen wire ein laterales oder sogar distales Schélen denkbar.
Wie bereits erwédhnt, kann sich das Haftorgans aufgrund der schnellen
Verscherung wie ein Festkorper verhalten. In diesem Fall kann eine
nicht perfekt an der Oberfldche anliegende Kutikula eine Initiations-
stelle fiir eine Rissfortpflanzung erzeugen und Abloseprozesse von

verschiedenen Seiten erzeugen. Bei sehr schnellen Separationen ent-
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Abbildung 4.13: Forciertes Abldsen des Haftkontaktes durch schlagartiges Wegreis-
sen der Ameisen von den Oberflachen. A: Schnelles Abldsen der gesamten Flache
auf einmal. B: Langsameres proximales Schélen der Haftkontaktzone. Die Zahlen
geben die Zeit in Millisekunden an.

stehen zudem sog. Kavitationsprozesse (Chikina und Gay, 2000), bei
denen die Kontaktzone in viele Einzelflichen zerfillt.



110

KONTROLLE VON HAFTUNG AUF DER EBENE DER BEINE

4.8 DISKUSSION

In diesem Kapitel konnte gezeigt werden, dass Beinbewegungen be-
nutzt werden, um das Abldseverhalten des Tarsus zu beeinflussen.
Die Ameisen verwendeten je nach Beinart typische Bewegungsmuster
und reagierten auf Zusatzlasten mit einer Anderung der Beinstellung
zur Oberflache. Der Einflufd des Beinwinkels auf die Umverteilung
der Krifte innerhalb der Kontaktzonen wurde an laufenden Ameisen
gefilmt

4.8.1 Bewegungen der Tarsalsegmente und Dynamik der Haftkontaktfliche
wihrend der Ablosephase

Beim kopfiiber laufen zeigten Weberameisen wihrend der Ablésephase
je nach Beinart unterschiedliche Dreh-, Kipp-, und Abhebebewegun-
gen, dhnlich wie sie bei laufenden Fliegen beobachtet wurden (Nieder-
egger und Gorb, 2003). Die Tarsalbewegungen der Ameisen fiithrten
jeweils zu einer Verringerung der Haftkontaktflache, indem Teile des
Haftorgans von der Oberfldche abgelost wurden. Vorderbeine schienen
eher Schilbewegungen von proximaler Seite einzuleiten, Hinterbeine
dagegen hoben den Pritarsus senkrecht bis schrdg zum Korper hin
ab, sodass die Haftkontaktfliche eher konzentrisch abschilte. Das
unterschiedliche Verhalten erkldrt sich aus der Lage der Beine zur Lauf-
richtung: Hinterbeine stehen meist weit nach hinten abgespreizt (vgl.
Abb. 4.1, Seite 81) und damit entgegengesetzt zur Laufrichtung. Ein
Schilen miisste dann umstandlich von der distalen zur proximalen
Seite erfolgen, was jedoch bei Ameisen nie beobachtet wurde (Geckos
hingegen kénnen durch einen Muskel ihre Zehen so iiberstrecken, dass
diese beim Ablosen vom Substrat sich zuerst von der distalen Seite
abschélen Russell, 1975, 1979; Russell und Bels, 2001; Tian et al., 2006).
Die Mittelbeine vollzogen meist Drehbewegungen, wodurch unregel-
maflig Teile des Haftorganes abscherten. Durch ihre ,Mittelstellung”
unterlaufen die Mittelbeine die grofite Winkeldnderungen in der Laufe-
bene, was durch eine wenig lateral biegsamen Tarsalkette (Frantsevich
und Gorb, 2004) zwangsldufig zu Drehbewegungen fiihrt.

Die aus den Videoaufnahmen extrahierten kinematischen Daten auf-
rechtlaufender und kopfiiberlaufender Ameisen zeigten relativ zuein-
ander sehr dhnliche Bewegungenabldufe der Beine, d. h. die Vorderbei-
ne wurden immer stirker gebeugt, als die Hinterbeine. Vermutlich ist

dies eine Folge der in Abschnitt 1.6.1 (Seite 18) beschriebenen zentralen
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neuronalen Mustergeneratoren, welche die Abfolge der Beinbewegun-
gen und Aufsetz- bzw. Abldsebewegungen vorgeben. Larsen et al.
(1995) zeigten in einem Vergleich zwischen aufrecht und kopfiiber lau-
fenden Schaben, dass auch dort die Beinbewegungen prinzipiell gleich
blieben und nur zeitliche Modifikationen der Stand- und Schwungpha-
sen erfolgten (Tang und Macmillan, 1986).

Jedoch zeigten im Vergleich zu den Tarsusbewegungen beim auf-
rechten Laufen die Ameisen beim Kopfiiberlaufen starker ausgepréagte
Tarsusbewegungen wihrend der Ablosephase. Dies war v. a. bei den
Vorderbeinen deutlich zu erkennen und kénnte mit dem Ablésen der
Haftorgane zusammenhadngen. Allerdings waren in den Ventralauf-
nahmen der Haftkontaktflichen keine Hinweise zu erkennen, dass ein
starkeres Abknicken evtl. zu einem proximal-distalen Schélen fithren
konnte.

Unterschiede waren auch wihrend der Standphase in der Streckung
der Tarsalkette erkenbar (Abschnitt 4.2.2, Seite 85). Beim normal ori-
entierten Laufen blieb der Winkel zwischen Ta5 und Ta4 weitgehend
konstant, d. h. in einem angewinkeltem Zustand; beim Kopfiiberlaufen
streckte sich der Tarsus etwas in der Standphase. Dies hangt mit den
Zugkriften am Bein durch die Umorientierung zur Schwerkraftrich-
tung zusammen, die den Tarsus nach Kontakt des Aroliums mit der
Oberflache strecken. Der Effekt sollte sich verstiarken, wenn starkere
Zugkrifte bei einer Beladung an der Ameise wirken und zudem die
Tiere ihren Krallenzieher starker anspannen.

Unterschiede in den Beinbewegungen miissen jedoch nicht unbe-
dingt mit Haftung korreliert sein. Sie konnen auftreten, wenn die Beine
in einem vom Laufen abweichenden Kontext verwendet werden und
nicht zur Fortbewegung des Korpers oder zur Haftung beitragen. Dies
wurde an vielen Tieren meist fiir die Vorderbeine gezeigt (z. B. Fiihler-
Funktion der Vorderbeine bei Stabheuschrecken nach Cruse (1976); fiir
Heuschrecken nach Harris und Ghiradella (1980); fiir Spinnen nach
Blickhan und Barth (1985); Grab-Funktion fiir Laufkéfer nach Evans
und Forsythe (1984); Forsythe (1983); fiir Schaben beim Laufen tiber
Hindernisse (Watson et al., 2002a,b) oder beim sehr schnellen Laufen
(Full und Tu, 1991); fiir die Vorderbeine von Protura nach (Tichy, 1988)).

Die Aufnahmen der Bodenreaktionskréfte laufender Ameisen deuten
auf eine weitere Beinbewegung hin, die evtl. in den Videoaufnahmen
tibersehen wurde. Die Bewegungen waren vermutlich zu klein (~
5um fiir die Bewegungen der Haare bei Geckos nach Autumn et al.,
2000), um sie direkt zu beobachten. Das deutliche Abfallen der Krifte
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entlang der Tarsusachse wiahrend der Ablosephase spricht fiir ein
distales Schieben der Beine. Dadurch kommt es zu einem Entlasten
des Arolium wodurch sich dieses passiv zurtickfalten kann. Dies war
durch ein konzentrisches Schilen der Kontaktzone zu erkennen. Wenn
Ameisen jedoch nicht die Moglichkeit hatten, ihre Beine zu entlasten
(bei starker Beladung oder wenn sie gegeniiberliegende Beine nicht
verwenden konnten), konnte man ein deutlicheres proximal-distales
Schilen erkennen.

In der Ablosephase waren auch kaum , negative” Normalkrifte (in
der Richtung der Beinbewegung) zu sehen, die auf ein Abreifien des
Haftkontaktes von der Oberflache hindeuten wiirden. Das Fehlen sol-
cher Normalkraft-Peaks am Ende der Ablésephase von Haftorganen
wurde auch bei verschiedenen anderen Tieren mit glatten Haftorga-
nen gefunden (fiir Schaben nach Bartsch et al. [ress]; Full et al. [1991];
Full und Tu [1991]; Goldman et al. [2006]; fiir Stabheuschrecken nach
Cruse [1976]; fur Frosche nach Hanna und Barnes [1991]). Dies zeigt,
dass Tiere ihre Haftorgane effizient durch Schilvorgiange 16sen kon-
nen. Diese wurden auch bei Tieren mit haarigen Haftorganen gezeigt,
sowohl auf der Ebene des gesamten Haarfeldes (Autumn et al., 1999,
2006b; Russell, 1975), als auch auf der Ebene der einzelnen Haare (fiir
Kéfer: Ttichert [2007], fiir Geckos vermutet nach Autumn et al. [2006b];
Goldman et al. [2006]; Tian et al. [2006]).

4.8.2  Umverteilung der Haftkriifte durch Anderung des Tarsuswinkels

Reaktion der Ameisen auf Zusatzlasten

Wie gezeigt werden konnte, kontrollieren Weberameisen das Schélver-
halten der Haftkontaktflichen durch Anderung des Tarsuswinkels zur
Oberfldache (Abb. 4.5, Seite 96). Beladene Ameisen hielten ihre Beine
flacher zur Oberflache als unbeladene Ameisen. Die vergleichenden
Experimente auf glatten und rauen Oberflachen zeigten auch, dass
die Beine in einem suboptimalen Winkel standen. Beim Einstellen des
sog. kritischen Winkels sollte ein stabiles Verhalten, d. h. weder Rut-
schen noch Schilen beobachtet werden; auf den glatten Oberflachen
verursachten die zu grofien Parallelkréfte ein Rutschen der Beine zum
Korper hin, wodurch oft ein erneutes Aufsetzen der Fiifie vom Kor-
per weg beobachtet werden konnte. Auf rauen Oberflichen hingegen
konnten die Beine durch ein Verhaken der Krallen flacher gehalten

werden.
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Ein flacher Winkel dndert nicht nur das Schilverhalten, er hilft auch
die Beine in optimaler Zugrichtung fiir eine passive Entfaltung der
Arolien zu halten. Bei den Experimenten zur passiven Entfaltung
(Abschnitt 3.5, Seite 50) zeigte sich, dass die abgetrennten Beine leich-
ter eine passive Entfaltung zeigten, wenn sie flacher zur Oberfldche
positioniert wurden.

Durch die vielen Gelenke in einem Insektenbein haben die Tiere
prinzipiell viele Freiheitsgrade, die einzelnen Glieder ihrer Beine zu
variieren. Der Tarsus ist jedoch weitgehend frei von Muskulatur, so-
dass eine Anderung des Tarsuswinkel entweder iiber die Stellung des
Femurs zur Tibia oder durch die Stellung der Tibia zu Tal gedndert
werden kann (die Gelenke in Coxa und Trochanter sind fiir diesen
Aspekt vermutlich von untergeordneter Bedeutung). In beiden Fillen
verhalt sich der restliche Tarsus (Ta2-Ta5) vermutlich wie eine Kette
und richtet sich nach den resultierenden Kraftvektoren aus. Wenn die
Tiere ihren Krallenzieher anspannen, wird der gesamte Tarsus passiv
nach ventral mitbewegt (Frantsevich und Gorb, 2004; Niederegger und
Gorb, 2003; Radnikow und Béssler, 1991). Die Ameisen konnen also
auch dartiber die Stellung des Tarsus kontrollieren.

Die Anderung des Beinwinkels als Reaktion auf Zusatzlasten wurde
bislang bei keiner anderen Tierart untersucht. Eine Winkelabhingig-
keit der Adhésion der Hafthaare wurde bei Geckos gefunden (Autumn
et al., 2006a, 2000, , siehe unten), und verschiedene Arbeiten model-
lierten das Verhalten auf den Vorhersagen der Schiltheorie (Hansen
und Autumn, 2005; Huber et al., 2005; Persson und Gorb, 2003; Pesi-
ka et al., 2007; Spolenak et al., 2004). Es wurde bislang jedoch nicht
gezeigt, dass die Tiere dies als Mechansimus benutzen, um ihre Haft-
krifte zu kontrollieren. Vermutlich sind die Freiheitsgrade fiir eine
Stellungsdnderung der relevanten Hafteinheiten bei Haarsystemen
auch in Richtung Haftorgan selbst verschoben, d.h. Kontrollinstan-
zen sind vermutlich weniger auf der Beinebene als vielmehr auf der
Haftorganebene zu suchen.

Schilmechanismus als Kontrollinstanz

Die oben erlduterten Reaktionen der Ameisen auf Lasten lassen sich mit
den Vorhersagen der Schiltheorie vergleichen. Ein flacher Zugwinkel
sollte die anliegenden Krifte stiarker iiber die gesamte Kontaktfliche
verteilen, ein steiler Winkel wiirde die Krifte auf eine Randzone kon-
zentrieren und gegebenenfalls ein Schélen initiieren. Die Schéltheorie
sagt einen hyperbolischen Zusammenhang zwischen der Normalkraft
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Abbildung 4.14: Schematischer Léngsschnitt durch die Tarsuskette. Dorsale Uber-
hange an den Tarsomeren (Pfeile) kdnnten ein stérkeres Abknicken der Tarsuskette
nach dorsal limitieren. Auch werden durch den Zug an der Sehne die Tarsomere in-
einandergeschoben, was die Tarsalkette versteift. Nach Frantsevich und Gorb (2004),
verandert.

und dem Zugwinkel vorher (siehe Abb. 4.4B, Seite 91). Weberameisen
zeigten jedoch ein von der Klebebandtheorie abweichendes Schélver-
halten ihrer Haftorgane. Zwar nimmt die Adhédsionskraft bei steileren
Tarsalwinkeln deutlich ab, sie féllt jedoch schneller ab, als von der
Schéltheorie vorhergesagt wird. Fiir Winkel <35 des Tarsus zur Ober-
flache konnten sehr hohe Krifte gehalten werden (bis zum 1000-fachen
des Korpergewichtes). Bei grofieren Tarsuswinkeln schélte das Haftor-
gan jedoch sofort ab. Dieses Verhalten deutet auf eine evtl. vorhandene
mechanische ,Sperre” an den Tarsusgelenken hin. Die dorsalen Uber-
hédnge der dufleren Kutikula an den Tarsalsegmenten konnten eine
solche Sperre erzeugen (Abb. 4.14). Frantsevich und Gorb (2004) zeig-
ten, dass beim Anspannen der Sehne sich die Tarsalkette durch ein
Zusammenschieben der einzelnen Tarsomere versteift, was ebenfalls
die Beweglichkeit der Tarsalglieder einschrankt. Allerdings ist das
Arolium sehr gelenkig mit dem Pritarsus verbunden, sodass selbst ein
Abknicken der gesamten Tarsalkette senkrecht zur Oberfldche nicht
zwangsldufig ein Schélen des Aroliums initiieren miisste.

Eine analoge Winkelabhiangigkeit der Adhédsion fanden Autumn
et al. (2000) und Autumn et al. (2006a) bei einzelnen Gecko-Setae. Die
Haare zeigten bis etwa 30° der Setae zur Oberfliche eine Adhésion.
Bei grofieren Winkeln wurde das Hafthaar schnell abgehebelt. Der
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Grund dafiir ist die gekriimmte Geometrie der steifen Haarschifte,
die nur einen schmalen Winkelbereich fiir einen optimalen Kontakt
zulassen. Im entspannten Zustand sind die Haarspitzen von der Ober-
flache weggeklappt. Durch einen kurzen proximalen Zug klappen
die Spitzen um, und treten mit der Oberfldche in Kontakt. Dadurch
ist es den Tieren evtl. moglich, durch kleine Beinbewegungen zwi-
schen Haften und Losen zu wechseln (Federle, 2006). Dabei agieren
die Haare elastisch, sodass kaum zusitzliche Energie notwendig ist,
die Haare wieder zu 16sen. Das Losen der einzelnen Haarspitzen selbst
geschieht, zumindest fiir die sehr feinen Gecko-Hafthaare, jedoch nicht
durch Schilen, sondern wahrscheinlich durch ein Losen der gesamten
Haarspitze auf einmal (Autumn et al., 2000; Gao und Yao, 2004; Takaha-
shia et al., 2006)?. GroBere Hafthaarspitzen scheinen dagegen einzeln
abzuschdlen (fiir Kafer nach Ttichert, 2007). Beide Befunde benotigen
jedoch noch weitere Untersuchungen, um sichere Aussagen iiber das
Abloseverhalten machen zu kdnnen.

Das Abschilverhalten ist neben der Kraftrichtung auch von der der
Steifigkeit des Materials und der Geometrie des Haftorgans abhén-
gig. Man kann sich leicht vorstellen, dass ein Klebeband mit einer
steifen Riickseite sich eher als Ganzes abhebelt, als dass es sich ab-
schilen lasst (Kaelble, 1960). Dadurch, dass die weichen Haftorgane
viskoelastisches Verhalten zeigen, ist deren Steifigkeit von der Separati-
onsgeschwindigkeit abhidngig. Beim schnellen Abldsen sollte sich das
Haftorgan steifer verhalten, sodass sich die Kraft starker iiber die ge-
samte Haftkontaktflache verteilt. Das plotzliche, forcierte Abreifien der
Haftkontaktflichen resultierte manchmal in einem extrem schnellen
Schilen von der proximalen Seite, manchmal aber auch in einer plotzli-
chen Separation (in weniger als 2 ps; siehe Abb. 4.13, Seite 109). Beim
langsamen Abldsen war dagegen eher ein Schilverhalten zu erwarten.
Das viskoelastische Material hat dann Zeit sich zu verformen, sodass
die Haftfliche am Rand der Schilzone nach und nach abgelost werden
kann. Wenn laufende Ameisen ihre Arolien ablosten, war auf den elas-
tischen Oberfldchen eher eine Kraftkonzentration an den Schilkanten
zu erkennen (Abb. 4.12, Seite 107), was auf Schélvorgange hindeu-
tet. Beide Experimente lieflen bislang jedoch noch keine eindeutigen
Schlussfolgerungen zu.

Die Verformbarkeit der glatten Haftorgane kénnte auch von den Tie-
ren wie folgt kontrolliert werden: Gorb et al. zeigten, dass die parallel

Abhéngig von den Materialeigenschaften und der mechanisch zugefiihrten Energie
bricht ein Material erst ab einer bestimmten Grofie (Kriterium nach Griffith (1921);
siehe auch Chung und Chaudhury (2005); Greenwood (2004); Meshkov (2005)).
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Abbildung 4.15: A: Postulierter Mechanismus flr die Kontrolle der Steifigkeit des
Haftorgans. Auf einen (proximalen) Zug des Beines legen sich die Fibrillen dichter
zusammen, sodass eine festere, dichtere Struktur entsteht. B: Fibrillenstruktur im
Arolium einer Heuschrecke im unbeladen Zustand (links) und unter Last (rechts);
verandert nach Gorb et al. (2000).

zueinander verlaufenden Fibrillen in den glatten Haftorganen (Baur
und Gorb, 2001; Beutel und Gorb, 2001; Federle et al., 2001; Kendall,
1970) auf rauen Oberfldchen in ihrer Orientierung deformiert wurden
(Abb. 4.15 Gorb et al., 2000). Die Orientierung der Fibrillen wiirde
vermutlich auch durch Scherkréfte, wie sie bei einem proximalen Zug
am Bein entstehen, gedndert werden. Dadurch ldgen benachbarte Fa-
sern enger beieinander und wiirden eine steifere Struktur entstehen
lassen. Bei Ameisen wiirde sich also auf einen proximalen Zug am
Bein zunidchst das Arolium entfalten und dann etwas verhirten, um so
einen optimalen Halt zu bieten.

Des Weiteren kann das Versteifen des Haftorgans als mechanische
Sperre wirken, wenn auch vermutlich weniger scharf ausgepragt, wie
das oben erwéhnte ,, Anschlagen” der Tarsalsegmente. Die bisher dar-
gestellten Ergebnisse zum Abloseverhalten der Haftorgane waren mit
dieser Hypothese konform. Wenn die Ameisen ihre Tarsen durch ein
distales Schieben entlasten, wird dadurch gleichzeitig das Haftorgan
weicher, was ein Abziehen bzw. konzentrisches Schilen erleichtert.
Wenn Ameisen keine Moglichkeit haben, ihre Beine zu entlasten, ver-
halt sich das Haftorgan steif und zeigt das erwéhnte plotzliche Ablosen

bei einem bestimmten Winkel.



KONTROLLE VON HAFTUNG AUF DER EBENE DES
KORPERS

In den vorangegangenen Abschnitten wurden Anderungen am Pritar-
sus oder der weiter proximal liegenden Tarsomere beschrieben. Auf
der Ebene der Beinstellung ist bereits erwdhnt worden, dass Insekten
durch ihre vielen Beine Moglichkeiten haben, anliegende Kréfte auf
andere Beine umzulagern, um z. B. einen Fuf fiir das Losen zu entlas-
ten. Die Verteilung der Krafte auf mehrere Haftorgane ist demnach
eine mogliche Kontrolle der Haftung. Die Erhohung der Beinanzahl
in Bodenkontakt erhoht den sog. duty-factor. Dieser ist definiert als
die relative Zeit eines Beines in Bodenkontakt (Standphase) zu der
Gesamtschrittdauer (Standphase und Schwungphase (Alexander, 1977,
1989). Eine Anderung des duty-factors kann Einfluss auf die Gangart
haben kann (Niederegger und Gorb, 2003; Tiichert, 2007). Die tiblich
verwendete Gangart bei Insekten ist der 3-Bein-Gang, bei dem sich
abwechselnd jeweils drei FiifSe gleichzeitig in Bodenkontakt befinden.
Aus Stabilitdtsgriinden ist dies jeweils ein Mittelbein auf einer Kor-
perhilfte und das Vorder- und Hinterbein der anderen Korperhailfte,
d.h. an jedem Thoraxsegment wechseln sich linkes und rechtes Bein
standig ab (Wilson, 1966). Bei einer Erhohung des duty-factors wer-
den z.B. vier oder fiinf Beine gleichzeitig in Bodenkontakt gehalten
(4-Bein- bzw. 5-Bein-Gang). In diesem Kontext stellt sich die Frage, ob
Weberameisen auch auf eine Umorientierung zur Schwerkraftrichtung
reagieren, indem sie ihre Gangart anpassen. Finden Anpassungen
aufgrund von verdnderten haftungsrelevanten Parametern statt, oder
sind andere Faktoren dafiir verantwortlich? Falls dem so ist, konnte
eine Verlangsamung der Schrittgeschwindigkeit durch das Entfalten
und Riickfalten der Arolien entstehen, aber auch alleine durch eine
Anderung der Kraftverhiltnisse an den Beinen hervorgerufen werden.

Wie bereits erwidhnt, besitzen Weberameisen relativ grofle ,Reser-
ven” beziiglich ihrer Haftkrifte. Ihre maximale Haftkraft tibersteigt
das 250-fache ihres Korpergewichtes; wiahrend des Laufens setzen
sie jedoch nur einen Bruchteil der maximal moglichen Haftflache ein.
Man wiirde somit erwarten, dass diese Ameisenart beim unbelade-
nen Kopfiiberlaufen keine, oder nur sehr geringe Anderungen in den
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tibergeordneten Ebenen (z. B. Schwerpunktverschiebung oder Gang-
musterdnderung) zeigen sollten, da die zuséatzliche Haftung leicht mit
den Reserven auf der Ebene der Haftorgane kompensiert werden. Tiere
mit vergleichsweise geringem Haftungsvermogen sollten dagegen bei
gleichen Bedingungen stirkere Anpassungen zeigen. Rossameisen
(Camponotus floridanus) besitzen zwar die Fahigkeit, kopfiiber auf glat-
ten Oberflidchen zu laufen, allerdings sind ihre Haftorgane gemaf} den
Anforderungen ihrer bodennahen Lebensweise schwicher entwickelt
(vgl. Abb. 1.4G, Seite 10).

5.1 GANGMUSTER IN ABHANGIGKEIT DER LAUFORIENTIERUNG
5.1.1 Material und Methoden

Weberameisen und Rossameisen wurden in normaler, aufrecht orien-
tierter Korperhaltung und kopfiiber auf glatten und rauen Oberflichen
(7x4 cm grofse Glasobjekttrager; glatt oder mit Zellstoff [KIMBERLY-
CLARK, Typ 7552] bespannt) laufen gelassen. Die rauen Oberflachen
wurden eingesetzt, um eventuell auftretende Unterschiede im Gang-
muster unabhéngig von der Haftung der Arolien zu untersuchen; d. h.
es wurde angenommen, dass sich die Krallen gut in der Oberfldache
verhaken konnen und so das Arolium nicht entfaltet wird. Mittels
Digitalkamera (REDLAKE BW, 50 Hz) wurden stereotype Laufe der
Ameisen von jeweils dorsaler Ansicht gefilmt. Die Zeitpunkte und
Positionen der Fiife beim Aufsetzen wurden in den Filmsequenzen
mit Hilfe von selbstgeschriebenen MATLAB-Routinen digitalisiert. Die
Orientierung der Korperldngsachse wurde digitalisiert, um iiber die
Stereotypie eines Laufes objektiv zu urteilen. Stereotypie wurde als
solche gewertet, wenn wihrend mindestens 90% der aufgenomme-
nen Laufzeit, Laufrichtung und Geschwindigkeit beibehalten wurden
(Winkelabweichung und Geschwindigkeitsunterschiede <10% vom
Median). Durch die gepaarten Stichproben zwischen den Orientie-
rungen und Oberfldchentexturen innerhalb der zwei Ameisenarten

konnten statistisch abhdngige Vergleiche verwendet werden.

5.1.2 Ergebnisse

Abb. 5.1B zeigt beispielhaft ein Laufmuster einer Weberameise bei auf-
rechter und inverser Lauforientierung auf einer glatten Fliche. Man

erkennt deutlich, dass die Ameise beim Kopfiiberlaufen nur etwa halb
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so schnell lief und das Verhiltnis von Stand- zu Schwungphasen (duty-
factor) deutlich erhoht ist. Dadurch kam es zu einer Anderung von
einem typischen 3-Fu-Gang zu einem 4-Fuf3-Gang mit stérkeren Uber-
lappungen der Standphasen.

In Abb. 5.1C sind Laufgeschwindigkeit, duty-factor und Schrittlan-
gen von 23 Weberameisen (jeweils ein Lauf) fiir die unterschiedlichen
Laufbedingungen gegeniibergestellt. Hier wird das Einzelergebnis
noch einmal bestitigt: Die Ameisen liefen kopfiiber signifikant lang-
samer und erhohten stark ihren Sicherheitsfaktor (die Ergebnisse der
Statistiken sind in Tabelle A.8, Seite 190 aufgefiihrt). Die Schrittlan-
gen waren in allen Bedingungen dhnlich. Beim Vergleich zwischen
den glatten und rauen Oberflachen zeigten die Ameisen nahezu die-
selben Anderungen beziiglich Laufgeschwindigkeit, duty-factor und
Schrittlange, was darauf hindeutet, dass Halteprobleme wohl eher
eine untergeordnete Rolle spielten. Es konnte allerdings sein, dass
das Losen der im Zellstoff verhakten Krallen auch zu Verzégerungen
beim Laufen gefiihrt hatte. Ein kurzer Kontrollversuch einer Weber-
ameise auf einer Sandpapieroberfliche zeigte aber dieselben Effekte,
sodass davon ausgegangen werden muss, dass die Effekte auf eine
Umorientierung des Korpers zur Schwerkraft zurtickzufiihren sind.

Rossameisen verhielten sich im Vergleich zu den Weberameisen sehr
dhnlich (Abb. 5.1D, Statistik in Tabelle A.9, Seite 191). Auch sie liefen
im Trend kopfiiber langsamer (durch die kleine Stichprobe war der Ver-
gleich hier nicht signifikant) und erhohten ihren Sicherheitsfaktor um
etwa den gleichen Anteil wie die Weberameisen. Sie zeigten keine si-
gnifikanten Anderungen der Schrittlingen auf den glatten Oberfldchen,
jedoch fand sich ein Trend auf den rauen Oberflichen mit weiteren
Schrittlingen zu laufen. Allerdings war auch hier die Stichprobengrofe
vermutlich zu gering.

Zusammenfassend fiir diesen Versuch kann gesagt werden, dass
entgegen den Erwartungen Weberameisen deutlich ihre Gangart beim
Kopfiiberlaufen dnderten. Allerdings scheint diese Anderung nicht mit
der Haftung zusammenzuhingen, da erstens dhnliche Anderungen
auf den rauen Oberflichen gefunden wurden, und zweitens auch die
nicht auf Haftung spezialisierten Rossameisen im Vergleich zu den

Weberameisen vergleichbar beeintrachtigt waren.
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Abbildung 5.1: Ergebnisse der Laufmusteranalysen fir Weber- und Rossameisen.
A: Laufmuster einer aufrecht- (links) und kopflber laufenden (rechts) Weberamei-
se. Dargestellt sind die Stand- (,,*-*“) und Schwungphasen (als ,Pausen” zwischen
den Standphasen; nach Wilson (1966)) der einzelnen Beine im Verlauf von jeweils
etwa zwei Schrittzyklen. B: Extrahierte Parameter aus den Schrittsequenzen fir
Weberameisen und C fir Rossameisen in Abhangigkeit der Lauforientierung und
Oberflachentextur. Einzelheiten zu den Signifikanzen sind in den Tabellen A.8 und A.9,
Anhang Seite 191 aufgeflhrt.

5.2 ANDERUNG DER BEINPOSITIONEN

Nicht nur die Anzahl der Beine in Bodenkontakt, sondern auch die
Position der Beine relativ zum Korperschwerpunkt kann Einfluss auf
das Haftvermogen haben. Beim senkrechten Aufwairtsklettern treten
durch den Abstand des Korperschwerpunktes vom Substrat Drehmo-
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mente auf, die die Vorderbeine von der Oberfldche wegziehen wiirden.
Tiere kompensieren dies, indem sie den Korper einerseits mit ihren
Vorderbeinen zur Oberflache hinziehen (z. B. fiir Geckos nach Autumn
et al., 2006b) oder sich mit den Hinterbeinen von der Oberfldche ab-
driicken. Giinstige Hebelverhiltnisse erreichen die Tiere, wenn sie ihre
Vorderbeine fiir eine Zug zur Oberfldche hin relativ kurz abstrecken,
die Hinterbeine dagegen relativ weit nach hinten, unten positionieren.
Zudem werden Drehmomente minimiert, wenn der Kérperschwer-
punkt moglichst dicht an die Oberflache gebracht wird (Alexander,
1992; Cartmill, 1985).

Starkere Drehmomente konnen entstehen wenn Tiere Lasten tragen.
Beim Beladen kopfiiber laufender Ameisen fiel mir auf, dass sich deren
Beinstellung bzw. der Aufsetzpunkt der Tarsen entlang der Korper-
langsachse dnderte, was Einfluss auf Hebelverhéltnisse und Drehmo-
mente haben konnte. Wenn Ameisen natiirlicherweise Lasten mit Hilfe
ihrer Mandibeln tragen, also entfernt vom eigenen Schwerpunkt hal-
ten, entsteht ein Drehmoment um den Aufsetzpunkt der Vorderbeine.
Nimmt man vereinfacht an, dass Beine und Korper(segmente) eine
starre Einheit bilden, so hitten die Tiere prinzipiell zwei Moglichkeiten
die Last zu kompensieren: Zum einen konnten sie die gesamte Last mit
den Vorderbeinen halten (Abb. 5.2A, oben), oder sie konnten sie mit
auf die Mittelbeine verteilen (Abb. 5.2A, unten). Bei Letzterem miissten
die Hinterbeine automatisch das Drehmoment um die Vorderbeine
kompensieren, indem sie in die Oberfldche hineindriicken wiirden.
Das bedeutet, dass Auswirkungen einer einseitigen Beladung kopfiiber
laufender Weberameisen evtl. an der Stellung der Beine, aber auch in
den Bodenreaktionskréften zu erkennen sein miisste. Im nachfolgen-
den Abschnitt soll in einem Versuch zunichst auf die Positionierung
der Beine relativ zum Schwerpunkt beladener Ameisen eingegangen
werden. Anschlieflend werden noch einmal die Messungen der Boden-
reaktionkrifte aus Abschnitt 4.6 (Seite 100) auf Unterschiede zwischen
den Beinen auf diesen Aspekt hin untersucht.

5.2.1 Material und Methoden

Um den oben geschilderten Effekt der Beinpositionierung zu priifen,
wurden Ameisen kopfiiber mit Gewichten (44 oder 144 mg, entspre-
chend ca. 6- und 20-fache des Korpergewichtes) zwischen den Man-
dibeln beladen. Die Ameisen wurden von ventral durch eine transpa-
rente, glatte Plexiglasoberflache gefilmt (BASLER A602f, 10 Hz) und
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in einzelnen Bildern die Aufsetzpunkte des jeweils distalsten Tarso-
mers und drei Positionen am Kopf, Thorax und Abdomen digitalisiert
(Abb. 5.2B). Als Korperldngsachse wurde die Verbindung zwischen
Kopf und Abdomen festgelegt. Aus den Koordinaten der Punkte konn-
te der Abstand und die Winkel der Beine (als Verbindung zwischen
dem Aufsetzpunkt und dem Thorax) zur Korperlangsachse (dv, dv,
dy und « in Abb. 5.2B) bestimmt werden.

Fiir die Messungen der Bodenreaktionskréfte beladener Ameisen
wurde ein eindimensionaler Kraftmesser (Nr. 1, siehe Tabelle 2.2, Sei-
te 32) in einer Laufoberfldache so eingebracht, dass Ameisen zufallig
beim Umherlaufen darauf steigen konnten. Eine schwach vergrofiern-
de Kamera filmte die kopfiiber laufenden Ameisen durch die transpa-
rente Oberfldche, sodass auch hier Beinpositionen und Kérpersegmente
digitalisiert werden konnten. Weitere Einzelheiten zum Setup sind in
Abschnitt 4.6, Seite 100 aufgefiihrt.

5.2.2 Ergebnisse

Anderung der Beinpositionen

Abb. 5.2D zeigt, dass Ameisen ihre Vorderbeine bei Beladung tiber die
Kopfposition hinaus streckten (negative Hebelarme; Friedman-Test
fiir multiple Vergleiche der Vorderbeine: Friedman x> =93,d f=2,
P < 0.01; Wilcoxon-Wilcox-Posthoc-Test fiir Vergleich zwischen unbe-
ladenen und 20-fach beladenen Ameisen: P < 0.05). Ahnliches gilt fiir
die Mittelbeine. Auch diese wurden bei Beladung etwas weiter in Rich-
tung Kopf und damit zum Gewicht hin positioniert (Friedman-Test
fiir multiple Vergleiche der Mittelbeine: Friedman x? = 9.3, df = 2,
P < 0.01; Wilcoxon-Wilcox-Posthoc-Test fiir den Vergleich zwischen
unbeladenen und 20fach beladenen Ameisen: P < 0.05). Eine starkere
Beladung mit dem 20-fachen Korpergewicht hatte im Vergleich zur
schwicheren Beladung keine signifikante Anderung der Beinstellung
ergeben. Die Hinterbeine zeigten zwar keine signifikanten Anderun-
gen in der Lange der Hebelarme, jedoch wurden sie signifikant ndher
entlang der Korperlangsachse positioniert (U-test: N = 7, U = 18,
Z = 2.3, P = 0.02). Eine Positionierung der Vorderbeine und Mittel-
beine ndher zum verschobenen Gesamtschwerpunkt und ein ndheres
Anlegen der Hinterbeine an die Korperldngsachse kann als Reaktion
interpretiert werden, um die Beladung durch Anderung der Hebelar-

me zu kompensieren. Eine Verschiebung der Lasten auf die einzelnen
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Beinen soll im Folgenden mit Hilfe von Messungen der Bodenreakti-

onskréfte tiberpriift werden.

Bodenreaktionskriifte beladener Ameisen

Eine Beladung in den Mandibeln mit etwa dem 6-fachen ihres Kor-
pergewichtes duferte sich in Anderungen der auf den Kraftsensor
aufbrachten Kréfte. In den acht gelungenen Aufnahmen, bei denen die
Ameisen auf den kleinen Kraftsensor stiegen (bei Beladung liefen die
Ameisen nur zogerlich), wirkten die Vorder- und Mittelbeine immer
auf Zug, die Hinterbeine dagegen immer auf Druck. Abb. 5.2C zeigt
beispielhaft die Kraftspuren der jeweiligen Beine. Es wird deutlich,
dass die Tiere tatsdchlich ihre Hinterbeine als Gegenhebel benutzten.
Neben der Kraftrichtung ist ferner auch deren Grofie interessant. Die
Ameisen trugen in diesem Experiment Gewichte von 44 mg. Bei einem
Korpergewicht von etwa 5-6 mg muss eine Kraft von etwa 0.5 mN
mit allen sechs Beinen kompensiert werden. In den Aufnahmen von
Abb. 5.2C trug das Vorderbein ~0.3 mN, das Mittelbein ~0.15mN und
das Hinterbein driickte mit ~0.1 mN in die Oberfldche. Die Vorder-
beine tibernahmen demnach weitgehend das Gewicht, die Mittelbei-
ne dienten vermutlich nur dazu, den Sicherheitsfaktor zu erhohen.
Sichtbar ist dies auch an den unterschiedlich grofien Kontaktfldchen
(Abb. 5.2C). Das Arolium des Vorderbeines war maximal entfaltet, das
der Mittel- und Hinterbeine nur bis zu etwa einem Zehntel seiner Ma-
ximalgrofie. Dies zeigte auch, dass Weberameisen ihre Kontaktflachen
individuell auf eine einseitige Beladung anpassen konnen. Interessan-
terweise wurden die Hinterbein-Arolien, trotz der umgekehrten Belas-
tungsrichtung, entfaltet. Dies kann als Erhohung des Sicherheitsfaktors
interpretiert werden. Verwendet man die Mittelwerte der Hebelldngen
(2, 3 und 11 mm) und nimmt an, dass jeweils die Einzelbeine der Bein-
paare an gleicher Position standen (gleiche Werte fiir linke und rechte
Beine), so kommt man mit den dazugehorigen Kraften auf folgendes
Drehmoment (Abb. 5.2F): 2 X [(—0.3mN x —2mm) + (—0.15mN X
3mm) + (0.09mN x 11 mm)] = —2.2mN mm. Das bedeutet, dass das

Drehmoment sogar iiberkompensiert wurde.

123



124

KONTROLLE VON HAFTUNG AUF DER EBENE DES KORPERS

A unbeladen

Fy=Fs Fu=0 Fy=0

Fy=kx FGf Fu=-m x Fg

Mﬁe
Fo

6-faches KG

@]

200004 Vorderbein 4000 1 Mittelbein
g
£ 0 g 0 -
2 9
o 150001 3000 4 3
< 004 B
2 0.1 4 =
% o
100004 2000 4 3
f‘tg 008 =
c 0.2 g 3
2 z
5 50004 1000 4 012
T 03 1
0 0.16
0 02 04 06 0.8 1
Zeit (s) Zeit (s)
2500 - - 60 - a b b
Hinterbein
— I 0.08
¢ 4
g 2000 4 L -
P I 0.0 § < w0
ke 1500 L 3 =
E | o0sa X o]
£ 3 2
G 1000 4 L E =
é [ 0.02 % -
£ 50 4 3 =
T F o
o 0
0.4 0.7 unbeladen 6-faches KG
20-faches KG
Zelt (s)
14 Fr=22mN
[]  unbeladen dg = 0mm
[] efachesk ﬁ
10 =
[ 20-faches kG Fy=2(03mN)
- dy =-2mm
£ 6=
< %
o> h * Fu=2(-0.15mN
- * =2 (-0.15mN)
< 2 - dy = 3mm
E E Position des Gewi
2 0 i
-2
Fiy=2(0.09mN)
= dy=11mm
6 Fa=0.5mN
Vorderbeine Mittelbeine Hinterbeine dg = Omm

Abbildung 5.2: A: Schematische Darstellung der Krafteverteilung an einer asyme-
trisch beladenen Ameise. Die Kraft des Gewichtes Fg am Kérpervorderende kann ent-
weder vollstandig von den Vorderbeinen aufgenommen werden (Fy = —Fg), sodass
die Mittel- und Hinterbeine unbelastet bleiben (Fy = 0, Fiy = 0). Durch die Verteilung
der Kréafte auf die Vorder- und Mittelbeine (Fy = —k x Fg, Fy = —m X Fg) entsteht
ein Drehmoment um die Mittelbeine, das durch die Hinterbeine (Fg = +n x Fg) kom-
pensiert werden muss. B: Aufnahmen einer unbeladenen und beladenen Ameise
von ventral durch eine transparente Oberflache (KG= Kdérpergewicht). dy, dy und
dy sind die Absténde der Beine zum Kérpervorderende (Mandibeln). « ist der Win-
kel der Hinterbeine zur Kérperldngsachse. C: Normalkrafte (rot) und Kontaktflachen
(schwarz) eines Vorder-, Mittel- und Hinterbein-Schrittes (Anmerkung: die Kraftspuren
wurden von zwei verschiedenen Ameisen aufgenommen). D: Winkel « der Hinterbeine
zur Koérperlangsachse. E: Beinabstinde unbeladener und beladener Ameisen. F:
Gemessene Krafteverhaltnisse einer beladenen Ameise. Die Kraftvektoren F und
Hebelldngen d der einzelnen Beine ergeben einen resultierenden Kraftvektor Fr, der
hier die Gewichtskraft F; sogar iberkompensiert.
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5.3 DISKUSSION

In diesem Kapitel wurde die Laufkinematik der Ameisen erfasst und
Anpassungen an verschiedene Haftbedingungen experimentell tiber-
priift. Weberameisen reagierten auf eine Umorientierung zur Schwer-
kraft mit einer deutlichen Anderung des Gangmusters. Interessan-
terweise waren die gefundenen Effekte nahezu unabhiangig von der
Oberflachentextur.

5.3.1 Anderungen der Laufkinematik in Abhingigkeit der Lauforientierung
und Oberflicheneigenschaften

Die Anderungen der Laufgeschwindigkeit sind eng verkniipft mit
den Anpassungen des duty-factors (Definition siehe Seite 117), der
Schrittfrequenzen und Schrittlingen. Sie werden daher im Folgenden
weitgehend zusammengefasst diskutiert.

Trotz zahlreicher Laufuntersuchungen von Tieren mit Haftorganen,
die sich auch kopfiiber festhalten konnten, wurde meist nur das Lau-
fen in aufrechter, schrager oder senkrechter Oberflachenorientierung
festgehalten (fiir Insekten z. B. nach Alexander (1982); Burns (1973); Del-
comyn (1971); Diederich et al. (2002); Forsythe (1983); Graham (1985);
Hughes (1951); Lipp et al. (2005); Straufs und Heisenberg (1990); Wilson
(1966); fiir Spinnen z. B. nach Niederegger und Gorb (2006); Seyfarth
und Bohnenberger (1980); Shultz (1987); Wilson (1967)); fiir Geckos z. B.
nach Autumn et al. (2006b); Chen et al. (2006); Irschick et al. (2003);
Zaaf et al. (2001).! Nur einige wenige Arbeiten zeigten, dass sich das
Gangmuster beim Kopfiiberlaufen dndern kann. So wechselten z. B.
Fliegen, Kédfer und Schaben beim Laufen auf der Unterseite einer Glas-
platte vom normalen 3-Fufi-Gang zum 4- oder 5-Fufi-Gang (Larsen
et al., 1995; Niederegger et al., 2002; Tiichert, 2007).

Eine Erhohung der Beinzahl mit Bodenkontakt erhoht die Haftkraf-
te, scheint aber auch mit einer langsameren Laufgeschwindigkeit zu
korrelieren. Die Effekte der Umorientierung zur Schwerkraftrichtung
beim Klettern oder beim Kopfiiberlaufen sind vielfiltig und deren ge-
genseitige Abhédngigkeit noch weitgehend ungeklart. Auswirkungen
wurden auf die Laufgeschwindigkeit und Beschleunigung (Hill, 1950;
Huey und Hertz, 1982), auf die Kinematik der Laufextremitadten (Jayne

Die Anpassung der Laufkinematik an verschieden steile Laufunterlagen fiir Tiere ohne
Haftorgane wurde haufig fiir arboreale Echsen beschrieben (Higham und Jayne, 2004;
Irschick und Jayne, 1998; Jayne und Irschick, 1999); fiir Affen siehe Vilensky et al.
(1994). Fiir eine Ubersicht siehe Cartmill (1985).
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und Irschick, 1999; Schmitt, 1998; Zaaf et al., 2001), Energetik (Farley
und Emshwiller, 1996) und auf das neurologische Aktivierungsmuster
gefunden (Carlson-Kuhta et al., 1998; Duch und Pfliiger, 1995; Larsen
et al., 1995; Sloniger et al., 1997; Smith und Carlson-Kuhta, 1995). Der
Einfluss kann so stark sein, dass sich dabei teilweise die Funktion der
einzelnene Beinpaare dndert (Autumn et al., 2006b; Cruse, 1976); Ting
et al. (1994) zeigten dagegen, dass Schaben unabhingig von Uneben-
heiten oder Stérungen im Laufsubstrat ihr Laufmuster weitgehend
konstant hielten. Dies hdngt mit der dynamische Stabilitdt schnell
laufender Tiere zusammen (Hof et al., 2005). Langsam laufende Tiere
zeigen dagegen starkere Anpassungen (Diederich et al., 2002; Ekeberg
et al., 2004; Frantsevich und Cruse, 1997; Jander, 1985)).

Im Zusammenhang mit der Haftung kénnte eine langsamere Laufge-
schwindigkeit mit dem Aufsetzen und Ablosen einer grofieren Haftfla-
che zusammenhédngen. Weberameisen setzen beim normalen, aufrech-
ten Laufen nie ihre Haftorgane ein, beim Kopfiiberlaufen verwenden
sie nur einen Teil der maximalen Haftfliche und vergrofiern diese bei
Zusatzbeladung. In gleichem Maf3 dnderte sich die Laufgeschwin-
digkeit, bis dahin, dass ab einer gewissen Beladung (etwa 50-faches
Korpergewicht bzw. voll entfaltete Haftorgane) die Ameisen regungs-
los an der Oberfliche hafteten. Dies wiirde bedeuten, dass Haftung
inkompatibel mit Laufen ist. Nach Pearson (1976) wird die Laufge-
schwindigkeit vorwiegend durch eine zeitliche Variation der Stand-
phase und nicht durch die Schwungphase diktiert, was auch auf einen
Effekt der Losegeschwindigkeit hindeutet. Die Ergebnisse der Untersu-
chungen der Ablosegeschwindigkeit deuten allerding darauf hin, dass
die Ablosegeschwindigkeit weitgehend unabhingig von der Laufge-
schwindigkeit ist bzw. grofiere Haftflachen dhnlich schnell abgelost
wurden wie kleinere (siehe Abschnitt 3.7.2, Seite 61). Zudem war die
Ablosezeit deutlich schneller als die die Dauer eines Schrittzyklus, sie
kann also nicht limitierend wirken. Eigene Beobachtungen (nicht in der
Arbeit aufgefiihrt) an sehr schnell laufenden Camponotus schmitzi zeig-
ten, dass auch diese selbst beim Einsatz ihres Aroliums eine sehr hohe
Schittfrequenz erreichen konnen (=~ 30 Hz; H. Bohn, pers. Mitteilung;
Weberameisen ~ 5 Hz).

Des Weiteren kann eine Umorientierung zur Schwerkraftrichtung
auch einen dhnlichen Effekt haben, wie eine Beladung aufrecht laufen-
der Tiere. Viele Tiere reagieren auf Last mit einer Verlangsamung der
Laufgeschwindigkeit ([Duysens et al., 2000]; Ameisen [Bartholomew
et al., 1988; Lighton et al., 1987, 1993; Rissing, 1982; Zollikofer, 1994],



5.3 DISKUSSION

Krebse [Grote, 1981; Herreid und Full, 1986]; Schildkroten [Zani und
Claussen, 1995], fiir Menschen nach [Martin und Nelson, 1986]). Tiere
konnen ihre Laufgeschwindigkeit dndern, indem sie ihre Schrittlange
und/oder Schrittfrequenz dndern. Sobald Weberameisen langsamer
liefen, anderten sich die Schrittlaingen nur geringfiigig. Die Erhohung
des duty-factors beim Kopfiiberlaufen zeigt dagegen, dass sich die
Schrittfrequenz deutlich senkte. Beladungsexperimente bei Krebsen er-
zeugten denselben Effekt (Grote, 1981). Einige andere Tiere reagierten
auf Last dagegen mit der Anderung von beiden Parametern (Herreid
und Full, 1986; Zani und Claussen, 1995) oder dnderten weder Schritt-
lange noch Schrittfrequenz (Taylor et al., 1980; Zollikofer, 1994).

Die Variation der Laufgeschwindigkeit und der Schrittlangen kann
zudem auch mit Stabilitdtskriterien zusammenhangen. MacLellan und
Patla (2006) zeigten, dass Versuchspersonen beim Laufen tiber eine
sehr weiche Unterlage (die ein Kippen des Kérpers wahrscheinlicher
machte) deutlich langsamer liefen. Beim langsamen Laufen kénnen
Beine sicherer platziert werden, beim schnellen Laufen erhilt man hin-
gegen die bereits erwdhnte dynamische Stabilitdt. Aus energetischen
Aspekten ist in unsicherem, holprigen Terrain das schnelle Laufen
vermutlich nur fiir kurze Strecken sinnvoll.

5.3.2  Anderungen der Fufpositionen beim Tragen von Lasten

Wenn Weberameisen Lasten kopfiiber in den Mandibeln trugen (weg
vom Korperschwerpunkt), dnderten sich die FufSpositionen charakteris-
tisch: Die Vorderbeine wurden weiter nach vorne ,,unter” das Gewicht
positioniert, die Hinterbeine legten sich starker entlang der Korper-
langsachse an. Eine Verteilung der Last auf die Vorder- und Mittelbeine
und damit eine Entlastung der Vorderbeine (siehe Abb. 5.2, Seite 124)
erzeugt automatisch ein Drehmoment, sodass die Hinterbeine als Ge-
genhebel agieren miissen. Indem die Ameisen ihre Hinterbeine entlang
der Korperachse ausrichteten und weit nach hinten abstreckten, ma-
ximierten sie so den Gegenhebel zu der Last vor dem Kérperschwer-
punkt. Die Hebelwirkung konnte man in den Bodenreaktionskraften
erkennen, indem sich die Richtung der Normalkrifte bei einigen Schrit-
ten umkehrte, die Hinterbeine also nicht das Gewicht des Tieres hielten,
sondern sogar gegen die Laufoberfliche driickten. Der Effekt war aller-
ding schwach ausgepragt. Die Vorderbeine schienen weitgehend das
gesamte Gewicht kompensieren zu konnen. Vermutlich wird bei einer
starkeren Beladung (mit dem 20-fachen Korpergewicht) ein deutliche-
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res Umlagern in den Bodenreaktionskréften zu erkennen sein. Dieser
Versuch miisste allerdings mit Tieren gemacht werden, die trotz Bela-
dung noch laufen. Oder man konnte denselben Versuch mit aufrecht
laufenden Insekten durchfiihren. Allerdings ist es schwierig seitliche
Drehmomente durch die angebrachte Last zu vermeiden.

Blattschneider- und Grasschneiderameisen tragen aufrecht schwe-
re Blattfragmente (bis etwa 30-faches Korpergewicht, (Burd, 2000))
und dndern dabei Laufgeschwindigkeit und Schrittlange (Burd, 2000;
Lutz, 1929; Rudolph und Loudo, 1986). Es ist anzunehmen, dass sich
durch die teilweise langen Blattfragmente der Schwerpunkt der Tiere
beim Tragen verschiebt. Es ist bislang jedoch unklar, wie Ameisen
dies kompensieren konnen. Zollikofer (1994) zeigte, dass aufrecht
laufende Wiistenameisen beim Tragen von Lasten ihre Mittel- zu Hin-
terbeinabstdande vergrofierten, die Vorderbein- zu Mittelbeinabstdande
dagegen weitgehend gleich blieben. Dieser Effekt verstarkte sich mit
zunehmender Masse der Lasten. Die Vergroflerung des Dreiecks, das
beim 3-Fufs-Gang durch die Beine in Bodenkontakt aufgespannt wird
(Alexander, 1971; Lee et al., 1988), hat den Effekt, dass der (schwanken-
de) Schwerpunkt weniger leicht aufSerhalb dieses Dreiecks gerat und
ungewollte Drehmomente erzeugen kann.

Bei senkrecht kletternden Tieren entstehen ebenfalls Drehmomente
um den Korperschwerpunkt, da dieser immer etwas von der Ober-
flache absteht. Diese Drehmomente werden entweder durch die Vor-
derbeine ausgeglichen, die das Kérpervorderende zur Oberfldche hin-
ziehen und/oder durch die Hinterbeine kompensiert, die das Korper-
hinterende von der Oberfldche wegdriicken (fiir senkrecht nach oben
kletternde Weberameisen Federle et al. (2007), fiir Geckos nach Autumn
et al. (2006b); Zaaf et al. (2001), fiir kletternde Affen nach Hirasaki et al.
(2000)). Einige an Baumstammen kletternde Vogel benutzen auch ihre
(verldngerten) Schwanzfedern, die gegen die Oberfldche gedriickt wer-
den, um so ein weiteres Kippen des Korpers zu verhindern (Norberg,
R. A., 1986; Winkler und Bock, 1976).

Die gefundenen Anderungen der Beinpositionen schlieflen wahr-
scheinlich auch die gezeigte Winkelabhingigkeit der Normalkréfte mit
ein. Beim Verldngern der Hebel werden einerseits die Beine flacher
gestellt, andererseits kann ein flacher Tarsus auch bei angewinkelten
Beinen (kleinerer Femur-Tibia-Winkel) erreicht werden. Die gefundene
Vergrofierung des Femur-Tibia-Winkels (siehe Abschnitt 4.5.2, Seite 95)
kann daher die Effekte alleine nicht trennen. Ein Ausrichten der Bei-
ne entlang der Korperldngsachse spricht dagegen eindeutig fiir die
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Kompensation der Drehmomente, da es fiir den Effekt der Winkelab-
héngigkeit nicht entscheident ist, in welcher Orientierung das Bein in

der Laufebene zur Korperldngsachse steht.






ZUSAMMENFASSENDE DISKUSSION

Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit zeigen, dass Ameisen ihre Haft-
krafte auf verschiedenen hierarchischen Ebenen kontrollieren konnen,
indem sie elegant neuronale mit passiven Mechanismen kombinieren.
Bei Bewegungskontrollen wird das Fehlen von Muskeln durch ent-
sprechend ausgekliigelte Strukturen und durch die Verwendung von
elastischen Strukturen ersetzt.

Auf der Ebene des Pratarsus konnen die Ameisen aufgrund ihres
beweglichen Haftorgans die Grofse ihres Haftkontakts unmittelbar
steuern. Je nach Oberflachenrauigkeit und anliegender Last kann das
Arolium in seiner Entfaltung variiert werden. Die beweglichen Struk-
turen des Unguitraktorkomplexes ersetzen dabei die Aufgaben eines
Antagonisten zum Krallenziehermuskel, sodass ein zu den Krallen
getrennter Aroliumeinsatz trotz des zunéchst ungiinstig erscheinenden
Tarsusaufbaus moglich ist. Der Krallenzieher ist verantwortlich fiir eine
graduelle Variation des Haftkontakts, um unterschiedliche Zugkrafte
zu kompensieren. Teilweise wurde die graduelle Entfaltung durch den
passiven Mechanismus iibernommen (Federle und Endlein, 2004). Die
passive Entfaltung kann, wenn notig, extrem schnell geschehen und
so den in Abschnitt 3.6 (Seite 56) postulierten Sicherheitsmechanismus
darstellen. Hier besteht jedoch noch weiterer Untersuchungsbedarf.
Zundichst sollte nachgewiesen werden, dass Weberameisen die schnelle
passive Entfaltung wirklich als Sicherheitsmechanismus verwenden.
Dafiir muss jedoch das Arolium in partiellen Kontakt mit dem Substrat
gebracht werden. Wie sich zeigte, setzen Weberameisen ihr Haftorgan
beim Aufrechtlaufen jedoch nicht ein.

Die prétarsalen Strukturen sind bei Weberameisen gegeniiber ande-
ren Hymenoptern in einigen Aspekten noch weiter spezialisiert. IThr
Haftorgan ist relativ zu anderen bodenlebenden Ameisen dhnlicher
Korpermasse stark vergrofiert (vgl. Orivel et al., 2001) wodurch sie
enorme Haftkrifte aufbringen kdnnen. Sie besitzen im Unguitraktor-
komplex weichere elastische Elemente (siehe Abschnitt 3.5, Seite 50
und Abschnitt 3.4, Seite 47) als bodenlebende Rossameisen und einen

leichter deformierbaren Arcus als z.B. Honigbienen (Federle et al.,
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2001), sodass eine 6konomischere aktive und passive Entfaltung des
grofsen Haftorgans moglich ist.

Die passive Entfaltung funktioniert durch eine Relativbewegung des
Tarsus zum Substrat. Dies zeigt, dass {ibergeordnete Beinbewegungen
mit in die Kontrolle des Haftorgans eingreifen. Bei einem proximalen
Zug des Beines wird das Haftorgan in eine aktive Stellung gebracht
und vice versa. Bei einigen anderen Tieren wurde dieselbe Abhidngigkeit
gefunden (Autumn et al., 2000; Hanna und Barnes, 1991; Niederegger
und Gorb, 2003). Die Tarsusbewegungen bei laufenden Tieren deuteten
zumindest fiir die Vorderbeine ein richtungsabhingiges Schilverhalten
der Haftkontaktzonen an. Unbeladene Ameisen zeigten jedoch immer
ein konzentrisches Schélen der Haftflichen. Hier wire es interessant zu
untersuchen, wie schwerer beladenen Tiere beim Laufen ihre Haftorga-
ne losen. Vermutlich wird dann ein ausgepragteres proximal-distales
Schdlmuster sichtbar werden.

Die Stellung der Tarsen zur Oberfldche hatte auch Einfluss auf den
Haftkontakt, indem Schélvorgédnge eingeleitet oder verhindert wer-
den. Dies ist ein sehr allgemeiner Mechanismus und wird vermutlich
auch bei vielen anderen Tieren mit Haftorganen als Kontrollprinzip
gefunden werden (Autumn et al., 2006a; Hanna und Barnes, 1991). Es
bleibt bislang jedoch auch noch offen, wie die Umverteilung der Noz-
malkréafte innerhalb der Haftkontaktzonen von den Tieren realisiert
wird. Der Mechanismus wurde von Untersuchungen an Klebeban-
dern abgeleitet (Kendall, 1975; Rivlin, 1944), in vielen Studien weiter
untersucht und modelliert (Amouroux et al., 2001; Christensen et al.,
1998; Christensen und McKinley, 1998; Dimarzio und Guttman, 1991;
Gent und Kaang, 1987; Jackson, 1988; Kinloch et al., 1994; McEwan
und Taylor, 1966; Sato und Toda, 2004; Wool, 1978) und kann daher
auch wieder ,zurtick” auf kiinstliche Haftsysteme tibertragen werden.
Wie sich herausstellte zeigen Tiere jedoch ein von den Vorhersagen
der Schéltheorie abweichendes Verhalten. Mechanische Sperren schei-
nen hier einen schnelleren Ubergang zwischen Haften und Losen zu
ermoglichen (siehe Abschnitt 4.5.2 98 und Autumn et al., 2000).

Auf der Ebene des gesamten Korpers wurde herausgefunden, dass
Weberameisen deutlich auf eine Umorientierung zur Schwerkraft rea-
gierten, indem sie ihr Gangmuster anpassten. Es ist jedoch noch nicht
vollstandig gekldrt, inwieweit hier das Laufen durch die Haftung be-
einflusst wird. Die Untersuchungen zur Dynamik der Haftflachen
zeigten wesentlich kiirzere Ablosezeiten, als das diese fiir das Laufen
limitierend sein konnten. Bislang fehlen Studien fiir diesen Aspekt



noch vollig. Vergleichende Experimente mit anderen Tierarten konnten
hier fiir Klarung sorgen.

Ein weiteres Ergebnis der vorliegenden Arbeit ist, dass eine Beladung
der Weberameisen sich nicht nur die Anzahl der Beine in Bodenkon-
takt dufserte, sondern auch in der unterschiedlichen Positionierung der
Haftkontaktpunkte relativ zum Gesamtschwerpunkt der Tiere. Die
Ameisen versuchten durch Anderungen der Hebelldngen entstandene
Drehmomente durch einseitige Beladung zu kompensieren. Drehmo-
mente entstehen immer dann, wenn der Schwerpunkt ausserhalb der
Flache gerit, welche durch die Beine in Bodenkontakt aufgespannt
wird. Dies wurde bereits fiir kletternde (Autumn et al., 2006b) und auf-
rechtlaufende (z. B. Zollikofer, 1994) Tiere mit Haftorganen gefunden.
Das durch eine einseitige Beladung ausgeloste Drehmoment war auch
in den Messungen der Bodenreaktionskrafte an Weberameisen sicht-
bar. Die Vorderbeine in der unmittelbaren Nédhe des Schwerpunktes
standen unter Zuglast, die Hinterbeine dagegen unter Drucklast.

Betrachtet man die Vielzahl der in dieser Arbeit aufgefiihrten Kon-
trollmechanismen, so scheinen die Ameisen in dieser Hinsicht ,,tiber-
ausgestattet” zu sein. Dadurch, dass die verschiedenen Mechanismen
jedoch ,liickenlos” ineinandergreifen, konnen die Tiere ein enormes
Spektrum an verschiedenen Haftbedingungen bewiltigen: Sie laufen
auf nahezu allen denkbaren Oberflichen in jeder Orientierung und
konnen, wenn nétig, Kréafte von mehr als dem 1000-fachen des Korper-
gewichts halten.

Diese Okonomie und Eleganz inspiriert schon lange Wissenschaftler
technische Apparate nach dem Vorbild der Natur zu gestalten (ei-
ne Ubersicht gibt u. a. Dickinson, 1999; Nachtigall, 1974, 2000, 2002).
Im Bereich der Robotik erkannte man schon friih, dass die Vorteile
von Laufextremitdten beim Mandvrieren im unwegsamen Terrain der
Okonomie von Ridern tiberlegen sind, sodass das Design von Laufro-
botern nach den Baupldnen von Arthropoden gestaltet wurde (Beer
et al., 1992; Raibert und Hodgins, 1993; Ritzmann et al., 2004b). Je-
doch ist die komplexe Steuerung von Laufextremitdten bei Robotern
noch heute eine Herausforderung an das Design und die Steuerungs-
software. Die Roboter miissen nicht nur ihr eigenes Gewicht halten,
sondern auch koordinierte Beinbewegungen vollziehen, um Antrieb
zu erzeugen. Des Weiteren muss die Geschwindigkeit und Richtung
anderbar sein, indem Schrittlaingen oder Schrittfrequenzen angepasst
werden. Das Bewegen im unwegsamen Terrain schliefit auch das Klet-

tern tiber Hindernisse mit ein, wodurch die Beinbewegungen noch
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komplexer werden miissen (Fukuoka et al., 2003). An glatten Wanden
kletternde Laufroboter (u.a. Autumn et al., 2005; Balaguer et al., 2000;
Daltorio et al., 2005; Menon et al., 2004; Rosa et al., 2002; Tummala et al.,
2002) miissen schliefllich mit Haftung umgehen und Anderungen zur
Schwerkraftrichtung bei den Beinbewegungen mit einberechnen.

Im Vergleich mit den sehr agilen Tieren, die sich scheinbar miihelos
und elegant in nahezu jeder Umgebung bewegen konnen (Full et al.,
1998a), sind selbst die heutigen Laufroboter trotz standiger Verbesse-
rungen noch langsam und schwerfillig, nicht autonom und nur schwer
kontrollierbar (Autumn et al., 2005; Balaguer et al., 2000; Kingsley, 2005;
Kumar und Waldron, 1990; Tummala et al., 2002). Ein Grund daftir
ist, dass die fiir Roboter verwendeten Aktuatoren schwer und verhalt-
nismaflig langsam sind. Wie bereits erwdhnt, konnen Tiere durch den
Einsatz von elastischen Materialien Gewicht und Energie zu sparen
(Alexander, 1990). Diese Idee wird in zunehmendem Maf3e beim Bau
von Laufrobotern beachtet (Ahmadi und Buehler, 1997; Blickhan et al.,
2007; Mennitto und Buehler, 1996; Morita und Sugano, 1995). Ein an-
derer Grund ist die komplexe Steuerung und Sensorik, die meist feste
Algorithmen verwendet und daher nur wenig flexibel auf Anderungen
der Laufbedingungen reagieren kann. Insekten verlagern Kontrollen
stark auf mechanische Systeme der Peripherie, was die Komplexitat
des neuronalen Systems vereinfacht und Reflexe beschleunigt (Cruse
et al., 1995; Full et al., 2002; Pearson, 1972).

Bei der Ausstattung von kletternden Laufrobotern wird versucht,
vom Design der Haftorgane der Geckos bis hin zu neuronalen Steue-
rungen vieler Insekten die dynamischen Fahigkeiten der Tiere auf tech-
nische Anwendungen zu tibertragen (Autumn et al., 2005; Collins, 2001;
Espenschied et al., 1993; Franceschini et al., 1992; Kimura et al., 2001;
Ritzmann et al., 2000). Dies ist allerdings mit einigen Schwierigkeiten
verbunden. Obwohl Insekten als ,einfach” strukturierte Tiere gelten,
ist ihr Bewegungsapparat mechanisch und neurologisch sehr komplex
sowie die Ansteuerung bzw. Kontrolle von Muskeln und Extremi-
taten nicht einfach auf technische Systeme kopierbar. Des Weiteren
verwenden Tiere andere Materialien, die hdufig weicher, biegsamer
und leichter sind. Zudem konnen Tiere hdufig die Materialeigenschaf-
ten dynamisch verdndern. Zuletzt miissen auch Skalierungsprobleme
beachtet werden: Kleine Strukturen bei Insekten mogen aufgrund der
anderen Kréfteverhdltnisse anders aufgebaut bzw. gestaltet sein, als es
fiir grofe, schwere Laufroboter wichtig wire. Aus diesen Griinden ver-
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sucht man eher allgemeine Prinzipien tierischer Systeme zu verstehen
und die Mechanismen zu iibertragen.

Kiinstliche Haftsysteme der ersten Generation ahmten glatte Haft-
organe nach und waren aus sehr weichem Material, um nach dem
Dahlquist-Kriterium (Dahlquist, 1969, 1966) selbsthaftend zu sein. Neue-
re Ansitze versuchten eher fibrilldre Strukturen zu entwerfen, die die
Morphologie und Materialeigenschaften von haarigen Haftorganen
besitzen (Daltorio et al., 2005; Geim et al., 2003; Glassmaker et al., 2007;
Glassmaker und Hui, 2004; Hui et al., 2004; Peressadko und Gorb,
2004). Eine weiterer Schritt in der Entwicklung war, die bei den Geckos
gefundene Winkelabhingigkeit der Haftung einzelner Setae (Autumn
et al., 2006a) und die hierarchische Gliederung von Setae zu Spatulae
zu imitieren (Ge et al., 2007; Northen und Turner, 2005, 2006; Sitti und
Fearing, 2003). Jedoch erreichten selbst diese kiinstlichen ,Hafthaare”
bis jetzt noch nicht die Bruchfestigkeit und Flexibilitit ihrer natiirliche
Vorbilder. Sie verkleben untereinander, sind anfallig auf Verschmut-
zung, degradieren leicht und sind daher nur beschrankt einsatzfahig.

Zusammenfassend konnten die folgenden (teilweise allgemeineren)
Eigenschaften eines Insektenbeines fiir das Design von (kletternden)

Laufroboter verwendet werden:

¢ Vielgliedrige Extremitadten schaffen Freiheitsgrade und ermogli-
chen ein , Arthropoden-Design” mit tief liegendem Schwerpunkt
und entsprechender Kippstabilitat (Clark, 2006; Delcomyn und
Nelson, 2000; Nelson et al., 1997; Ritzmann et al., 2004a,b, 2000).

¢ FElastische Eigenschaften der Insektenbeine agieren als Energie-
speicher, Dampfer und Stabilisator bei Laufbewegungen und
unterstiitzen so das schnelle Manovrieren (Dudek und Full, 2006;
Full et al., 1998b; Jindrich und Full, 1999, 2002; Zakotnik et al.,
2006).

* Ein spezielles Muskeldesign sorgt fiir eine von der Beinbewe-
gung unabhéngige Préatarsusbewegung (dreiteiliger Muskel ohne
Antagonist in Femur und Tibia mit langer Sehne, der gegen elasti-
sche Strukturen arbeitet; Snodgrass, 1956). Radnikow und Béssler
(1991) fanden an Stabheuschrecken, dass die Sehne nicht direkt
durch die Drehachsen der einzelnen Gelenke verlduft, und somit
eine Anderung der Beinposition eine Anderung des Pritarsus
nach sich ziehen miisste. Um dies zu verhindern, produziert der
Flexor-Muskel unabhéngig von seiner Lange eine gleichbleiben-
de Kraft. Wenn zwei antagonistische Muskeln arbeiten, muss
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jedoch der jeweils inaktive Muskel steif sein, damit der aktive
Muskel die Krallen bewegt und nicht den ,,weichen” Muskel
auseinanderzieht. Wenn ein Muskel sich jedoch versteift, wiir-
den sich Anderungen der Beinposition auf die Lange der Sehne
auswirken und damit die Krallenposition beeinflussen. Beim
Arbeiten eines einzigen Muskels gegen eine elastische Struktur
kann der Muskel dagegen immer ,weich” sein.

Anderung der Steifigkeit der Tarsalkette durch Anspannen des
Krallenziehermuskels (Frantsevich und Gorb, 2004); dadurch
kann es evtl. zu einer mechanischen Sperre kommen, die einen
oberen Winkelbereich des Tarsus definiert. Damit konnte durch
eine kleine Winkeldnderung des Beines schnell zwischen Haften
und Losen umgeschaltet werden.

Mechanische Kontrollen in der Peripherie, die z. B. eine Arbeits-
teilung zwischen Krallen und Haftorgan iibernehmen (Endlein
und Federle, 2007).

Passive Entfaltung des Haftorgans auf proximalen Zug am Bein
(Federle et al., 2001) und der damit mogliche Sicherheitsmecha-
nismus gegen Abstiirzen

Richtungsabhingige Haftorgane fiir eine Kontrolle der Haftung
bei Zug- oder Schubkriften (Autumn et al., 2000; Gorb und Scher-
ge, 2000; Hanna und Barnes, 1991; Niederegger et al., 2002)
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APPENDIX

Tabelle A.1: ANCOVA flr den Vergleich von Kontaktflachen von unbeladenen und
beladenen Ameisen mit dem Krallenwinkel als Kovariate (log-transformierte Daten;
Regressionssteigungen nicht signifikant unterschiedlich: F; o = 0.56, P <0.01)

Varianzquelle df SS F p
Beladung 1 0.8585 8.2434 0.00556
Kovariate: Krallenbeugung 1 0.3959 3.8015 0.05566
Residuen 63 6.5611

Tabelle A.2: Ergebnisse der statistischen Vergleiche fir die Tarsalbewegungen von
aufrecht- und kopfiber laufenden Weberameisen. Durch multiplen Vergleich (Friedman-
Test) wurden die einzelnen Stichproben (ATT vs. STA, ATT vs. DET, STA vs. DET)
miteinander verglichen und anschlieBend durch einen Posthoc-Test (SH: Schaich-
Hammerle) auf Einzelunterschiede Uberpruft.

Beine, Lauf Vorderbeine, Aufrecht

Tarsalwinkel Ta5 Ta4-Tal
Stichproben Avs.S | Avs.D | Svs.D | Avs.S| Avs.D | Svs. D
Friedman-Test  x? =7.6, N =5, P <0.05 x> =10.0,N =5, P <0.01

SH-Test n.s. * n.s. n.s. x* n.s.
Beine, Lauf Mittelbeine, Aufrecht
Tarsalwinkel Ta5 Ta4-Tal

Stichproben Avs.S | Avs.D | Svs.D | Avs.S| Avs.D | Svs. D
Friedman-Test x>=47,N=8,P>0.05 | x>=44,N=14,P > 0.05

SH-Test n.s. n.s. n.s. n.s n.s n.s.
Beine, Lauf Hinterbeine, Aufrecht
Tarsalwinkel Tab5 Tad4-Tal

Stichproben Avs.S | Avs.D | Svs.D | Avs.S| Avs.D | Svs. D
Friedman-Test x?>=11,N=7,P>005 | x>=77,N=7P>0.05

SH-Test n.s. ‘ n.s. ‘ n.s. n.s ‘ ** ‘ n.s.
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Tabelle A.3: Ergebnisse der statistischen Vergleiche fir die Tarsuswinkel (Ta4—Ta1)
bei Beladung auf glatten Oberflachen. Schwache Beladung = 6-faches Kérperge-
wicht; starke Beladung = 20-faches Kérpergewicht; fiir die Vergleiche der gepaarten
Stichproben (z.B. unbeladen vs. schwach beladen der Winkel fiir die Vorderbeine) wur-
den Wilcoxon-Tests verwendet und das Signifikanzniveau (,Sig.”) durch die multiplen
Vergleiche entsprechend korrigiert.

Beinpaare N V4 P Sig.

unbeladen vs. Vorderbeine 30 -0.91 0.362 n.s.
schwach beladen Mittelbeine 30 -3.75 <0.001 e

Hinterbeine 31 -4.08 <0.001 o
unbeladen vs. Vorderbeine 30 -1.13 0.255 n.s.
stark beladen Mittelbeine 29 -4.32 <0.001 i

Hinterbeine 30 -3.08 0.002 **
schwach beladen Vorderbeine 27 -0.72 0471 n.s
vs. stark beladen Mittelbeine 29  -133 0.183 n.s.

Hinterbeine 29 -1.31 0.190 n.s.
Beine, Lauf Vorderbeine, Kopfiiber
Tarsalwinkel Tab5 Ta4-Tal
Stichproben Avs.S | Avs.D | Svs.D | Avs.S| Avs.D | Svs. D
Friedman-Test  x? =15.8, N=14, P <0.001 x> =14.5,N=15, P <0.001
SH-Test n.s. > n.s. n.s. ** **
Beine, Lauf Mittelbeine, Kopfiiber
Tarsalwinkel Tab Ta4-Tal
Stichproben Avs.S | Avs.D | Svs.D | Avs.S | Avs.D | Svs. D
Friedman-Test Xz =7,N=14, P <0.05 Xz =21.5, N=16, P <0.001
SH-Test n.s. * n.s. > ** n.s.
Beine, Lauf Hinterbeine, Kopfiiber
Tarsalwinkel Tab Ta4-Tal
Stichproben Avs.S | Avs.D | Svs.D | Avs.S | Avs.D | Svs. D
Friedman-Test x> =2.6, N=12, P >0.05 X% =22.5,N=20, P <0.001
SH-Test n.s. n.s. n.s. ** ** n.s.
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Tabelle A.4: Ergebnisse der statistischen Vergleiche flr die Tarsuswinkel (Ta4—Tal)
bei Beladung auf rauen Oberflachen. Schwache Beladung = 6-faches Kérperge-
wicht; starke Beladung = 20-faches Kérpergewicht; fiir die Vergleiche der gepaarten
Stichproben (z.B. unbeladen vs. schwach beladen der Winkel fur die Vorderbeine) wur-
den Wilcoxon-Tests verwendet und das Signifikanzniveau (,Sig.”) durch die multiplen
Vergleiche entsprechend korrigiert.

Beinpaare N V4 P Sig.
Vorderbeine 32 -3.26 0.001 **
Mittelbeine 31 -3.90 <0.001 o
Hinterbeine 32 -4.80 <0.001 wrE
Vorderbeine 34 -3.92 <0.001 g

unbeladen vs.
schwach beladen

unbeladen vs.
stark beladen Mittelbeine 23 -4.20 <0.001 ok

Hinterbeine 30 -4.46 <0.001 o
Vorderbeine 32 -0.58 0.556 n.s.

schwach beladen
vs. stark beladen Mittelbeine 33 -1.16 0.242 n.s.

Hinterbeine 32 -2.31 0.021 n.s.

Tabelle A.5: Ergebnisse der statistischen Vergleiche fir die Tarsuswinkel (Ta4—Ta1)
bei einer Beladung am Kérpervorderende und Kérperhinterende auf glatter Ober-
flache. Starke Beladung = 20-faches Kérpergewicht; fur die Vergleiche der unabhangi-
gen Stichproben (z.B. unbeladen Kérpervorderende vs. unbeladen Kérperhinterende)
wurden Mann-Whitney U-Tests verwendet und das Signifikanzniveau (,Sig.“) durch die
multiplen Vergleiche entsprechend korrigiert.

Beinpaare N u Z p Sig.
Vorderbeine 57 305 -1.47 0.141 n.s.
unbeladen Mittelbeine 55 366 -0.03 0.973 n.s.
Hinterbeine 56 302 -1.28 0.200 n.s.
Vorderbeine 52 177 -2.83 0.005 **

stark
beladen Mittelbeine 54 220 -2.37 0.017 *

Hinterbeine 54 214 -249 0.013 *

Tabelle A.6: Ergebnisse der statistischen Vergleiche fur die Femur-Tibia-Winkel
zwischen unbeladenen und stark beladenen Ameisen auf glatten und rauen Oberfla-
chen. Starke Beladung = 20-faches Kérpergewicht; fir die Vergleiche der abhangigen
Stichproben (z.B. unbeladen vs. stark beladen) wurden Wilcoxon-Tests verwendet. In
diesem Falle musste das Signifikanzniveau (,Sig.”) nicht korrigiert werden.

Beinpaare N Z P Sig.

Vorderbeine 26 -3.18 0.001 X
glatte Mittelbei 29 222 0026 .
Oberfliche 1ttelbene “ )

Hinterbeine 26 -1.85 0.063 n.s.

Vorderbeine 23 -3.62 <0.001 oo
raue

Oberfliche Mittelbeine 24 -1.67 0.095 n.s.
Hinterbeine 24 -2.08 0.037 *




190 APPENDIX

Tabelle A.7: Statistik der Bodenreaktionskréfte bei kopfiiber laufenden Weberamei-
sen fir die Anderung der Reibungskrafte (F,) und der Normalkrafte (F;) fir die
verschiedenen Beinpaare wahrend des Abldsevorgangs (,MAX“ vs. ,DET"). Auf-
gefuhrt sind die einzelnen Parameter der Wilcoxon-Tests flir gepaarte Stichproben.
»3ig.“=Signifikanzniveau.

Kraft Beinpaare N T V4 p Sig.
Vorderbeine 15 28.0 1.81 0.069 n.s.

F, Mittelbeine 11 1.0 2.84 0.004 *
Hinterbeine 14 1.0 3.23 0.0012 **
Vorderbeine 15 15.0 2.55 0.0105 *

F, Mittelbeine 11 1.0 2.84 0.0044 *

Hinterbeine 14 0.0 3.29 0.0009 o

Tabelle A.8: Statistik der Laufmusteranalysen fur Weberameisen. Aufgefiihrt
sind die einzelnen Parameter der Wilcoxon-Tests flr gepaarte Stichproben,
Lglatt“=Glasoberflache; ,Stoff“=Stoffoberflache; ,Geschw.“=Geschwindigkeit; ,Sig.“=
Signifikanzniveau nach Korrektur fir multiple Vergleiche.

getestete Stichproben N zZ P Sig.
glatt: aufrecht vs. kopfiiber 11 293 0.003 **
Stoff: aufrecht vs. kopfiiber 11 293 0.003 **

duty-factor

aufrecht: glatt vs. Stoff 11 053 05 n.s.
kopfiiber: glatt vs. Stoff 11 097 03 n.s.
glatt: aufrecht vs. kopfiiber 11 195 0.050 n.s.
Stoff: aufrecht vs. kopfiilber 11 1511 0.1 n.s.
Geschw.
aufrecht: glatt vs. Stoff 11 097 03 n.s.
kopfiiber: glatt vs. Stoff 11 115 02 n.s.
aufrecht vs. kopfiiber 4 182 0.067 n.s.
o Stoff: aufrecht vs. kopfiilber 7  0.33 0.7 n.s.
Schrittlange
aufrecht: glatt vs. Stoff 6 136 01 n.s.
kopfiiber: glatt vs. Stoff 5 067 050 n.s.




Tabelle A.9: Statistik der Laufmusteranalysen fir Rossameisen.
sind die einzelnen Parameter der Wilcoxon-Tests flir gepaarte Stichproben,
~glatt“=Glasoberflache; ,Stoff“=Stoffoberflache; ,Geschw.“=Geschwindigkeit; ,Sig.“=

Signifikanzniveau nach Korrektur fir multiple Vergleiche.

Aufgeflhrt

getestete Stichproben N Z p Sig.
glatt: aufrecht vs. kopfilbber 7 236 0.017 *
Stoff: aufrecht vs. kopfilber 8 252 0.011  *
duty-factor
aufrecht: glatt vs. Stoff 7 067 04 n.s.
kopfiiber: glatt vs. Stoff 8 196 004 n.s.
glatt: aufrecht vs. kopfilbber 7 1.69 0.090 n.s.
Stoff: aufrecht vs. kopfilbber 8 210 0.035 n.s.
Geschw.
aufrecht: glatt vs. Stoff 7 050 06 n.s.
kopfiiber: glatt vs. Stoff 8 084 04 n.s.
glatt: aufrecht vs. kopfilbber 6 010 09 n.s.
o Stoff: aufrecht vs. kopfilber 8 210 0.035 n.s.
Schrittlange
aufrecht: glatt vs. Stoff 6 136 01 n.s.
kopfiiber: glatt vs. Stoff 8§ 05 05 n.s.
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