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Anemomenotactic Orientation in Tenebrionidae and Dung Beetles
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Summary. 1. The tenebrionid beetles Pimelia grossa, P.tenuicornis, Tenebrio
molitor, the dung beetles Geotrupes silvaticus and @. stercorarius can, under specific
conditions, use pure anemomenotactic orientation (Figs.1—8). They prefer
running-angles which have relatively narrow angular deviations, left and right,
to the basic directions (Figs. 3, 4, 26).

2. The preferences for particular angle sizes do not constantly alter with
respect to the times of day, temperature (between 18 and 28° C) or feeding condi-
tions (Figs. 8—11).

3. The lowest wind velocities which will evoke menotactic orientation lie at
about 0.15 m/sec (Geotrupes) and 0.4 m/sec (Pimelia). The upper limit for ane-
momenotactic orientation are velocities higher than those against which the
animal can move.

4. Only stimulus direction, not strength is evaluated for menotaxis (Figs. 13—15).

5. The continuity of the air stream is not a hard and fast requirement for
anemomenotactic orientation: beetles can also orient themselves to short puffs of
wind (Figs. 17, 19, 21). During still air, between puffs, the beetles characteristi-
cally deviate from their adopted course (Fig. 18). However the more puffs and
intervals the less the deviation becomes (Fig. 20).

6. The anemomenotactic orientation is not greatly disturbed in partly turbulent
air (for example over rough ground)(Fig. 22).

7. The sense organ which allows the intact beetle to detect wind direction is
situated in the pedicellus-flagellum joint. In Geotrupes the loss of the clubs does
not have a detrimental effect on either choice of direction or angular preference,
neither does it result in significantly larger standard deviations. 2 segments of the
flagellum allow the beetle to anemomenotactically orientate to wind directions
when the air stream is moving at, or above, 1 m/sec (Table 3).

8. 3 dung beetles were able to orient themselves to wind directions 4 weeks
respectively 4 months after antennal amputation (Fig. 23, Table 1).

9. Beetles are able to transpose their running-angles intramodally (Figs. 28, 29).
This ability is most obvious in experimentally naive animals whose locomotion is
flight motivated. Of the four possible directions they choose the one nearest to
that of their long axis after they have been placed on the substrate (Figs. 25, 26).
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10. The existence and working direction of a course order, and the participation
of both basic orientations in anemomenotaxis are proven (Fig. 32). The ability to
provide a sustained course order size (that can never deviate over the 90° limit of
the basic directions) with different signs (of the turning direction) and the possibi-
lity to reverse taxis explains the orientation physiology of the four intramodal
transpositions.

11. A compensation mechanism is suggested as the basis for anemomenotaxis
of beetles by the experimental evidence in this account. Two main objections
against such a mechanism are debated in the discussion.

12. The possible biological significances of anemomenotaxis are discussed. It
is proposed that this taxis has its most important significance in appetetive be-
havior of beetles that are in readiness for an olfactory sign-stimulus. It is proposed
that anemomenotaxis can also fullfill the basic rdle of space orientation (for ex-
ample, compass true alignment during flight).

Zusammenfassung. 1. Die Feistkifer Pimelia grossa, P.tenuicornis, der Mehl-
kifer Tenebrio molitor, die Mistkéfer Geotrupes silvaticus und G. stercorarius kénnen
sich unter entsprechenden Bedingungen rein anemomenotaktisch orientieren
(Abb. 1—8). Sie bevorzugen Laufwinkel, die in relativ enge Winkelbereiche rechts
und links der beiden Grundrichtungen fithren (Abb. 3, 4, 26).

2. Die Bevorzugung bestimmter WinkelgroBen dndert sich bei Geotrupes nicht
gesetzméBig mit der Tageszeit, der Temperatur (im Bereich 18—28° C) oder dem
Futterungszustand (Abb. 8—11).

3. Die untere Grenze der Windstirke, die eine menotaktische Einstellung er-
moglicht, liegt fiir die Mistkifer bei etwa 0,15 m/sec, fir die Feistkifer bei etwa
0,4 m/sec. Die obere Grenze befindet sich bei Geschwindigkeiten, die den Kifern
ein Vorwirtskommen unméglich machen.

4. Bei der menotaktischen Einstellung wird nur die Reizrichtung nicht aber
die Reizstirke bewertet (Abb. 13—15).

5. Die Kontinuitit des Luftstroms ist keine Voraussetzung fiir die anemomeno-
taktische Orientierung: Die Kiifer orientieren sich auch nach kurzen WindstoB8en
(Abb. 17, 19, 21). Wihrend der Windstille kommt es zu regelhaften Abweichungen
von dem bei Wind eingehaltenen Kurs (Abb. 18). Das AusmaB dieser Abweichungen
wird nach hiaufigen Windunterbrechungen stark verringert (Abb. 20).

6. Gegen Turbulenzen des Luftstroms, wie sie iiber unebenem Untergrund
entstehen, ist die Anemomenotaxis der Kifer nicht sehr anfillig (Abb. 22).

7. Die Sinnesorgane, die dem intakten Kifer die Windrichtungsbestimmung
ermoglichen, sprechen auf Bewegungen im Pedicellus-Flagellumgelenk an. Ein
Verlust der Endkolben hat beim Mistkifer keinen EinfluB auf die Richtungs- und
WinkelgroBenwahl, auch die Streuung wird nicht signifikant groBer. 2 Flagellen-
glieder pro Antenne erméglichen bei Windgeschwindigkeiten um oder iiber 1 m/sec
noch eine anemomenotaktische Orientierung (Tabelle 3).

8. Bei 3 Mistkiifern, deren Fiihler 4 Wochen bzw. 4 Monate vor dem Versuch
entfernt worden waren, konnte wieder eine Orientierung nach der Windrichtung
nachgewiesen werden (Abb. 23, Tabelle 1).

9. Die Kifer konnen Laufwinkel intramodal vierdeutig transponieren (z.B.
Abb. 28, 29). Am deutlichsten tritt diese Fihigkeit bei Versuchsneulingen zutage,
deren Liufe rein fluchtmotiviert sind: Sie wihlen normalerweise denjenigen
der 4 moglichen Laufwinkel, der der Aufsetzrichtung am nichsten liegt (vgl.
Abb. 25, 26).

10. Die Existenz und die Wirkungsrichtung eines Drehkommandos, sowie die
Beteiligung beider Grundorientierungen an der Anemomenotaxis werden nach-
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gewiesen (Abb. 31). Die Fihigkeit, eine gleichbleibende DrehkommandogroBe (die
nie zu einer stirkeren Abweichung als 90° von einer Grundrichtung fithren kann)
mit verschiedenem Vorzeichen der Drehrichtung versehen zu konnen und die
Moglichkeit zur Taxisumkehr (Abb. 32) erkliren die orientierungsphysiologische
Seite des vierdeutigen intramodalen Transponierens.

11. Versuchsergebnisse, die Aussagen iiber den physiologischen Mechanismus
* der Anemomenotaxis der Kifer zulassen, sprechen fir einen Kompensations-
mechanismus. Die gegen die Kompensationstheorie der Menotaxis (JANDER, 1957)
vorgebrachten Argumente werden im Rahmen der bisherigen Resultate kurz
diskutiert.

12. Die moglichen biologischen Bedeutungen der Anemomenotaxis werden
besprochen. Es wird angenommen, daB sie beim Appetenzverhalten des nach
geruchlichen Schliisselreizen ,,suchenden‘® Kifers ihre biologisch wichtigste Auf-
gabe erfilllt. Sie kann auch die basalen Aufgaben einer Raumorientierung iiber-
nehmen und so z.B. kompaBtreue Fluchtkurse steuern.

A. Einleitung

Untersuchungen iiber die Orientierung von Wiistenarthropoden er-
brachten den Nachweis einer Anemomenotaxis bei Skorpionen (Lin-
SENMAIR, 1968 und in Vorb.). Freilandexperimente und -beobachtungen
zeigten, welche groBe Bedeutung dieser Orientierungsweise zukommt.
Unter anderem ermaglicht sie den Skorpionen auch bei Fehlen optischer
oder statischer richtender Reize eine KompaBorientierung.

Hinweise auf eine menotaktische Windorientierung konnten auch
bei in gleichen Biotopen lebenden Tenebrioniden gefunden werden.
Eine nahere Untersuchung dieser Kifer schien u.a. aus den beiden
folgenden Griinden lohnend: 1. Wiistentenebrioniden lassen sich im
Freiland leicht beobachten, denn sie leben in gut iberschaubaren
Biotopen und sind flugunfihig. Es bestehen daher gute Aussichten, bei
ihnen die noch unbekannte biologische Bedeutung der Anemomenotaxis
im natiirlichen Lebensraum aufkliren zu kénnen. 2. Skorpione und
Kifer sind verwandtschaftlich sehr fern stehende Arthropodengruppen;
Einblicke in das Funktionsgefiige ihrer Anemomenotaxis sind ver-
gleichend interessant und koénnten vielleicht Aufschliisse iiber die
Evolution von menotaktischen Orientierungsmechanismen geben.

Bevor man sich mit den angedeuteten Fragen beschiftigen kann,
gilt es, einige grundlegende Kenntnisse iiber den anemomenotaktischen
Orientientierungsmechanismus der Kifer zu erarbeiten. Von diesem
wuBten wir bislang nicht viel mehr, als daB es ihn beim Mistkéfer
Geotrupes silvaticus gibt (Bmmukow, 1958). Uber die basalen Probleme
hinausgehende Fragen werden hier nur gestreift; ihre Diskussion bleibt
spiteren Mitteilungen vorbehalten.

Aus mehreren Griinden schien es angebracht, Mistkifer — und
Mehlkifer, die sich nach ANKERMANN (zit. aus Birukow, 1958) auch
nach dem Wind orientieren sollen — vergleichend zu untersuchen.
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B. Versuchstiere und Methodik

Gelegentliche Beobachtungen und Experimente wurden an einer groBen Zahl
von Tenebrionidenarten in den verschiedensten Biotopen der zentralen und nérd-
lichen Sahara sowie ihren mediterranen Randgebieten durchgefiihrt. Fiir die hier
ausgewerteten Laborversuche standen nur die beiden sehr hiufigen, in ihrer Oko-
logie und Lebensweise recht dhnlichen Arten Pimelia tenuicornis SOLIER (var.
tripolitana) und Pimelia grossa FABRICIUS in geniigender Anzahl (je etwa 100 In-
dividuen) zur Verfugung. Die erste Art wurde im libysch-tunesischen Grenzgebiet,
die zweite z. T. siidlich Tripoli (Libyen) und in Tunesien (im Mai 1968) gesammelt.
Beide Arten sind omnivor und lassen sich ohne Schwierigkeiten halten. Da sich
bei den Orientierungsversuchen keinerlei artspezifische Differenzen ergaben,
werden die an den beiden Arten gewonnenen Versuchsergebnisse nicht getrennt
dargestellt.

Die Mistkifer (Geotrupes silvaticus PANz.) stammen aus dem Frankfurter
Stadtwald, einige auch aus dem Siidschwarzwald. Sie wurden vornehmlich an in
Fiéulnis iibergegangenen Pilzen und an Pferdedpfeln zwischen August und November
1968 gefunden. Auch einige Geotrupes stercorarius aus der Umgebung Frankfurts
wurden in einzelnen Versuchen verwendet. Artspezifische Unterschiede waren
nicht erkennbar. Die Mistkiifer lassen sich ebenfalls sehr leicht halten und man
kann — wenn man sie warm genug hilt — den ganzen Winter iiber mit ihnen
experimentieren (vgl. Birukow, 1954). Die Mehlkiifer entstammen einer Zucht
des Zoologischen Instituts.

Die Laborversuche wurden in einem Achteck (Durchmesser 3 m) (vgl. JANDER
und Voss, 1963) durchgefiihrt, das sowohl Tageslicht als auch Zugwind abschirmt.
Als Lauffliche diente eine waagrecht gelagerte PreBspanplatte mit aufgezeichneter
Gradeinteilung. Den laminaren, horizontalen Wind erzeugten Walzenventilatoren
(Astron Super Heizlifter). Die Windstirke wurde durch Zwischenschaltung von
Widerstinden und Entfernungsverstellung der Ventilatoren verandert.

Bei allen Versuchen priifte ich durch wechselweises Umschalten von mindestens
zwei — in verschiedenen Winkeln zueinander stehenden — Ventilatoren, ob sich
die Versuchstiere (= VT) auch tatsiichlich nach dem Wind orientierten. Die Kifer
werden nach jedem Lauf vom Arenarand abgenommen — Pimelia und Geotrupes
werden dabei von hinten an den Elytren angefaBt, Tenebrio lauft mit leichter
Nachhilfe auf ein kleines Stiickchen Karton — und wieder in der Arenamitte
aufgesetzt, und zwar, wenn nicht ausdriicklich anders betont, mit dem Kopf in
eine Richtung, die von der Aufsetzrichtung beim vorigen Lauf um 90 oder 180°
abweicht; d. h. das VT wird entweder nach 0, 90, 180 oder 270° aufgesetzt. Die
Art der Anderung der Aufsetzrichtung — regelmiBig mit oder gegen den Uhr-
zeigersinn oder regellos — iibte keinen erkennbaren EinfluB auf die Verteilung
der Laufrichtungen aus. Beim Uberschreiten des Zielkreises (r =45 cm) wird die
in Winkelgraden des Vollkreises gemessene Laufrichtung abgelesen. Startet das
VT nicht genau in der Arenamitte zum orientierten Lauf, wird die dadurch bedingte
Parallelverschiebung beriicksichtigt und vom abgelesenen Wert abgezogen. Die
MeBwerte werden Klassen von 5°, in einigen Fillen auch solchen von 10° zugeordnet.

Um bei den reinen Windversuchen jede Moglichkeit einer Lichtorientierung
auszuschalten, wurden die Versuche bei Rotlicht (Osram 4563, kiirzeste Wellen-
linge > 610 nm — zentral iiber der Lauffliche angebracht) durchgefiihrt. Da
einige VT trotz der langen Wellenlinge noch sehr deutlich auf die Lampe reagier-
ten, wurden sie zusitzlich mit einer Mischung aus RuBl und farblosem Nagellack,
RuB und Schellack oder schwarzem Nitrolack geblendet. Bei den Mistkifern
geniigte es, die obere Hilfte der geteilten Augen zu lackieren, um richtende Effekte
des Rotlichts auszuschalten. (Aufgrund der entfernungsbedingten Parallaxen-
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verschiebung konnen die Kifer, sobald sie aus dem mittleren Bereich der Arena
herauslaufen, einen Winkel zum Rotlicht — trotz seiner zentralen Aufhingung —
einschlagen.) Manche Mistkafer reagieren auch nach Blendung der oberen Augen-
hilfte noch auf Beschatten oder Loschen des Rotlichts, dabei handelt es sich aber
um ,,Schattenreflexe* (vgl. z.B. BUDDENBROCK, 1931) und nicht um gerichtete
Orientierungsreaktionen.

Wenn immer moglich, wurde bei Operationen, Lackierungen etc. eine Be-
tdubung der Kifer vermieden, da sich vor allem die Mistkifer auch von kurzen
CO0,-Narkosen nur schwer erholen. Bei Athernarkosen zeigten sich oft nach Tagen
noch deutliche Nachwirkungen. Am besten ertrugen die Kifer Unterkiihlungen.

Bei den Windmessungen wurde ein thermisches Anemometer der Fa. Wilh.
Lambrecht KG, Gottingen, verwendet. Weitere Angaben zur Versuchsmethodik
werden bei den jeweiligen Kapiteln gemacht.

Zur Statistik: Verteilungen mit einer Variationsbreite iiber 90° wurden, falls
sie nicht zwei- oder mehrgipflig sind, mit Methoden der Kreisstatistik behandelt
(MarkL, 1964, 1966a; BarscHELET, 1965), darunterliegende wurden mit den
ablichen Methoden (t-Test, F-Test, y2-Homogenititstest usw.) linear berechnet.
Zur Sicherung von Korrelationen diente der 4-Felder y*-Test, da die Verteilungen
stark von Normalverteilungen abweichen kénnen.

Wenn im Text von signifikant die Rede ist, dann liegt eine Fehlerwahrschein-
lichkeit von »p =0,01 vor; als hochsignifikant werden p-Werte bezeichnet, die
< 0,001 sind.

Zur Terminologie: Einige hiufig gebrauchte Begriffe, die im Text nicht aus-
driicklich definiert werden, sollen hier kurz erliutert werden:

Spontan. Dieser Begriff wird hier lediglich als Gegensatz zu experimentell
dressiert verwendet.

Laufrichtung. Sie ist eine eindeutige RichtungsgroBe, die aus praktischen
Griinden in Graden des Vollkreises angegeben wird.

Vorzugsrichtung. Sie ist die mittlere — iiber einen lingeren Zeitraum gleich-
bleibende — Laufrichtungstendenz eines VT oder einer Gruppe von VT.

Orientierungsgenauigkeit. Sie umfaBt zwei miteinander korrelierte Parameter
— einmal die Streuung der Ldufe um die Vorzugsrichtung, zum anderen die Ge-
nauigkeit der Laufrichtungskorrekturen nach Windrichtungswechsel.

Laufserie. Mehr als 10 einanderfolgende Liaufe desselben VT unter identischen
Bedingungen vom Mittelpunkt zum Rand der Arena.

Positive oder negative Grundorientierung. = positive oder negative Taxis = Lauf
genau gegen bzw. genau mit dem Wind.

( Lauf-) Winkelgréfe. Sie gibt den Winkel zwischen Koérperlingsachse und der
néchstliegenden positiven oder negativen Grundrichtung an; sie ist also richtungs-
maBig eine vierdeutige GroBe.

Quadrant. Der Vollkreis wird in 4 Quadranten eingeteilt, deren Lage von der
Windrichtung bestimmt wird. Sie werden im Uhrzeigersinn numeriert von 0°
— der positiven Grundrichtung — ausgehend. Wie aus folgenden Ausfithrungen
klar hervorgehen wird, handelt es sich hierbei nicht um eine willkiirliche Kreis-
einteilung meinerseits.

Vorzeichen. Dieser Begriff wird einmal in Verbindung mit der Grundorien-
tierung verwendet (pos. oder neg. Grundorientierung s. 0.), zum anderen im Zu-
sammenhang mit drehtendenz- oder drehkommandobedingten Wendebewegungen,
die entweder nach rechts (= + =im Uhrzeigersinn) oder nach links (= — =ent-
gegen dem Uhrzeigersinn) fiithren.

Versuchsneuling. Ein Kifer, der zum erstenmal in einem Experiment ver-
wendet wird.
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C. Versuche zur Anemomenotaxis
1. Spontane Orientierung
1. Pimelia

Lauft ein Feistkifer ohne jede optische Orientierungsmoglichkeit
auf der horizontalen Arena, dann unterscheidet sich die resultierende
Laufrichtungsverteilung nicht signifikant von einer Zufallsverteilung
(als Beispiel Abb. 1).

Sobald ein horizontaler Luftstrom, dessen Stdrke eine untere und
obere kritische Grenze nicht iiberschreitet, iiber die Lauffliche streicht,
hilt das VT nach ca. 5—20 Laufen regelmifig eine Vorzugsrichtung
ein. Der eindeutige Nachweis, daB sich der Kifer dabei nach der Luft-
stromung orientiert, 1aBt sich durch alternatives Umschalten zweier
verschieden ausgerichteter Walzenventilatoren erbringen: Anderungen
der Windrichtung werden mit Laufrichtungskorrekturen beantwortet
(als Beispiel Abb. 2), womit bewiesen ist, dal sich die beiden unter-
suchten Feistkéiferarten allein nach horizontalen Luftstromungen zu
orientieren vermogen.

Abb. 3 gibt die Richtungsverteilung von 769 Laufen 10 sich spontan
nach der Luftstromung orientierender Feistkifer wieder. Wie das Ver-
suchsergebnis zeigt, konnen sdmtliche moglichen Einstellungen zur
Windrichtung gewéhlt werden, wobei die windzugewandte Kreishilfte
signifikant bevorzugt wird (500 der 769 Laufe). Richtungen direkt auf
den Wind zu oder vom Wind weg (= Grundrichtungen) wihlen die VT
hochsignifikant seltener als Einstellungen, bei denen die Korperliangs-
achse mit der Windrichtung einen Winkel bildet. Dieses Ergebnis wird
sich im folgenden dauernd bestatigen: Bei der Orientierung der unter-
suchten Kifer nach horizontalen Windstromungen, die keine biologisch
bedeutsamen Diifte enthalten, handelt es sich im Regelfall um eine Ane-

momenotaxis.
2. Tenebrio

Der hochsignifikante Unterschied zwischen der spontanen Lauf-
richtungsverteilung von Pimelia (Abb.3) und der Verteilung von
643 Laufen von 13 Mehlkifern (Abb. 4), die unter identischen Ver-
suchsbedingungen liefen, fallt sofort ins Auge. Vergleichbar ist die
signifikante Bevorzugung der windzugewandten Kreishilfte (359 Liufe
gegeniiber 284) und die hochsignifikante Bevorzugung von Winkel-
einstellungen zum Wind. Deutlich verschieden von der Pimelia-Spontan-
verteilung ist die Konzentration der Laufrichtungen wm 4 Vorzugs-
richtungen, die ungefihr symmetrisch rechts und links der Grund-
richtungen liegen.

3. Geotrupes

In Abb. 5 sind die Richtungen aufgetragen, die 13 Mistkafer bei

655 Laufen wihlten. Ebenso eindeutig wie Pimelia und T'enebrio bevor-

11 Z. vergl. Physiologie, Bd. 64



Abb. 2

Abb. 1. Verteilung der Laufrichtungen eines geblendeten Feistkifers, der auf der
waagrechten Arena bei Windstille liuft. Zumindest wihrend der ersten 100—120
Laufe (Versuche mit einer groBeren Zahl von Einzelliufen wurden unter diesen
Bedingungen nicht durchgefiihrt) unterscheidet sich bei keinem der insgesamt fiinf
untersuchten Feistkifer die so entstandene Laufrichtungsverteilung von einer
Zufallsverteilung. (Im abgebildeten Fall @ =0,13; der Pfeil im Kreisinneren zeigt
in die Richtung des mittleren Vektors.) In diesem und allen folgenden Kreisdia-
grammen — ohne besondere Angabe — entspricht ein Zeichen 2 Léufen. In
simtlichen Abbildungen werden die Laufrichtungen 10°-Klassen zugeordnet
Abb. 2. Reaktion desselben Feistkifers wie in Abb. 1 auf horizontale Luftstro-
mungen wechselnder Richtung unter sonst identischen Versuchsbedingungen. Nach
jeweils 3—5 Léufen wird die Windrichtung — durch Pfeile auBerhalb des Kreises
angegeben — durch alternatives Umschalten der beiden Walzenventilatoren um
130° geéindert. (Kreis oder Punkt = Laufrichtungen, die nach Einschalten des in
der Abbildung entsprechend gekennzeichneten Ventilators gewihlt werden.)

zugt auch Geotrupes menotaktische Einstellungen und auch bei ihm
fithren die meisten Laufkurse in den windzugewandten Teil der Arena.
Wie bei Pimelia féllt bei den Mistkéfern wieder die starke Konzentration
der Laufrichtungen in 4 symmetrisch zu den Grundrichtungen liegenden
Winkelbereichen auf.

4. Vergleich der spontanen Anemomenotaxis
bei den untersuchten Kéferarten

Beim Vergleich der Abb.3 mit den Abb.4 und 5 stellt sich die
Frage, ob sich hier speziesspezifische Unterschiede im anemomenotak-
tischen Orientierungsverhalten zwischen Pimelia einerseits und Geotrupes
und T'enebrio andererseits manifestieren.

Abb. 6 zeigt die typische Laufrichtungsverteilung eines einzelnen
Feistkéfers, der sich zum erstenmal unter den Versuchsbedingungen
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Abb. 3

Abb. 4

Abb. 3. Spontane Laufrichtungsverteilung von 10 anemomenotaktisch orientierten
Feistkifern (n =769 Einzellaufe; 10 Laufe entsprechen der MaBstablinge
im Kreisinneren)
Abb. 4. Laufrichtungsverteilung von 13 Mehlkéfern, die sich spontan nach einer
horizontalen Windstrémung orientierten (n = 643 Laufe)

nach dem Wind orientierte. In Abb. 7 ist das ebenfalls typische Ergebnis
des identischen Versuchs mit einem Mistkifer wiedergegeben. Sofort
fillt die viel geringere Streuung der Léufe um die Vorzugsrichtung beim
Mistkéfer auf. Da hier, wie aus spiteren Ausfithrungen klar hervor-
gehen wird (S. 186ff.), keine Kreisnormalverteilungen vorliegen,
konnen beim statistischen Streuungsvergleich nur die Verteilungen in
den jeweils bevorzugten Quadranten miteinander verglichen werden:
Auch dann streuen die Liaufe des Mistkifers signifikant weniger um die
Vorzugsrichtung als die des Feistkifers. Ein Vergleich des Verhaltens
laBt dieses Ergebnis erwarten: Wihrend sich die Mistkéfer regelméBig
schon beim ersten oder zweiten Lauf nach dem Wind richten und sich
durch das Anfassen nach sehr kurzer Zeit nicht mehr erkennbar stéren
lassen, stiirzen die meisten Feistkifer auch nach zahlreichen (> 50)
Einzelldufen sofort nach dem Loslassen ungefihr in Aufsetzrichtung

11*
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Abb. 5. Spontane Laufrichtungsverteilung von 13 Mistkidfern im horizontalen
Luftstrom (n = 655 Léufe)

o v

e

Abb. 6 Abb. 7

Abb. 6. Typische Laufrichtungsverteilung eines Feistkéfers, der sich zum erstenmal
unter den Versuchsbedingungen anemomenotaktisch orientierte

Abb. 7. Ebenfalls typische Laufrichtungsverteilung eines Mistkifers, der — wie
der Feistkifer in Abb. 6 — noch nie zuvor Gelegenheit hatte, sich unter den
Versuchsbedingungen anemomenotaktisch zu orientieren
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und korrigieren ihren Kurs erst allmahlich. Dabei kann die zur Ver-
fiugung stehende Laufstrecke zu kurz sein, sie kommen an den Arena-
rand, bevor die Winkelkorrektur abgeschlossen ist. Auiderdem ist bei
den Feistkafern wahrend der ersten 5—20 Laufe meist kein EinfluBl
der Windrichtung auf die Laufrichtung nachweisbar. Die gréBere
Streuung der anemomenotaktischen Laufe von Pimelia 1aBt also weder
den RiickschluB auf eine schlechtere Orientierungsfihigkeit noch auf
das Fehlen einer dhnlichen Bevorzugung bestimmter Winkelbereiche
wie bei den Mist- und Mehlkidfern zu. Thre Hauptursache mufl in der
sehr viel groBeren Schreckhaftigkeit der Feistkéfer unter den gegebenen
Versuchsbedingungen gesucht werden.

Betrachtet man die Laufrichtungsverteilungen von Feistkifern, die
schon lingere Zeit oder mehrfach in einem Versuch waren (z.B. Abb. 2,
26, 27; Tabelle 5, 6, 7), so zeigt sich, daB auch sie bei der Orientierung
nach Luftstromungen gleichartige Winkeleinstellungen wie Mist- und
Mehlkéfer bevorzugen. Das spontane Orientierungsverhalten der unter-
suchten Kiferarten liefert somit keine Hinweise auf groBere artspezi-
fische Differenzen der Anemomenotaxis. Der einzige bislang erkennbare
Unterschied ist der, dal sowohl die Feist- als auch die Mehlkifer im
Durchschnitt etwas grofere Laufwinkel (Definition s. S. 158) bevorzugen
als die Mistkafer.

5. Die spontane Wahl der LaufwinkelgroBe bei Geotrupes

Der erstmalige Nachweis einer Anemomenotaxis gelang BrrRurkow
(1958) bei Geotrupes silvaticus. Er widerlegte damit die Feststellungen
Danzers (1956), der den Mistkdfern nur eine Anemotropotaxis, und
diese ausschlieflich im duftenden Luftstrom, zuspricht. [WARNKE
(1931) beobachtete positiv und negativ anemotaktische Laufe in duft-
losen Windstrémungen, erwéihnt aber nichts von menotaktischen Ein-
stellungen].

Bmrukow fand bei den von ihm untersuchten Kifern eine aus-
geprigte Neigung, positiv, negativ und transversalanemotaktisch zu
laufen. Diese Befunde stehen in auffallendem Gegensatz zu meinen
Ergebnissen: 90°, 270° und die negativ anemotaktische Grundrichtung
wurden bei der spontanen Laufrichtungswahl deutlich gemieden (vgl.
Abb. 5). Die positive Grundrichtung wurde nur unter bestimmten
Bedingungen (s. S. 173) hdufig als Vorzugsrichtung gewihlt. Es stellen
sich die Fragen, ob gleiche Versuchs- und vielleicht zufillig gleiche
Stimmungsbedingungen in meinen Versuchen fiir die Bevorzugung der
genannten WinkelgroBenbereiche rechts und links der beiden Grund-
richtungen verantwortlich sind und, ob die Kifer bei verdnderten
Bedingungen transversal- und negativ anemotaktische Einstellungen
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Abb. 8. Mittlere GroBe der Laufwinkel (s. S. 158) und mittlere Streuung der Einzel-
ldufe bei 2 Mistkifern zu verschiedenen Stunden eines Tages unter sonst unver-
dnderten Bedingungen. (Jeder Mittelwert wurde aus 30—70 Einzelldufen errechnet)

bevorzugen. Um diese Fragen zu beantworten, wurden folgende Fak-
toren variiert: 1. Tageszeit, 2. Temperatur (18° C gegeniiber 28—30° C)
und 3. der Fiitterungszustand der VT.

Bei diesen Versuchen wird nur auf die Abweichung von der positiven Grund-
richtung — alle VT liefen in die windzugewandte Kreishélfte — geachtet, nicht
auf die Seitenabweichung gegeniiber dem richtenden Reiz.

Die Abb. 8—11 zeigen, dal bei wechselnden Bedingungen entweder
keine statistisch signifikanten Differenzen der mittleren WinkelgroBen
auftreten oder aber diese Anderungen keine erkennbare Abhingigkeit
vom verinderten Faktor aufweisen. Die im Laufe eines Tages gewihlten
VorzugswinkelgroBen verdndern sich nicht gesetzmiBig (vgl. Abb. 8,
die Vorzugsrichtungen dieser beiden VT schwankten besonders stark,
bei anderen hier nicht aufgefithrten Kéfern betrugen die maximalen
Differenzen der Winkelgrofen im Lauf von 12—18 Std oft weniger
als 10°). Innerhalb !/, Std kann die mittlere Winkelgrofe um 10—20°
(vgl. Abb.8, VT1: 17.00—17.30 Uhr) vergroBert oder verkleinert
werden, um dann wieder iiber viele Stunden anndhernd gleich grofl zu
bleiben. Die Mittelwertsdifferenzen der bevorzugten LaufwinkelgroBen
zur selben Stunde an verschiedenen Tagen sind nicht kleiner, als die zu
verschiedenen Stunden am gleichen Tag (vgl. Abb. 9: der niedrigste und
der hochste Wert stammen vom 15.11., 12.30—13.00 Uhr bzw. vom
5.12., 13.00—13.30 Uhr) was ebenfalls gegen eine tagesperiodische Ab-
hiingigkeit der WinkelgroBenwahl spricht.
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Abb. 9. Mittlere GroBe und mittlere Streuung der Laufwinkel eines einzelnen Mist-
kifers, der an 10 Tagen im Laufe eines Monats immer wieder unter denselben
Bedingungen lief. Die meisten Versuche wurden jeweils am frithen Nachmittag
durchgefiihrt. Es handelt sich um das VT 1 aus der Abb. 8. (Die den Mittelwerten
zugrunde liegenden Verteilungen bestehen aus 25—55 Einzelldufen)

Eine tageszeitliche Bevorzugung von Rechts- oder Linkskursen, wie
sie GEISLER (1961) bei der Photomenotaxis von Geotrupes silvaticus
feststellte, war bei den — in einem natiirlichen Tag-Nachtwechsel
gehaltenen — Mistkéfern nicht feststellbar. Viele VT bleiben iiber viele
Stunden, manchmal auch Tage, ihrer einmal gewéhlten Seitenbeziehung
zum richtenden Reiz treu, um sie dann plotzlich wahrend einer Lauf-
serie ohne jeden erkennbaren Grund u. U. mehrfach zu wechseln.

Ebensowenig wie mit der Tageszeit ist die mittlere WinkelgroBe im
gepriiften Bereich mit der Temperatur korreliert (Abb. 10). Die nur
schwach gesicherte Differenz der Mittelwerte bei einem VT diirfte
kaum etwas mit der veranderten Temperatur zu tun haben. Wie Abb. 8
zeigt, konnen in kiirzerer Zeit groBere Differenzen auftreten, ohne dafl
sich die Temperatur verdandert hat. Auch der Hungerzustand beeinfluf3t
im untersuchten Zeitraum die Wahl der WinkelgroBe nicht erkennbar
(Abb. 11).

Die Versuchsergebnisse zeigen, daB die Mistkifer auch unter den
bisher verinderten Bedingungen an ihren VorzugswinkelgroBen fest-
halten. Bei keinem der hier und spiter untersuchten 150 Mistkéfer
konnte jemals die Bevorzugung einer transversalanemotaktischen Ein-
stellung beobachtet werden. Die Frage nach den Ursachen der gegen-
sitzlichen Winkelbevorzugungen der Mistkifer in den Versuchen
Brrukows muB noch offen bleiben.
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Abb. 10. Mittlere GroBe und mittlere Streuung der Laufwinkel bei 5 Mistkifern,

die einmal bei 18° C und dann 3 Std spiter bei 28—30° C Lufttemperatur liefen.

(Vor jedem Versuch befanden sich die Kifer !/, Std im Versuchsraum mit der ent-

sprechenden Temperatur. Jeder MeBpunkt ist der Mittelwert von n =24 bis 43

Einzelwerten.) Signifikant (p < 0,02) unterscheiden sich nur die beiden — durch
Punkte dargestellten — Mittelwerte eines VT (s. Text)

Die Tatsache, daB VT einer Art, die von verschiedenen Orten stam-
men und zu verschiedenen Zeiten gesammelt wurden, unabhingig von
der Tageszeit, der Temperatur (in den gepriiften Grenzen) und dem
Fitterungszustand adhnliche Winkelgroen wihlen, spricht dafiir, daf
diese Priferenz angeboren ist. Einen endgiiltigen Beweis werden natiir-
lich erst Versuche mit erfahrungslosen Kifern erbringen kénnen. Die in
den Versuchen verwendeten Mehlkifer hatten nie zuwvor Gelegenheit
gehabt, sich anemotaktisch zu orientieren, trotzdem wihlten Neulinge
spontan gleiche Vorzugswinkel wie VT, die schon mehrfach unter den
Versuchsbedingungen gelaufen sind. Dies muf als ein sehr starkes
Argument fiir eine angeborene Bevorzugung bestimmier Winkelgréfen
gelten.

I1. Die Reizparameter

Die bisher geschilderten Versuche fanden bei gleichen Windver-
hiltnissen statt. In den folgenden Kapiteln soll untersucht werden, ob
und welche Reizparameterinderungen die Anemomenotaxis beein-
flussen.
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Abb. 11. Bevorzugte mittlere WinkelgréBen von 5 Mistkifern, die zunichst in
sattem Zustand liefen (Punkte links in der Zeichnung), dann nach verschieden
langen Hungerzeiten (durchbrochene, dicke Verbindungslinien; MeBpunkte durch
Kreise dargestellt) und dann wieder, nachdem ihnen eine zeitlang (die durch-
gezogene dicke Linie gibt den Zeitraum an) beliebig viel Nahrung zur Verfigung
stand. Die mit Kreuzen dargestellten Mittelwerte stammen von satten Kontroll-
tieren. Da sich weder die mittlere GroBe, noch die Streuung der Einzellaufe bei
den Mistkifern gesetzmiBig mit dem Fiitterungszustand éndern, kann auf die
Wiedergabe des statistischen Mittelwerts- und Streuungsvergleichs verzichtet
werden. (Pro MeBpunkt wurden 25—71 Einzelliufe ausgewertet)

1. Die Windstéarke

Beim Dickschwanzskorpion Androctonus konnte im Bereich von
0,05—5 m/sec kein EinfluB der Windgeschwindigkeit auf die Grofe der
Menotaxiswinkel festgestellt werden (LINSENMAIR, 1968). Der Skorpion
bewertet bei seiner menotaktischen Einstellung also nur die Reiz-
richtung und nicht die Reizstirke. Wir haben es, wenn man die fiir die
Photo- und Geotaxis von JANDER (1963) aufgestellte Terminologie auf
die Anemomenotaxis iibertriagt, mit einer Metataxis zu tun.

Abb. 12 gibt die Windgeschwindigkeitsverteilung wieder, die bei
einem Teil der Vorversuche auf der Lauffliche herrschte. Da die VT
trotz der sehr unterschiedlichen Windgeschwindigkeiten normalerweise
geradlinig liefen, muBte eine prinzipiell gleiche Unabhéingigkeit der
Menotaxiswinkel von der Reizstirke erwartet werden. Wie die in
Abb. 13 und 14 fiir die Mist- bzw. Feistkéifer zusammengefaBten Er-
gebnisse zeigen, bestitigt sich diese Erwartung. Auch die Anemomeno-
taxis der untersuchten Kifer ist eine Metataxis.
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Abb. 12. Die Verteilung der Windgeschwindigkeiten (in m/sec), wie sie bei einigen

Versuchen auf der Lauffliche herrschte. In Versuchen, in denen es darauf ankam, -

eine moglichst gleichméBige Windgeschwindigkeit auf der gesamten Lauffliche zu
erzeugen, wurden zwei parallel gestellte Ventilatoren verwendet
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Abb. 13. Geotrupes: Mittlere LaufwinkelgroBen bei unterschiedlichen Windge-
schwindigkeiten. Die untersuchten Windgeschwindigkeiten wurden bei jeder Lauf-
serie eines einzelnen Kifers mehrfach alternativ geiindert. Mittelwert und Streuung
der LaufwinkelgroBe bei niedriger Windgeschwindigkeit unterscheiden sich nur bei
einem VT (Viereck in Kreis eingeschlossen) von den entsprechenden GréBen bei
hoherer Stromungsgeschwindigkeit. (Jeder Mittelwert wurde aus 31—124 Einzel-

laufen errechnet)

Bei 3 VT (1 Mistkifer und 2 Feistkiifer) unterscheiden sich die Mittelwerte bei
niedriger Geschwindigkeit signifikant von dem oder denen bei héherer Wind-
geschwindigkeit. Bei niherer Uberpriifung dieser Verteilungen findet man aber
kein gesetzmiBiges GroBer- oder Kleinerwerden der Menotaxiswinkel, sondern es
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Abb. 14. Wie Abb. 13. Bei 2 VT unterscheiden sich die mittlere WinkelgréBe und

die mittlere Streuung (Kreuz und Punkt in Kreis) bei niedriger von den Werten

bei groBerer Windgeschwindigkeit. (13—72 Einzelwerte dienten der Berechnung
des Mittelwertes)

Abb. 15. Beispiel der Laufrichtungsverteilungen eines Mistkiifers, der bei stark
unterschiedlichen Windgeschwindigkeiten lief. (Punkt = 2,4 m/sec,
Kreis = 0,3 m/sec)

nimmt lediglich die Zahl der offensichtlich nicht anemotaktisch orientierten Laufe
zu: In allen Fillen einer Mittelwertsabweichung bei niedriger Strémungsgeschwin-
digkeit ist die Streuung signifikant gréBer als bei den Verteilungen desselben VT
bei hoherer Windgeschwindigkeit. Zur Mittelwertsverschiebung kommt es dadurch,
daB die Kifer bei bestimmten Aufsetzrichtungen den Wind anscheinend héufiger
nicht bemerken und dann ungefihr in Aufsetzrichtung weiterlaufen.

Die Abb. 15 gibt ein Beispiel dafiir, bis zu welchem Grad die Lauf-
richtungsverteilungen bei stark unterschiedlichen Windgeschwindig-
keiten beim selben VT gleich bleiben kénnen.
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Um die untere — bei den vorliegenden Versuchs- und Stimmungs-
bedingungen — giiltige Windstarkengrenze festzustellen, die noch eine
menotaktische Orientierung erlaubt, lieB ich Feistkifer, die sich bei
Vorversuchen eindeutig nach der Windrichtung orientierten, vom
Arenarand auf einen langsam stiarker werdenden Luftstrom zulaufen.
Diejenige Stelle, an der sie sich fiir den jeweiligen Lauf endgiiltig ein-
stellten, wurde auf die dort herrschende Windgeschwindigkeit hin aus-
gemessen.

Die Zahl der Wendungen, die infolge spontaner Richtungswechsel, wie sie
beim Fehlen orientierender Reize oft beobachtet werden, eine Einstellung zum
Wind vortduschen, bleibt sehr gering: Die untersuchten Feistkifer laufen auch
beim Fehlen richtender Reize entweder gerade oder in mehr oder weniger engen,
beim einzelnen Lauf regelmiBig im Drehsinn gleichbleibenden Bogen. Sie neigen
nicht zum Pendeln, wie viele Mist- und Mehlkiifer.

Die an 3 Individuen gewonnenen Werte lagen durchschnittlich bei
0,36 + 0,14 m/sec (n =158 Messungen). Bei Mistkdfern wurden orien-
tierte menotaktische Liaufe regelmafig noch bei Windgeschwindigkeiten
bis herab zu etwa 0,15 m/sec beobachtet. Der Windstédrkenbereich, in
dem sich die Mehlkédfer menotaktisch orientieren kénnen, wurde nicht
speziell untersucht. Aus gelegentlichen Beobachtungen ergab sich, daf3
die untere Grenze anscheinend noch etwas hoher liegt, als bei Pimelia
(um 0,5 m/sec). GroBenordnungsméiBig liegt die Reaktionsschwelle der
Kifer nach diesen Versuchen um eine Zehnerpotenz iiber der der
Skorpione (Androctonus, Buthus), die sich unter gleichen Versuchs-
bedingungen noch nach Luftstromungen von nur 2—5 cm/sec Ge-
schwindigkeit orientieren (LINSENMAIR, 1968).

Im unteren Windstérkenbereich (<< 0,8 m/sec bei Feistkifern, < 0,4 m/sec bei
Mistkifern) orientieren sich nur solche VT einwandfrei, die sich durch das Anfassen
kaum mehr beunruhigen lassen (s. S.196). Diese, wie auch die Tatsache, daB die
Kifer nach einer plotzlichen starken Windabschwichung grundsitzlich fiir kiirzere
Zeit (max. einige Sekunden) desorientiert sind, spricht dafiir, daB eine Einstellung
des rezipierenden Sinnesorgans auf die Windstérke erfolgt. Diese Einstellung
scheint bei sehr niedrigen Windgeschwindigkeiten nicht oder nur sehr schwer beim
schnellen Laufen vorgenommen werden zu konnen.

Die obere Grenze des Windstirkenbereichs liegt bei Geschwindig-
keiten, denen die Kifer auf der Lauffliche nicht mehr standhalten
konnen. Im Grenzbereich (2,5—4,5 m/sec je nach Kifergrofe und
Untergrundbeschaffenheit), in dem sich die menotaktisch laufenden
Kifer nicht mehr gegen die Windstéirke durchsetzen kénnen, versuchen
sie ofters gegen den Wind zu laufen. Gelingt ihnen dies auch nicht, be-
miihen sie sich, mit dem Wind vorwirts zu kommen.

Die Unabhingigkeit der Anemomenotaxiswinkel von der Reizstirke
in einem weiten Bereich erscheint biologisch sehr sinnvoll. Ein Kifer,
der protaktisch reagieren wiirde — d.h. seine Laufwinkel mit der



Anemomenotaktische Orientierung bei Kifern 171

m/sec
304

251 i

[FTRE
1511 . \/\ . \/V WVIN

. | N \ [V

\u

RSN NSTE T RN I 5 20 min
Abb. 16. Schwankungen der Windstérke in einem von Pimelia grossabewohnten
Biotop (28. 3. 68, 12.10—12.30 Uhr). Gemessen wurde 2cm iiber einer relativ
glatten, ebenen Lehmfliche in Abstinden von 10 sec. Ein Kiifer, der sich iiber
unebenes, mit Steinen und Pflanzen bedecktes Gelinde fortbewegt, ist noch
stirkeren Schwankungen der Windgeschwindigkeit ausgesetzt
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Reizstirke dndern wiirde —, kdme sehr oft aus einem Zickzacklauf
iiberhaupt nicht mehr heraus, so stark und héaufig schwankt die Wind-
stirke unter natiirlichen Bedingungen (vgl. Abb. 16).

Auf die Haltung und die Fortbewegungsweise hat die Stirke der Luftstromung
einen deutlichen Effekt, der aber noch nicht genau analysiert wurde.

2. Kontinuitat des Luftstroms

Ein Kifer, der im natiirlichen Biotop lauft, wird nicht nur sehr ver-
schiedenen Windstédrken ausgesetzt sein, er wird es auch nicht vermeiden
kénnen, ab und zu ganz aus der wahrnehmbaren Windstromung zu ge-
raten. Normalerweise kann er eine solche windstille Strecke mit Hilfe
einer anderen Orientierungsweise iiberwinden, ohne wesentlich vom Kurs
abzuweichen. Die Frage, die hier untersucht werden sollte, war, wie sich
die VT bei rein anemomenotaktischer Orientierung gegeniiber einem
unterbrochenen Windstrom verhalten.

Methode: Um mehr als 5 sec Windstille zu erzeugen, wurden die Ventilatoren
ausgeschaltet. Kiirzere Unterbrechungen erzielte ich durch Abschirmen des Windes
(vgl. S. 200). Da die Feistkiifer die Teststrecke zu schnell durchliefen, wurden bei
diesen Versuchen nur Mistkifer verwendet.

Das wichtigste z.B. an der Abb. 17 ablesbare Ergebnis dieser Ver-
suche ist: die Kifer orientieren sich auch nach nicht kontinuierlichen
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Abb. 17. Laufrichtungsverteilung eines Mistkiifers, der zunichst bei kontinuier-
lichem Wind (Punkte) lief. AnschlieBend orientierte er sich nach WindstoBen von
1 sec Dauer, die vom néchsten durch 2 sec Windstille getrennt waren

Abb. 18. Schematisierte Darstellung des Laufverhaltens eines Mistkifers bei
kontinuierlichem und diskontinuierlichem Wind. Die Pfeile auBerhalb des Kreises
geben die Windrichtung, die innerhalb des Kreises die Laufrichtung an. Z ist der
Zielkreis, die unterbrochene gerade Linie vom Kreismittelpunkt zum Zielkreis gibt
die Laufrichtung bei kontinuierlichem Wind wieder. Die zickzackférmige Linie
zeigt, wie das VT bei diskontinuierlichem Wind lduft, wobei die durchgezogenen
Striche die Laufrichtung bei Wind (4 sec Dauer), die gepunkteten die Fortbewe-
gungsrichtung withrend der Windstille (6 sec Dauer) darstellen

Windstrémungen kompaftreu. Dieses Resultat war nicht selbstverstind-
lich, denn auf kurze, einzelne WindstoBe, wie sie beim Anblasen durch
den Beobachter entstehen, reagieren die VT jedesmal mit Zusammen-
zucken, Umdrehen und deutlich schnellerem, unorientiertem Flucht-
verlauf. J

Ein wichtiges fluchtauslosendes Moment scheint dabei die nicht horizontale
Richtung des Luftstoes zu sein — ,,man‘ bldst normalerweise von schrig oben
und auch ein Feind, der anfliegt erzeugt mehr oder weniger schrig von oben kom-
mende Windst6Be. Schreckreaktionen fehlen unter den Versuchsbedingungen mit
horizontalen Windsto8en bei 6 von 10 gepriiften VT vollkommen, die iibrigen
zeigen anfiinglich lediglich ein kurzes Kopfeinziehen.

Plotzliche Windunterbrechungen lésen Wendebewegungen aus, die
in der Regel zu einer VergroBerung der Laufwinkel fithren — bezogen
auf die (nur noch theoretisch vorhandene) nichstliegende anemotaktische
Grundrichtung (vgl. Abb. 18 und S. 200). Normalerweise folgt dieser
Wendung bei fortdauernder Windstille eine individuell verschieden lange
(2—30 cm) gerade Laufstrecke, bevor es wieder zu einer — spontanen
und deshalb nicht in ihrem Richtungssinn vorhersehbaren — Wendung
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Abb. 19. Mittlere GréBe und mittlere Streuung der Laufwinkel bei kontinuierlichem

Wind (linke Spalte) und bei verschiedenartigem diskontinuierlichem Wind. Das

Verhiltnis von Wind (durchgezogene Striche) und Windstille (gepunktet) ist unter
der Abszisse aufgetragen (pro Mittelwert n = 20—40 Einzelldufe)

kommt. Das Ausmaf der auf die Windunterbrechung folgenden Wendung
laBt sich nach den bisherigen Beobachtungen nicht genau voraussagen;
es scheint z.T. zufallsbedingt zu sein, weshalb bei diskontinuierlichem
Wind die Streuung der Léufe um die Vorzugsrichtung im allgemeinen
zunimmt (vgl. Abb. 17, 19).

Infolge der Wendebewegungen nach Windunterbrechungen mufl man
bei diskontinuierlichem Wind eine Abweichung der Laufrichtungen von
dem bei kontinuierlichem Wind eingehaltenen Kurs erwarten, wie sie in
Abb. 18 dargestellt ist. Die Ergebnisse an 5 VT der Abb. 19 bestiitigen
diese Erwartung.

Das 6. VT der Abb. 19 reagierte iiberraschend. Zwar zeigten auch bei
ihm die beiden ersten Laufe die erwartete Richtungsabweichung, doch
simtliche folgenden Laufrichtungen zielten ungefihr in die positive
Grundrichtung. Diese Bevorzugung der positiven Grundrichtung wurde
auch bei den iibrigen VT, allerdings nach einer viel gro3eren Zahl von
Windunterbrechungen, zeitweilig gefunden. (Auch nach sehr héiufigem
Wechsel der Windrichtung bevorzugen viele VT die positive Grund-
richtung.)

Eine sichere Erklirung dieser Beobachtungen kann noch nicht gegeben werden.
Die Griinde konnten sinnesphysiologischer Natur sein. Die Erscheinung kénnte
aber auch mit einer méglichen biologischen Bedeutung der Léufe unter dhnlichen

Bedingungen im natiirlichen Lebensraum zu tun haben, etwa beim Herausfinden
aus einem ,,Labyrinth*: Wo der Wind herblist, gibt es einen Ausgang.
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Abb. 20. Mittlere WinkelgréBe (Ordinate) von 4 Mistkifern, die sich in einander
folgenden Laufserien zunichst bei kontinuierlichem Wind, dann bei Windst68en
von 1 sec Dauer und zunehmender Linge der Windstille und schlieBlich wieder bei
kontinuierlichem Wind orientierten. — Wie man an den Kurven 1, 2b und 3 er-
kennt, nimmt die WinkelgroBe nicht kontinuierlich mit dem Langerwerden der
Windstille zu, sondern sie bleibt nach einem anfinglichen Anstieg gleich oder
nimmt sogar wieder ab. Diese Erscheinung hingt nicht, wie man zunichst ver-
muten kénnte, mit der Pausenlinge zusammen, sondern mit der Zahl der voraus-
gegangenen Einzelversuche: Die Kurven 2a und 2 stammen vom selben VT.
Wiihrend es bei der 1. Versuchsserie mit zunehmender Pausenlinge sehr stark von
der bei kontinuierlichem Wind eingehaltenen Richtung abweicht, unterscheidet
sich bei der anschlieBend (2b) durchgefiihrten Versuchsserie keiner der Mittelwerte
bei diskontinuierlichem Wind von denen bei kontinuierlichem Wind signifikant.
Das VT 4 hat im vorigen Versuch (s. Abb. 19, gleiche Zeichen —x—) bei einem
Verhiltnis Winddauer : Windstille von 1:5 seine Laufwinkel signifikant vergroBert,
nicht mehr dagegen bei der 2. Versuchsserie hier. (Pro Mittelwert n=20—41
Einzelldufe)

Bei Versuchsserien, in denen der EinfluB} einer zunehmenden Pausen-
lange auf die Laufrichtung festgestellt werden sollte, zeigte sich: Je mehr
Wendebewegungen durch héufig wiederholtes Windausschalten induziert
werden, um so geringer wird die Abweichung von der bei kontinuier-
lichem Wind eingehaltenen Laufrichtung und um so geringer wird der
EinfluB einer zunehmenden Pausenlinge (vgl. Abb. 20). Die Ursachen
hierfiir sind: Nach héufig und in kurzen Zeitabstdnden wiederholten
Windunterbrechungen werden die anfinglich meist zwischen 30—100°
von der Kompafrichtung wegfithrenden Wendungen stark gedampft.
Sie betragen dann nur noch 10—20° oder sind bei einzelnen VT iiber-
haupt nicht mehr erkennbar. Gegeniiber Versuchsneulingen reagieren
diese Kifer sehr viel rascher auf einen wieder wahrnehmbaren Wind:
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Abb. 21. Beispiel einer Laufrichtungsverteilung eines Mistkéfers, der noch nie zuvor
im Versuch war, und der sich nur nach Windst68en von 1 sec Dauer, die durch
3 sec Windstille voneinander getrennt waren, orientieren konnte. Die ersten Liufe
fanden bei WindstéBen aus 180° statt (unten im Bild, ,,Kreis*‘ventilator), weshalb
die Streuung der ,,Kreislaufe‘‘ groBer ist als die der ,,Punktlaufe’* (vgl. Text)

Waihrend bei den ersteren ein WindstoB von 1sec Dauer, der vom
folgenden durch eine Pause von 3—8 sec getrennt ist, nicht beachtet
wird, beginnt das erfahrene VT schon Sekundenbruchteile nach erneut
einsetzender Windstromung mit der Laufrichtungskorrektur.

In den oben beschriebenen Versuchen waren die Mistkifer grund-
sitzlich zu Versuchsbeginn etwa 20—30mal bei kontinuierlichen Luft-
stromungen gelaufen. In Versuchen mit 4 nicht versuchserfahrenen
Mistkéfern wurde gepriift, wie sich die VT verhalten, wenn sie sich von
vornherein nur nach WindstéBen orientieren koénnen. '

Wie die Abb. 21 als Beispiel zeigt, ist auch unter diesen Bedingungen
eine Anemomenotaxis moglich. Die VI waren anfinglich immer sehr
unsicher; nach einiger Zeit orientierten sie sich dann aber genau so
schnell und sicher wie andere VT bei kontinuierlichem Wind.

3. Laminaritat

Infolge groBer meBtechnischer Schwierigkeiten lassen sich noch
keinerlei quantitativ exakte Aussagen dariiber machen, wie turbulent
ein Windstrom sein darf, daB sich die untersuchten Kafer eben noch
sicher anemomenotaktisch orientieren kénnen. Soll diese Orientierungs-
weise beim Lauf in natiirlicher Umgebung von Nutzen sein, so darf sie
entweder gegeniiber kleineren Turbulenzen nicht sehr anfillig sein oder
aber sie muBl grundsitzlich mit einer zweiten Richtungsorientierung
gekoppelt sein, die bei Auftreten von Turbulenzen allein die Kurs-

12 Z. vergl. Physiologie, Bd. 64
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Abb. 22. Laufrichtungen eines Mistkifers, der bei laminarem (X bzw. +) und bei
stellenweise stark turbulentem Wind (Punkte bzw. Kreise) lief

steuerung iibernimmt. In der Regel werden wahrscheinlich immer
mehrere Orientierungsweisen zusammenarbeiten, doch spricht die
Schnelligkeit und ,,Selbstverstindlichkeit’* mit der sich alle unter-
suchten Kéfer unter den Versuchsbedingungen rein anemomenotaktisch
orientierten gegen eine zwangsliufige Kopplung der Anemomenotaxis
mit einer zweiten Richtungsorientierung.

Bei Freilandversuchen mit Skorpionen konnte bewiesen werden, daf3
deren Anemomenotaxis sie auch in dicht bewachsenem und mit Steinen
besitem Gelidnde befahigt, eine KompafBrichtung iiber lingere Zeit sicher
einzuhalten. Entsprechende systematische Freilandversuche an Kifern
liegen noch nicht vor. Im Labor wurden einige Versuche mit Mistkéfern
durchgefithrt: Die VT liefen zundchst unter den iiblichen Bedingungen
auf der relativ glatten Arenafliche. Nach einer Serie von 20—30 Léufen
mubBten sie ihren Weg auf einem extrem unebenen Untergrund finden:
auf sehr stark zerknitterten Aluminiumfolien. Die Untergrundbeschaffen-
heit fithrt zu starken Turbulenzen, wie sich durch Raucheinblasen zeigen
laBt. Trotzdem sind die Mistkéfer noch zu einer menotaktischen Orien-
tierung fahig (vgl. Abb. 22). Grundsdtzlich nimmt die Streuung um die
Vorzugsrichtung gegeniiber den Kontrollversuchen auf glatter Lauf-
fliche signifikant zu. Die Streuungszunahme und die bei 2 VT beob-
achtete VergroBerung der mittleren LaufwinkelgroBe werden durch
Wendungen im Windschatten (vgl. das vorige Kapitel) und gleichartige
Drehbewegungen an Stellen, an denen groBere stationire Windwirbel
(Durchmesser >1 cm) ein Erkennen der Windrichtung fiir den Kifer
offensichtlich unméglich machen, verursacht. Dadurch, daB der Kifer,
der in einen groBen stationdren Windwirbel gerit, nach einer evtl.
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Wendung gerade weiterlduft, kommt er immer wieder schnell an eine
Stelle mit wahrnehmbarer gerichteter Luftstromung, die ihm eine er-
neute menotaktische Einstellung ermoglicht.

Die Untersuchungen iiber den EinfluB von Stéirke, Kontinuitit und
Laminaritit des Luftstromes auf die Windorientierung zeigen, daf die
Anemomenotaxis gegen Schwankungen und Stérungen der physikali-
schen GroBen des richtenden Reizes nicht sehr anféllig ist. Auch diese
Tatsache spricht dafiir, daB es sich nicht nur um eine unbedeutende
Zusatzorientierung handelt, die lediglich unter Versuchsbedingungen
klar in Erscheinung tritt. Vielmehr mufl man vermuten, daBl einer
Orientierungsweise, die so gut auf die natiirlichen Bedingungen und
moglichen Storungen eingestellt ist, auch eine wesentliche biologische
Bedeutung zukommt.

II1. Windwahrnehmung

Eine selbstverstiandliche Voraussetzung der Anemomenotaxis ist, daB
Luftstromungen und ihre Richtung wahrgenommen werden kénnen.
Beobachtet man Mistkéifer, Mehlkifer und ,,ruhige” (s.u.) Feistkifer,
wie sie sich z.B. nach plotzlicher Windstille aufrichten und mit Kopf
und Fiihlern pendeln, so hat man den — durch Versuche Birukows an
den Mistkéfern schon bestitigten — Eindruck, daB die Fiihler bei der
Windwahrnehmung beteiligt sein miissen. _

Um nachzupriifen, ob nur allein die Fiihler eine Feststellung von
Wind und Windrichtung erlauben und wo an den Antennen die spezifi-
schen Receptoren liegen, wurden eine Reihe von Ausschaltversuchen
durchgefiihrt.

1. Vollstéindiges Entfernen der Fiihler

In Tabelle 1 sind die Resultate von Versuchen wiedergegeben, in
denen antennenlose Mistkifer (und Mehlkéfer) unter den iiblichen
Bedingungen bei einer Windstéirke von 1,5—2,5 m/sec liefern.

Das Entfernen der Fiihler hat einen hemmenden Einflu8 auf die Laufbereit-
schaft der Mistkifer beim Windversuch. Sie laufen sehr langsam, bleiben hiufig
stehen, drehen sich oft im Kreis, richten sich dauernd ,,suchend* auf und ,,putzen*
die nicht vorhandenen Fiihler mit den Vorderbeinen. Die Tatsache, daB Fiihlerlose
bei richtender Lichtquelle wesentlich williger, groBere Strecken und deutlich
;chnel]er laufen, zeigt, daB es sich nur z.T. um einen Verletzungseffekt handeln

ann.

Bei 4 der 7 antennenlosen Mistkéfer und bei allen 5 untersuchten
Mehlkifern (in Tabelle 1 sind nur zwei Beispiele angefiihrt) lieB sich ein
richtender EinfluB kontinuierlicher Luftstrémungen nicht nachweisen.
Richtungsinderungen des Luftstromes wihrend des Laufens und kurzes,
stoBweises Anblasen losten bei simtlichen fithlerlosen Kafern z.T.
Wendungen, deren AusmaB und Richtung nicht voraussagbar waren,

12¢
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Tabelle 1. Laufrichtungswahlen fiihlerloser Mistkifer (G) wund fiiklerloser Mehlkifer
(T) in horizontalen Luftstromen wechselnder Richtung. Die Fiihler wurden zwischen
Kopfkapsel und Scapus durchirennt. (n = Zahl der ausgewerteten Einzelliufe)

Zeit Mittlere Mittlere Mittelwerts- Differenz
zwischen Vorzugs- Vorzugs- differenz ? stat.
Operation richtung richtung zu erwarten signi-
und Versuch Wind aus Wind aus 130° fikant ?
50° 180°
1.VT 5Std 105° 4 58°a 130° 4+ 58° 25° -—
G (n=46) (n=>51)
2.VT 12 Std 115° 4 70° 78° 4 60° 37° —
G (n=>54) (n=46)
3.VT 24 Std 169° 4-40° 147° 4-44° 22° —
(n="51) (n=31)
4. VT 4 Wochen 128° 4-42° 147° 4-43° 19° —_
G (n=68) (n="59)
5.VI 4 Wochen 157° 4 58° 202° 4 65° 45° »=0,03
G (n=46) (n=45)
6. VT 4 Monate 97° 4 50° 158° 4 46° 61° < 0,001
G (n=2>51) (n=162)
7.VT 4 Monate 114° 4 32° 164° +46° 50° »< 0,001
(e} (n=142) (n=59)
1.VT  intakt 24° 4 14° 143° 4 15° 119°p p< 0,001
T (n=29) (n=31)
operiert (151°+74°)¢  (157°+68°) (6°) .
1 Std (n=>53) (n=45)
operiert (0° +66°) (71° 4+ 77°) (71°) —
14 Tage (n=239) (n=169)
5.VT intakt 18° 4+ 15° 149° 4+ 10° 131° p< 0,001
b . (n=25) (n=21)
operiert (186° 4 77°) (153° 4 76°) (33°) -
1 Std (n=236) (n=26)
operiert (84° + 69°) (52° 4+ 72°) (32°) (=4
14 Tage (n=39) (n="5T7)

2 In diesen Experimenten wurden die VT immer gleich (nach 130°) aufgesetzt,

um die Streuung — z.B. durch zu langsame Laufrichtungskorrekturen — még-
lichst gering zu halten, damit auch leichte Einfliisse eines Windrichtungswechsels
noch erkannt werden konnen. Auch die Laufrichtungsverteilungen von solchen VT,
bei denen keinerlei EinfluB der Windrichtung festgestellt werden konnten, unter-
scheiden sich hier z.T. noch signifikant von Zufallsverteilungen, da ein groBer
Teil der Liufe ungefihr in Aufsetzrichtung weiterfithrt. Setzt man diese Kifer
in verschiedene Richtungen auf, so weichen ihre dann erhaltenen Laufrichtungs-
verteilungen nicht mehr signifikant von Zufallsverteilungen ab.



Anemomenotaktische Orientierung bei Kifern 179

Abb. 23. Verteilung der Laufrichtungen eines fiihlerlosen Mistkifers in Luftstro-

mungen wechselnder Richtung. Die Fihler wurden 4 Monate vor dem Versuch

entfernt. — Der Pfeil in der Kreismitte zeigt die Aufsetzrichtung an; die Pfeile,

die vom Kreisrand nach auBlen weisen, geben die Richtung der beiden Vorzugs-
vektoren wieder

z.T. nur Kopfeinziehen, aus. Windstéfle werden also auch ohne Fiihler
noch wahrgenommen, normalerweise aber mcht mit gerichteten Orientie-
rungsreaktionen beantwortet.

Die beiden Mittelwerte des 5. VT sind mit »=0,03 knapp gesichert;
bei den VT 6 und 7 unterscheiden sich die Mittelwerte hochsignifikant.
Diese Ergebnisse zeigen, da — einzelne fiihlerlose VI zumindest —
Wind mit einer Strémungsgeschwindigkeit von 1,5—2,5 m/sec nicht nur
wahrnehmen, sondern daf sie auch seine Richtung ungefihr bestimmen
konnen. (Welche Rezeptoren sie zu dieser Leistung befahigen, ist noch
unbekannt.)

Wie ein Vergleich der Laufrichtungsverteilungen des ,,besten‘‘ Fiihler-
losen (Abb. 23) z.B. mit der in Abb. 7 dargestellten eines normalen VT
zeigt, bleibt nur ein vergleichsweise kiimmerliches Orientierungsver-
moégen beim Fiihlerlosen iibrig. Bei keinem der intakten Kéfer erreicht

b Es wurde mit ungeblendeten Mehlkiifern gearbeitet. Wie die Ergebnisse nach
Ausschaltung der Fiihler zeigen (bzw. hier nicht aufgefiihrte Kontrollversuche mit
intakten VT ohne Wind), erméglicht das zentral aufgehingte Rotlicht allein keine
Richtungsorientierung. Es kann aber die Ergebnisse insofern verfilschen, als die
anemomenotaktisch orientierten VT versuchen, sobald sie aus dem zentralen Teil
der Lauffliche gekommen sind, sich zusitzlich noch nach der Lichtquelle zu
richten (vgl. S. 158). Hierauf diirften die relativ geringen Differenzen der Mittel-
werte vom Erwartungswert 130° zuriickzufiihren sein.

¢ Eingeklammerte Werte zeigen an, daB sich die Verteilung nicht signifikant
von einer Zufallsverteilung unterscheidet.



180 K. E. LINSENMAIR:

die Streuung der anemomenotaktischen Léufe um die Vorzugsrichtung
bei kontinuierlichem Wind jemals vergleichbare Hohen. Beim normalen
VT weichen unter den hier gegebenen Versuchsbedingungen die realen
Mittelwertsdifferenzen der Laufrichtungsverteilungen bei Wind aus 50°
und Wind aus 180° vom Erwartungswert 130° um hochstens 5° ab —
falls kein Seitenwechsel stattfindet (s. S. 193), wofiir hier keine Anhalts-
punkte gefunden werden konnten —, wogegen die Abweichungen vom
Erwartungswert bei den Fiihlerlosen sehr viel grofer sind.

Die Befunde iiber die geringe Orientierungsgenauigkeit lassen ver-
muten, dafl die Receptoren, die dem fiihlerlosen Mistkéfer die ungefihre
Wahrnehmung der Windrichtung erlauben, bei der Anemomenotaxis
des intakten VT keine erhebliche Rolle spielen.

Hiergegen, wie gegen jeden operativen Ausschaltungsversuch, konnte man ein-
wenden, daB nicht die Entfernung der entscheidenden Receptoren zu den Ausfall-
erscheinungen fiihrt, sondern irgendwelche allgemeine Stoérungen des Verhaltens,
die von den operationsbedingten Verletzungen verursacht werden. Dagegen spre-
chen aber:

1. Die Ausschaltexperimente, bei denen die Gelenke nur verklebt wurden (s.u.).
Das Orientierungsverhalten dieser VT unterschied sich nicht erkennbar von dem
der Operierten.

2. VT, deren Fiihier beidseitig stark verkiirzt wurden (s.u.), orientieren sich
einige Stunden nach dem Eingriff eindeutig anemomenotaktisch.

3. Auch nach einer Erholungszeit von 4 Monaten ist keine genaue Richtungs-
orientierung maoglich (vgl. Tabelle 1). Nach einer so langen Zeit kann kein Effekt
der Operationsverletzungen mehr erwartet werden. Es muB vorerst auch noch
fraglich bleiben, ob alle antennenlosen Mistkifer nach geniigend langer Zeit sich
wieder ungefihr nach der Windrichtung orientieren konnen (vgl. Tabelle 3: trotz-
dem 2 Monate zwischen Operation und Versuch lagen, war kein signifikanter Ein-
fluB der wechselnden Windrichtungen auf die Laufkurse nachweisbar).

4. Die Mistkéfer Nr. 6 und 7 der Tabelle 1 zeigten auf Windgeschwindigkeiten
unter 1 m/sec keinerlei Orientierungsreaktionen mehr, wihrend sie sich mit intakten
Fithlern noch nach wesentlich langsameren Windgeschwindigkeiten orientieren
koénnen (vgl. S. 170).

5. Bei keinem der untersuchten Tenebrioniden lieB sich 14 Tage (5 Mehlkifer,
vgl. Tabelle 1) oder 2 Monate (2 Feistkiifer) nach der Operation eine Windorientie-
rung nachweisen. Es wire natiirlich méglich, da nach einer noch lingeren Er-
holungszeit auch bei den Tenebrioniden wieder ein EinfluB der Windrichtung auf
die Laufrichtungen nachweisbar wird. Da es aber hier primir darauf ankommt,
nachzuweisen, daB die Ausfallerscheinungen nicht auf einen unspezifischen Ver-
letzungseffekt zuriickzufithren sind, geniigt es m. E. zu zeigen, daB nach 14 Tagen
eine Windorientierung noch nicht méglich ist.

Aufgrund dieser Resultate scheint es gerechtfertigt, im folgenden
davon auszugehen, daf der intakte Kdifer die Windrichtung ganz iiber-
wiegend mit Hilfe von Antennenreceptoren bestimmd.

Nach den bisherigen Untersuchungen iiber Stromungsreceptoren der
Insektenantenne (u.a. Biene: HErAN, 1959; Calliphora: BURKHARDT u.
ScHNEIDER, 1957; P. ScENEIDER, 1965; GEWECKE, 1967; Culex:
BissLer, 1958) liegt die von Brrukow (1958) geduBerte Vermutung
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nahe, daf auch beim laufenden Mistkifer Stromungsreize von den
Johnstonschen Organen wahrgenommen werden. Diese Annahme kann
mit den im folgenden aufgefithrten Experimenten zwar aus methodischen
Griinden noch nicht zweifelsfrei bewiesen, aber doch sehr wahrschein-
lich gemacht werden.

2. Nichtoperative Ausschaltungen von Antennengelenken

Es wird Nagellack, Schellack oder ein Wachs-Kolophoniumgemisch zur Blockie-
rung der Gelenke verwendet, wobei sich Schellack nicht bewihrte.

Festlegung von Kopf-Scapus- und Scapus- Pedicellusgelenk. Wie das
in Tabelle 2 wiedergegebene Beispiel und die identischen Ergebnisse an
2 weiteren VT zeigen, ist fiir die Windrichtungsperzeption keine Be-
weglichkeit des Scapus-Kopf- und des Scapus-Pedicellusgelenks er-
forderlich.

Diese Aussage muBl etwas eingeschrinkt werden, sie gilt in vollem Umfang nur
fiir VT, die in den windzugewandten Teil der Arena laufen, was alle hier gepriiften
taten. Bei Laufen, die in die windabgewandte Kreishilfte zielten, konnte bei
spiteren Versuchen mehrfach ein auffallendes Pendeln wihrend des Laufens beob-
achtet werden. Es ist naheliegend zu vermuten, daB die Unfahigkeit der Kifer, die
Antennen héher zu stellen und damit dem von hinten kommenden Wind eine
bessere Angriffsfliche zu bieten, zu diesem Verhalten fiihrt (vgl. S. 184).

In allen Versuchen wurden die Grundglieder immer so festgelegt, daB eine
ungefihr normale Winkelstellung des. Fiihlers zur Korperlingsachse resultierte.
Differenzen von bis zu 20° zwischen rechtem und linkem Fiihler fiihrten zu keiner
auffallenden Beeintrichtigung der anemomenotaktischen Orientierungsfihigkeit.

Festlegung der Geifelglieder distal des Pedicellus-Flagellumgelenks und
Ausschaltung der Beweglichkeit samtlicher Antennengelenke mit Ausnahme
des Pedicellus-Flagellumgelenks. Wie die an je 2 VT gewonnenen Resultate
zeigen (in Tabelle 2 ist nur je ein Beispiel wiedergegeben), haben diese
Eingriffe keine signifikante Verschlechterung der Orientierungsfihigkeit
zur Folge, wenn man nur die Laufrichtungsverteilungen vergleicht (zur
Streuungserhéhung vgl. FuBnote b zu Tabelle 2).

Betrachtet man nicht nur das Endergebnis des Versuchs, sondern auch das
Verhalten der VT, so zeigen sich deutliche Stérungen. Die VT bemiihen sich mit
kurzen Unterbrechungen stundenlang, den Lack zu entfernen. Dabei lassen sie
sich anfiinglich auch durch starkes Kneifen nur fiir wenige Sekunden stéren. Zur
Laufrichtungskorrektur nach Windrichtungsinderungen benétigen sie lingere
Zeiten als intakte Kiifer, sie zogern hiufiger withrend des Laufens und gehen ofters
einmal ein kurzes Stiick in eine falsche Richtung. Sehr deutlich wird auch die
untere Grenze der notwendigen Windgeschwindigkeit nach oben verschoben: VT,
deren Flagellum mit Lack iiberzogen war, orientierten sich in keinem Fall nach
Luftstromungen unter etwa 0,8 m/sec (s.u.).

Blockierung des Pedicellus-Flagellumgelenks. Nach diesem Eingriff ist,
zumindest wiahrend der folgenden 48 Std, keine Windorientierung mehr
nachweisbar. Bei keinem der 5 untersuchten VT unterscheidet sich nach
dem Eingriff die mittlere Vorzugsrichtung bei 50°-Wind von der bei
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Tabelle 2. Richtungsorientierung von Mistkifern im horizontalen Luftstrom nach der

Festlegung verschiedener Fiihlergelenke. (n=Zahl der ausgewerteten Liufe)

Intaktes Vorzugs- Vorzugs- Signi- Signifikante Unter-
VT oder richtung, richtung, fikante schiede der Streu-
Art des Wind aus Wind aus Mittel- ungen vor und nach
Eingriffs 50° 180° werts- Eingriff,
differenz 'Wind aus
p< 0,001 50° 180°
1.VT  intakt 70°+13° 198° 4 8° 128°
(n=25) (n=27) p<0,01b
Kopf-Scapus  28°4-18° 159° 4 16° 131° —
und Scapus- (n=22) (n=28)
Pedicellus-
gelenk
festgelegt
1.VT  intakt 201° 4 8° 30° 4+ 7° 189a
(n=23) (n=235)
Flagellen- 195° 4 8° 325°4-9° 130°
gelenke (n=31) (n=29)
blockiert
1.VT  intakt 79° 4+ 9° 210° 4 7° 131°
(n=28) (n=235) p<0,01P
nur Pedicellus- 1°4-11° 217° 4+ 12° 126° -
Flagellum- (n=23T7) (n=31)
gelenk frei p~ 0,03
wieder 80°4+9° 210° 4 7° 130° —
intakt (n=38) (n=26)
2. VT  intakt 61°4-6° 192° 4 3° 131°
(n=21) (n=19) p< 0,001 p<0,001
Pedicellus 220° + 50° 220° 4 48° (0°)
Flagellum- (n=42) (n=34)
gelenk
festgelegt p< 0,001 p<0,001
wieder 62° 4-5° 190° 4 7° 128°
intakt (n=20) (n=15)

Seitenwechsel zuriickzufithren (vgl. S. 193).

a Diese vom Erwartungswert abweichende Mittelwertsdifferenz ist auf einen

b Die signifikant hohere Streuung nach Blockierung von Antennengelenken

bei den beiden VT hingt nur indirekt mit dem Eingriff zusammen. Die Kifer
sind nach den Lackierungen immer sehr schreckhaft und fliehen deshalb an-
fanglich oft ungefihr in Aufsetzrichtung, wobei sie ihren Lauf entweder gar
nicht oder erst zu spéit nach der Luftstromung ausrichten. LaBt man die ersten
ca. 10—15 Laufe auBer acht und vergleicht nur die Verteilung der folgenden
Kurse mit den Laufrichtungsverteilungen der intakten Kéfer, dann unterscheiden
sich die Streuungen in keinem Fall mehr signifikant.
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180°-Wind signifikant (in Tabelle 2 ist wieder nur eines der 5 gleichen
Resultate wiedergegeben). Dagegen weicht vor dem Festlegen des Ge-
lenks oder nach dem Entfernen des Lacks die tatsichliche Mittelwert-
differenz der beiden Laufrichtungsverteilungen vom Erwartungswert um
hochstens 4° ab. Der identische Versuch an 2 Mehlkifern ergab dasselbe
Resultat. Im Endeffekt spielt es keine Rolle, ob die Fiihler vollstindig
entfernt oder nur die Pedicellus-Flagellumgelenke festgelegt werden.

Bewegungen im Pedicellus-Flagellumgelenk werden bei den bislang
untersuchten Insekten vorwiegend vom Johnstonschen Organ wahr-
genommen (Lit. s. S. 180). Da aber auch andere Sinnesorgane, die auf
Bewegungen im Pedicellus-Flagellumgelenk ansprechen kénnten, bei
manchen Insekten vorkommen (s. EceErs, 1924; ScHLEGEL, 1967), sind
die obigen Ergebnisse noch kein endgiiltiger Beweis, da8 in den Fiihlern
allein die Johnstonschen Organe eine Bestimmung der Windrichtung
erlauben.

3. Fiihlerverkiirzungen

Die gerade geschilderten Versuche haben bewiesen, da diejenigen
Antennenreceptoren, die der Windrichtungsbestimmung dienen, auf
Bewegungen im Pedicellus-Flagellumgelenk ansprechen. Die distalen
Glieder der Antenne dienen demnach als windfangender Hebelarm.

Verindert man die beiden Hebelarme unsymmetrisch, wie es sich bei einer
Lackierung leicht ereignet, mul man Stérungen erwarten, wie sie in einigen Fillen
auch auftraten, in denen das Flagellum mit Lack iiberzogen worden war (unsicheres,
langsameres Korrigieren der Laufrichtungen, zeitweilige Laufrichtungsfehler u.i.).
Auch die Beobachtung, daB Windgeschwindigkeiten unter etwa 0,8 m/sec nach
Flagellumlackierung keine anemotaktische Orientierung mehr erlauben (vgl. S. 181)
findet hier ihre einleuchtende Erklirung: Die bei niedriger Windgeschwindigkeit
am Fiihler angreifenden Krifte reichen nicht aus, um den lackbestrichenen und
dadurch schwereren Fiihler so auszulenken, wie es zur Erregung der Rezeptoren
notwendig wire.

Bei Betrachtung der Mistkéferfiihler ist man geneigt, den aus
Lamellen bestehenden Endkolben ihrer groBen Oberfliche wegen eine
besondere Bedeutung bei der windbedingten Antennenauslenkung bei-
zumessen. DANZER (1956) schlieB3t aus seinen Versuchen, in denen er die
Endkolben entfernte: ,,...die Receptoren fiir eine anemotaktische
Orientierung miissen in den Fiihlerlamellen liegen*, was mit Sicherheit
nicht zutrifft, wie die oben angefiihrten Versuche schon zeigten. Sein
Irrtum ist darauf zuriickzufiihren, daB er eine positive, durch Kotgeruch
ausgeloste Anemotaxis untersuchte. Die Endkolbenamputation fiithrt
durch die Ausschaltung der Geruchsrezeptoren auf den Lamellen (vgl.
WARNKE, 1931) zu einer starken Stérung der hierbei beteiligten Duft-
orientierung. Birukow (1958) fand, daB sich die Kafer nach einer End-
kolbenamputation noch gerichtet fortbewegen, ,,wenn auch sehr un-
sicher*‘,
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Bei den Amputationsversuchen habe ich mich darauf beschrinkt,
1. den EinfluB des Entfernens der Endkolben auf die Orientierungs-
genauigkeit festzustellen und 2. zu priifen, wieviel Flagellenglieder mini-
mal erforderlich sind, um bei einer Windstérke zwischen 1—2,5 m/sec
noch eine anemomenotaktische Orientierung zu ermoglichen.

1. In einem Windstéarkenbereich von 1—2,5 m/sec hat das Entfernen
der Endkolben — von einer anfinglichen Unsicherheit wéhrend der
ersten 10—20 Laufe abgesehen — keine signifikante Verschlechterung
der Orientierungsgenauigkeit zur Folge (vgl. 1 von 3 identischen Ver-
suchsergebnissen in Tabelle 3).

LaBt man einige Stunden zwischen Operation und 1. Versuch verstreichen,
dann erkennt man VT, deren Endkolben entfernt wurden, nur daran, daB sie bei
Liufen in die windabgewandte Kreishilfte stark um die letztlich doch genau ein-
gehaltene Vorzugsrichtung pendeln. Zur Erklirung dieses Pendelns bietet sich die
folgende Vermutung an (vgl. S. 181): Bei spitzwinkeligen Laufrichtungen kann der
von hinten kommende Wind nicht am ganzen Fiihler angreifen, da dessen proximaler
Teil im Kérperwindschatten liegt. Kann der Wind nur am distalen Teil der Antenne
wirken, muB} die relative Bedeutung der Endkolben griBer sein, als wenn er an
der gesamten Fiihlerlinge angreifen kann. Bei Geschwindigkeiten um oder unter
0,6 m/sec konnte bei VT, deren Endkolben entfernt worden waren, keine Wind-
orientierung festgestellt werden.

2. Je 2 Flagellenglieder pro Antenne ermdéglichen noch eine anemo-
menotaktische Orientierung bei Windstérken bis herab zu 1 m/sec und
bei Liaufen in die windzugewandte Hélfte der Lauffliche (VT2 als Bei-
spiel in Tabelle 3). Mit nur noch je einem Flagellenglied konnte sich
keiner der 4 getesteten Kafer mehr nachweisbar nach der Windrichtung
orientieren, auch wenn 2 Monate zwischen Operation und Versuch lagen
(vgl. Tabelle 3).

Deutlicher als an der Streuungszunahme der Einzelliufe um die Vorzugsrich-
tung konnte man den Effekt einer fortschreitenden Fiihlerverkiirzung an der zu-
nehmenden Hiufigkeit von Kreisldufen erkennen. Auffallend war, daB die Kreis-
ldufe hiufig phasenweise auftraten. 15 gerichteten Liufen folgten z.B. 5 min, in
denen sich das VT nur um sich selbst drehte, danach hielt es wieder fiir eine Reihe
von Liufen einen geraden anemomenotaktisch gesteuerten Kurs ein, darauf folgte
wieder eine ,,Drehphase‘ usw. Mehrfach muBten Versuche abgebrochen werden,
da die VI — auch wenn Tage und Wochen zwischen Operation und Versuch
lagen — nach anfinglicher Windorientierung in ein nicht mehr endenwollendes
Kreislaufen gerieten. Sobald man wihrend des Kreislaufens die Platte kippt, so
daB eine Schwerkraftorientierung erméglicht wird oder nach Entfernen des Lacks
auf den Augen eine Lichtquelle einschaltet, schligt das VT wieder einen geraden
Kurs ein.

Nach den bisherigen — noch nicht quantifizierten — Beobachtungen zeigen
vollig Antennenlose aber auch Intakte bei Windstille wesentlich seltener diese
Manegebewegungen, als VT, die sich gerade noch nach dem Wind orientieren
kénnen. Die Vermutung liegt nahe, daB sie den Wind zwar noch mit Hilfe der
Fiihler wahrnehmen, seine Richtungsfeststellung aber groBe Schwierigkeiten be-
reitet und leicht gestort werden kann. (Diese VT sind immer sehr viel schreckhafter
als intakte Kiifer!)
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Tabelle 3. Geotrupes silvaticus: Orientierung in horizontalen Luftstromen nach
Amputation der Endkolben und einiger Flagellenglieder.

(n=Zahl der ausgewerteten Liufe)

AusmaB der Vorzugs- Vorzugs- Mittel- Mittel-
Amputation; richtung, richtung, werts- werts-
Zeit zwischen Wind aus Wind aus differenz  differenz
Amputation 50° 180° erwartet  signi-
und Versuch 130° fikant
p ==
3. VT intakt 69° 4+ 8° 198° 4+ 10° 129° p< 0,001
(n=22) (n=28)
Endkolben 270° 4-10° 43° 4+ 11° 133° p< 0,001
amputiert (n=20) (n=26)
1 Std
1.VT  noch 3 Flagel- 20° 4+ 18° 142° 4-26° 122° < 0,001
lenglieder an (n=47) (n=237)
jeder Antenne
vorhanden
24 Std
2. VT noch 2 Flagel-  184° 4 23° 312°4-23° 128° p< 0,001
lenglieder an (n=239) (n=24)
jeder Antenne
vorhanden
14 Std
3. VT rechter Fiithler = (115°470°)2 (168°+72°)  (55°) —
2 Flagellen- (n=164) (n = 56)
glieder, links
1 Flagellenglied
12 Std
selbes VT 195° 4- 48°D 165° 4 46° (30°) —
2 Monate nach  (n=>56) (n=165)
Amputation
4. VT  pro Fiihler 146° - 48° 174° -+ 49° (28°) —
nur je 1 Fla- (n=40) (n=29)
gellenglied
14 Tage
5. VT wie4. VT 50° 4-49° 75° 4 55° (25°) —
(n=86) (n="170)
6. VT  wie 4. und 100° 4 45° 106° 4- 44° (6°) —
5. VT, (n=42) (n=40)
aber 2 Monate

a Kingeklammerte Werte = die Verteilungen unterscheiden sich nicht signifikant

von einer Zufallsverteilung.

b Vgl. FuBnote a zu Tabelle 1.
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Abb. 24. Verteilungen der Laufrichtungen von 4 Mistkifern, deren individuelle

Vorzugsrichtung etwa 30° (27—32°) rechts der positiven Grundrichtung liegt. Die

Laufe, die nicht in den Vorzugsquadranten fithren, verteilen sich nicht gleich-
méBig iiber den Restkreis (s. Text)

Ein Nebenergebnis dieser Amputationsversuche ist der sichere Be-
weis, daBl ein Verlust der Geruchsreceptoren die menotaktische Ein-
stellung zur Luftstromung nicht beeinflullt. Die Receptoren, die dem
Mistkéfer eine Ferngeruchsorientierung erlauben, liegen ausschlieBlich
auf den Lamellen der Fiihlerkeulen (WARNKE, 1931). Die Palpenrecep-
toren sprechen nur auf sehr hohe Duftkonzentrationen im engsten Nah-
bereich an.

1IV. Die mehrdeutige Richtungsorientierung

Schon bei Betrachtung der Abb. 7, viel deutlicher aber bei Abb. 24,
fallt auf, daB diejenigen Léufe, die nicht in die Vorzugsrichtung zielen,
sich nicht gleichméBig iiber den Rest des Kreises verteilen. Vergleicht
man in den beiden am haufigsten angelaufenen Quadranten von Abb.24
die mittleren Abweichungen der Laufrichtungen von der jeweiligen
Grundrichtung (d.h. im windzugewandten von der positiven im wind-
abgewandten von der negativen Grundrichtung, s. S.200ff.) und die
Streuung der Werte um die jeweilige Vorzugsrichtung, so trifft fiir beide
GroBen die Nullhypothese zu: Bezogen auf die Grundrichtungen laufen
die 4 Mistkéfer also in beiden Quadranten denselben Vorzugswinkel mit
derselben Streuung.

Bei Versuchen, in denen einzelne VT, die sich fiir eine bestimmte
Richtung entschieden hatten, nach lingeren Ruhepausen immer wieder
laufen muflten, erhielt ich haufig vergleichbare Ergebnisse: Von einer
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Laufserie zur néichsten énderte sich die Grundorientierung und/oder
Seitenbeziehung zum richtenden Reiz, nicht aber die WinkelgroBe.
Seitenwechsel bei unverinderter WinkelgroBe beobachtet man nicht
selten auch, wenn bei gleichbleibender Aufsetzrichtung die Windrichtung
um mehr als 90° gedndert wird.

Die spontanen anemomenotaktischen Laufrichtungen von Mist- und
Mehlkifern fiihren nicht in simtliche moglichen Richtungen des Voll-
kreises, sondern es heben sich 4 Vorzugsrichtungen — in jedem Quadrant
eine — deutlich ab (vgl. Abb.4 und 5). Berechnet man die Abweichungen
der Laufrichtungen von der jeweiligen Grundrichtung in jedem Qua-
dranten (Tabelle 4), dann zeigt sich eine bemerkenswerte Ubereinstim-
mung in der GroBe der Vorzugswinkel.

Tabelle 4. Mittlere Abweichungen der Laufrichtungen von der jeweiligen Grund-
richtung bei spontaner anemomenotaktischer Orientierung. Die Verteilungen sind in der
Abb. 4 (Tenebrio molitor) und der Abb. 5 (Geotrupes silvaticus) dargestellt

1. Quadrant® 2. Quadrant 3. Quadrant 4. Quadrant

Tenebrio 34°412° 32° 4 14° 38° 4 15° 36°+15°
molitor (n=184) (n=134) (n=150) (n=1175)
Geotrupes 23° 4 15° 28° 4 18° 34°419° 27° 4+ 17°
silvaticus (n=218) (n=17) (n=108) (n=257)

2 Die Quadranten werden im Uhrzeigersinn von 0° ausgehend numeriert; 0° =
die positive Grundrichtung (vgl. Abb. 3). n=die Zahl der ausgewerteten Einzel-
laufe.

Die Bevorzugung gleicher WinkelgroBenbereiche in den 4 Quadranten
durch das einzelne wie auch durch verschiedene Individuen einer Art
legt folgende Vermutung nahe: Die Wahl dieser Winkelbereiche ist
darauf zuriickzufiithren, daB die Kéfer spontan bestimmte Drehkom-
mandogroBen, die Sollwinkeln zwischen 10—45° GrofBe entsprechen,
bevorzugen und diese mit wechselnder Seitentendenz und/oder wechseln-
dem Taxisvorzeichen verbinden.

Wenn die Drehkommandogrée tatsachlich, wie sich aus der gerade
geduBerten Vermutung ergibt, vierdeutig in ihrem Richtungssinn ist,
sollte es im Experiment gelingen, die Quadrantenwahl von Versuchs-
neulingen zu beeinflussen, ohne daB sich an der WinkelgroBe etwas
éndert.

Bei vielen Experimenten war ein Zusammenhang zwischen Qua-
drantenwahl und Aufsetzrichtung festgestellt worden. Es lag nahe, diese
Beobachtungen im Zusammenhang mit der gerade aufgeworfenen Frage
systematisch zu untersuchen.
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1. Der EinfluBl der Aufsetzrichtung auf die Vorzugslaufrichtung

Bei den Versuchen wurden ausschlieflich solche Mistkéifer und Tenebrioniden
verwendet, mit denen zuvor noch nie experimentiert worden war. Die Individuen
einer Versuchsgruppe wurden vom ersten bis zum letzten Lauf in eine gleich-
bleibende Richtung (entweder nach 0, 90, 180 oder 270°) aufgesetzt. Jedes VT
lief etwa 40—50mal. Wihrend und am Ende eines jeden Versuchs wurde durch
Anderung der Windrichtung um 40—60° gepriift, ob sich die VT auch wirklich
nach dem Wind orientierten.

Die Ergebnisse dieser Versuche sind in der Abb. 25 (Mistkéafer) und
der Abb. 26 (Feistkifer) zusammengefaBt. Die Verteilungen der Lauf-
richtungen der einzelnen — nach der Aufsetzrichtung getrennten —
VT-Gruppen einer Art lassen sich nach dem Homogenitéatstest hoch-
signifikant gegeneinander sichern (p <0,0005): Die Wahl der spontanen
Vorzugslaufrichtung hingt unter diesen Versuchsbedingungen beim nicht
versuchserfahrenen Kifer also eindeutig von der Aufsetzrichtung ab.

VT, die gegen den Wind aufgesetzt werden, wilhlen ungefihr gleichhidufig
entweder den rechten oder den linken Quadranten. Bei einer groBeren VT-Gruppe
besteht also ein ausgewogenes Verhiltnis zwischen der spontanen Rechts- und
Linkstendenz, wie es bei Aufsetzen gegen den Wind erwartet werden muB, wenn
eine bevorzugte WinkelgroBe gegeben ist, es aber dem Zufall iiberlassen bleibt,
ob der Vorzugslaufwinkel nach rechts oder links von der Grundrichtung fihrt.

Setzt man die Kiéfer mit dem Wind auf, so werden alle 4 Quadranten ange-
laufen. Wihrend dieses Versuchs kommt es bei einem Teil der Mistkiifer kurz nach
Versuchsbeginn zu Konflikten: Eine starke Neigung, in die windzugewandte Kreis-
hilfte zu laufen, konkurriert offensichtlich mit der durch die Aufsetzrichtung ge-
forderten Richtungstendenz. Diesen Konflikt kann man bei Beobachtung auch
direkt am Verhalten der Kifer erkennen. Die Neigung, trotz einer gegensitzlichen
Aufsetzrichtung, in die windzugewandte Kreishilfte zu laufen, nimmt mit zu-
nehmender Zahl der Einzelversuche zu (s. S. 207).

Mistkifer (bei Stichproben ebenso Feistkifer), die mit dem Kopf nach 90 oder
270° aufgesetzt werden, bevorzugen jeweils hochsignifikant den gleichseitigen wind-
zugewandten Quadranten.

Betrachtet man die Versuchsergebnisse jetzt nicht unter dem Aspekt
der Richtungswahl, sondern achtet man lediglich auf die Winkelgrofe
in den einzelnen Quadranten, dann zeigt sich, dafl die Aufsetzrichtung
hier keinen vergleichbaren Einflu8 ausiibt (Tabelle 5). Mistkéfer, die sich
bei einem ersten Versuch (ca. 20—50 Einzelldufe) fiir eine bestimmte
Laufrichtung entschieden haben, lassen sich durch einen Wechsel der
Aufsetzrichtung in einem gleich anschlieBend durchgefiihrten Experi-
ment nur in sehr seltenen Fillen zu einer Laufrichtungsinderung ver-
anlassen. Bei Feistkdfern dagegen iibt eine neue Aufsetzrichtung auch
bei einem 2. Versuch noch einen starken Einflul auf die Laufrichtungs-
wahl aus. Somit bestand die Méglichkeit, bei derselben VT-Gruppe die
Abhiéngigkeit der Quadranten- und WinkelgroBenwahl von einer
wechselnden Aufsetzrichtung zu untersuchen.
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Abb. 25. Abhingigkeit der spontanen Laufrichtungswahl von der Aufsetzrichtung

(= Pfeile in der Kreismitte). Versuche mit Mistkifern, die alle erstmalig unter den

Versuchsbedingungen liefen. (MaBstab in der Kreismitte hier und in den folgenden
Diagrammen = 10 Liufe)

Die in Abb. 27 wiedergegebenen Versuchsergebnisse zeigen, wie stark
sich die Quadrantenwahl bei Pimelia durch einen Wechsel der Aufsetz-
richtung beeinflussen lit und wie dhnlich die Laufrichtungsverteilungen
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Tabelle 5. Mittlere Abweichungen der Laufrichtungen von der jeweiligen Grundrichtung
in den je nach Aufsetzrichtung bevorzugt angelaufenen Quadranten® (n—=Zahl der

ausgewerteten Liufe)
Aufsetz- 1. Quadrant 2. Quadrant 3. Quadrant 4. Quadrant
richtung
Geotrupes silvaticus
0° 27° 4+ 21° - — 21° 4-16°
(n=291) (n=243)
180° 30° 4 23° 24° 4 21° 30°4-18° 34° 4-22°
(= =46) (n=283) (n=131) (n=102)
90° 28° 4+ 17° 33° 4 20° - -
(n=430) (n=106)
270° -- -— —- 27° +19°
(n=2379)
Pimelia
0° 42° 4 26° - — 35° 4 21°
(n=258) (n=310)
180° 32° 4-23° 30°4+17° 30° 4-16° 29° 4 17°
(n=102) (n—=284) (n=1177) (n=116)

a Ein statistischer Vergleich der Mittelwerte hat keinen Sinn, da es hier nur
darauf ankommt, zu zeigen, daB die Vorzugswinkel in ihrer GréBenordnung in den
jeweils angelaufenen Quadranten gleich bleiben. Eine Identitit der Mittelwerte
kann nicht erwartet werden, da es sich um Gruppen von Individuen handelt, von
denen jedes einzelne innerhalb des artspezifischen WinkelgroBenbereiches einen
individuell verschieden groBen, bevorzugten Laufwinkel wihlt (vgl. Tabelle 7). Nach
einer individuell verschieden langen Versuchsdauer ist die Orientierung nicht mehr
nur winkelgroBentreu, sondern kompaBtreu (vgl. S. 196).

in den 4 Quadranten sind. Berechnet man die mittlere Grofe simtlicher
Laufwinkel, so erhidlt man einen Wert von 36 4 18° (n=1213 Laufe).
Die Differenz zwischen diesem gemeinsamen Mittelwert und der mittleren
WinkelgroBe in einem einzelnen Quadranten betriagt maximal 9° (Ta-
belle 6). Zwar lassen sich mehrere Mittelwerte in verschiedenen Qua-
dranten gegeneinander absichern, doch kann man bei nur 11 VT, die
individuell verschiedene Vorzugswinkel haben, die sie mit unterschied-
licher Streuung anlaufen, keine Identitit der Laufrichtungen erwarten.

Um die wichtige Frage zu entscheiden: Behilt ein Kéfer, der in ver-
schiedene Quadranten lauft, denselben Winkel zur Grundrichtung bei ?
— muB man die Laufrichtungsverteilungen der einzelnen Kéfer in den
angelaufenen Quadranten untereinander vergleichen. Dies ist in der
Tabelle 7 geschehen. Bei 7 von 9 Individuen trifft die Nullhypothese
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Abb. 26. Abhingigkeit der spontanen Laufrichtungswahl im horizontalen Luft-
strom von der Aufsetzrichtung bei Feistkéfern

Abb. 27. Laufrichtungsverteilungen von 11 Feistkifern, die zunichst gegen den
Wind aufgesetzt wurden (Verteilung nach der Kreismitte zu aufgetragen) und dann
mit dem Wind (Laufrichtungen nach auBen aufgetragen)

18 Z. vergl. Physiologie, Bd. 64
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Tabelle 6. Pimelia: Abweichungen der Laufrichtungen von der jeweiligen Grund-
richtung in den je nach Aufsetzrichtung bevorzugt angelaufenen Quadranten (s. Abb. 27).
(n=Zahl der ausgewerteten Liufe)

Aufsetz- 1. Quadrant 2. Quadrant 3. Quadrant 4. Quadrant
richtung
0° 39°4+19° — 30° 4-15°
(n=274) (n=129)
180° 45° 4+19° 43°4-21° 31°+18° 40° 4+ 20°
(n=67) (n=405) (n=256) (n=62)

Tabelle 7. Pimelia: Mittlere Abweichungen der Laufrichtungen von der jeweiligen
Grundrichtung in verschiedenen — vom selben VT angelaufenen Quadranten

VT 1. Quadrant 2. Quadrant 3. Quadrant 4. Quadrant Stat. Sicherung
NE. der Mittelwerte
gegen einander
moglich ?
1 32°4-14° 31°4-14° 38°4-23° 28° 4 19° —
(n=31) (n=239) (n=32) (n=11)
2 36° 4+ 12° 32° 4 20° 30°+14° -— -
(n=238) (n=>57) (n=16)
3 22° 4 12° 22° 4-20° 20° 4+ 17° 24° 4+ 16° -
(n=26) (n=>52) (n=22) (n=25)
4 44° 4+ 17° 41°+20° 35° 4 22° 40° 4 20° —
(n=233) (n="10) (n=22) (n=26)
5 30°4-10° 36° 4 21° 32° 4+ 12° -— —-
(n=34) (n=42) (n=34)
6 36°4-19° 41°420° - — —
(n=13) (n=233)
7 - 27° 4+ 15° 27° +12° 32°4-12° -
(n=28) (n=28) (n=239)
VT wechselt wihrend Versuch die bevorzugte WinkelgroBe plotzhch
40°4-11° 42° 4 10° —_ ¢1s
(n=234) (n=24)
8 30°4-15° 20°4-12° 27° +13° 30°4+13° 2. gegen die
(n=23) (n=231) (n=33) (n=230) iibrigen Werte
p< 0,025
9 54° 4-16° 39° 4 20° 52° 4 23° 33°+15° 1.+3. und
(n=>50) (n=37) (n=47) (n=15) 2.+ 4. lassen
sich nicht gegen-
einander sichern
alle iibrigen
Kombinationen

p<0,01
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uneingeschrinkt zu: Die mittleren Winkelgrofen sind in allen angelaufenen
Quadranten nicht signifikant voneinander verschieden. Von den restlichen
zwei féllt bei einem VT ein Mittelwert etwas aus dem Rahmen und la8t
sich gegen die iibrigen sichern, die ihrerseits untereinander statistisch
nicht signifikant verschieden sind.

Zieht man die relativ geringe Zahl der Laufe, ihre beachtliche Streuung um
die Vorzugslaufrichtung, das schreckhafte Verhalten der Feistkifer und die Tat-
sache, daB Winkelkorrekturen immer erst wihrend der Fortbewegung und nicht
als reine Taxisbewegungen am Ort erfolgen, in Betracht, so wird klar, daB Ab-
weichungen von der GréBenordnung wie bei VI Nr. 8 nicht gegen eine gleich-
bleibende SollgroBe der Laufwinkel beim Quadrantenwechsel sprechen kénnen.

Beim 9. VT weichen je zwei Mittelwerte betrachtlich voneinander
ab, sind untereinander aber statistisch nicht signifikant verschieden.

Hier fand sehr wahrscheinlich wihrend des Versuchs eine spontane Verinde-
rung der LaufwinkelgroBe statt, allerdings nicht schnell und zweifelsfrei erkennbar
wie bei VT Nr. 7, sondern in einer Art Einpendelvorgang. Betrachtet man nur die
letzten 40 Laufe (22 davon fithrten in den 1., 18 in den 2. Quadranten), so unter-
scheiden sich die beiden bevorzugten WinkelgréBen — 50° gegeniiber 48° —
statistisch nicht mehr signifikant.

Nach den Ergebnissen dieser Versuche muf} die oben gestellte Frage,
ob ein Kifer, der abwechselnd in verschiedene Quadranten lauft, die
WinkelgroBe beibehalt, bejaht werden: Bei zwei Schaltprozessen, die von-
einander unabhingig sein kinnen, kann — bei gleichbleibender Winkel-
grope — entweder die Seitenbeziehung zum richtenden Reiz (und) oder das
Vorzeichen der Grundorientierung geindert werden.

2. Das intramodale Winkeltransponieren

Der Nachweis der Vierdeutigkeit der — vorerst noch hypotheti-
schen — DrehkommandogroBe ist von so grofler Wichtigkeit fiir eine
Diskussion des physiologischen Mechanismus der Anemomenotaxis, daf3
er noch mit einer anderen Methode gefithrt werden soll. Bei den 9 in der
letzten Versuchsserie (s. Tabelle 7) und 25 im Zusammenhang mit an-
deren Fragestellungen, bei gleichem Versuchsaufbau, untersuchten Feist-
kifern wurden jeweils 2 aufeinanderfolgende Laufwinkel korreliert, wenn
sie in verschiedene Quadranten fiithrten. (Bei den ersten 9 VT wurde
jeder Laufwinkel mit dem folgenden korreliert, also auch dann, wenn
er in denselben Quadranten fiihrte.)

In Abb. 28 ist die Korrelationstabelle wiedergegeben. Mit aller Deut-
lichkeit zeigt sich, daB eine Korrelation zwischen zwei aufeinander-
folgenden WinkelgréBen besteht. Wie sich an der Verteilung leicht ab-
lesen 148t, handelt es sich dabei um eine vierdeutige Korrelation: Einem
Lauf mit einer bestimmten Abweichung von der Grundrichtung, kann ein
Lauf mit gleicher oder sehr dhnlicher Winkelabweichung im gleichen oder
jedem der 3 iibrigen Quadranten folgen.

13+
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Abb. 28. Korrelationstabelle — Pimelia: Es wurden zwei aufeinanderfolgende
Liufe korreliert, wenn sie in zwei verschiedene Quadranten fithrten. Bei einigen
VT wurden sdamtliche einander folgenden Laufrichtungen paarweise korreliert

Die Korrelationstabelle wird in 16 90 X 90°-Felder eingeteilt. Jedes Feld wird
durch seine Lage in einer der 4 numerierten vertikalen Spalten (= 1. Zahl) und
horizontalen Spalten (= 2. Zahl) eindeutig charakterisiert: Das Feld 21 liegt z.B.
in der 2. vertikalen und 1. horizontalen Spalte.

Im einzelnen lasse sich folgende Korrelationen nachweisen und mit dem Vier-
felder-y2-Test sichern:

1. Die zwei aufeinanderfolgenden Léufe fithren in denselben Quadranten.
Simtliche Korrelationen in den Feldern 11, 22, 33, 44 sind mit p < 0,0005 ge-
sichert.

2. Der 2. Lauf fithrt in den benachbarten Quadranten mit gleichem Taxis-
vorzeichen. .

a) Links-Rechtswechsel in der windzugewandten Kreishilfte, Felder 23, 32:
22 der beiden zusammengefaten Verteilungen 43, 78; p < 0,005.

b) Links-Rechtswechsel in der windabgewandten Kreishilfte, Felder 14, 41:
22 =197,7; p < 0,0005.

3. Der 2. Lauf fiihrt in den benachbarten Quadranten mit gegensétzlichem
Taxisvorzeichen.

a) In beiden Quadranten wird die rechte Korperseite dem Wind zugewendet,
Felder 34, 43: »*=25,31; p< 0,0005.
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b) In den beiden Quadranten wird die linke Korperseite dem Wind zugewendet,
Felder 12, 21: »*=63,5; p < 0,0005.

4. Der 2. Lauf fithrt in den nicht benachbarten Quadranten mit gegensétzlichem
Taxisvorzeichen.

a) Windzugewandter Quadrant rechts der positiven, windabgewandter Qua-
drant rechts der negativen Grundrichtung, Felder 24, 42: x2=11,02; p<0,0001.

b) Windzugewandter Quadrant links der positiven, windabgewandter Qua-
drant links der negativen Grundrichtung, Felder 13, 31: »2=10,22; p< 0,005.

Mit diesen Versuchsergebnissen ist der endgiiltige Nachweis erbracht,
daB Kifer, die sukzessiv in verschiedene Quadranten laufen, ihre Winkel-
groBe beibehalten konnen. Bei einem Vorgang, der dem zwei- oder vier-
deutigen photo-geotaktischen Winkeltransponieren mancher Insekten
entspricht (vgl. u.a. Vowwres, 1954; TENCKHOFF-EIRMANNS, 1959;
LINSENMAIR-ZIEGLER, 1969, dort Zusammenfassung der bisherigen Er-
gebnisse) und den ich nach LINSENMAIR-ZIEGLER als intramodales T'rans-
ponieren bezeichne, konnen offensichtlich gleichbleibende Drehkommando-
grofen mit verschiedenem Taxisvorzeichen und verschiedener Seitentendenz
verschaltet werden.

Die an den Feistkifern gewonnenen Ergebnisse werden in vollem
Umfang von den entsprechenden Resultaten an Mistkidfern bestitigt
(vgl. Abb. 29): Wie nach fritheren Ergebnissen nicht anders zu erwarten,
konnen auch die Mistkéfer vierdeutig intramodal transponieren. Samt-
liche Korrelationsmodi (s.o.) sind mit p < 0,005 gesichert.

Da Mistkifer sehr viel seltener die Laufrichtungen wechseln als die Feistkiifer,
muBten die Ergebnisse von Experimenten mit iiber 80 Individuen ausgewertet
werden, um ein geniigend groBes Zahlenmaterial zu erhalten. Bei 8 zufillig aus-
gewihlten Individuen wurden jeweils alle einanderfolgenden Liufe paarweise
korreliert.

Man konnte nun einwenden, daB das intramodale Transponieren
nichts weiter als ein Zeichen fiir die Verwechslung der Richtungen mit
gleicher Abweichung von einer Grundrichtung ist. So versucht VowLEs
(1954) Versuchergebnisse bei geomenotaktischer Orientierung von
Ameisen (Myrmica) zu interpretieren. Er nimmt an, dal die Ameisen
gleichgroBe Abweichungen nach rechts und links von einer geotaktischen
Grundrichtung nicht unterscheiden kénnen. Die Dressurversuche von
MARKL (1964) an Formica polyctena beweisen, dafl Ameisen sehr wohl
zu einer eindeutigen geomenotaktischen Kurssteuerung fihig sind. (Die
Annahme von derartig groBen gattungsspezifischen Unterschieden des
Orientierungsverhaltens erscheint hochst unwahrscheinlich).

Die Versuche zur Anemomenotaxis der Kafer zeigen zweifelsfrei, dal
eindeutige Kurse gelaufen werden konnen. Samtliche Kifer halten nach
einer individuell und artspezifisch verschieden grofen Zahl von Einzelldufen
eine eindeutige, von der Aufsetzrichtung dann unabhingige Richtung ein.
VT, die schon mehrfach im Versuch waren (vor allem Mistkifer) laufen
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Abb. 29. Wie Abb. 28, aber Geotrupes

oft schon vom ersten Lauf an in eine einzige Richtung. Diese Fest-
stellungen verbieten die Annahme, die Mehrdeutigkeit der Windorientie-
rung konnte auf einer sinnesphysiologischen Unféhigkeit zur eindeutigen
Kurssteuerung beruhen; sie mufl andere Ursachen haben.

3. Die ,,Stimmung‘‘ als Ursache der mehrdeutigen
anemomenotaktischen Orientierung

Parallel mit der starker werdenden Neigung, nur noch in eine einzige
Richtung zu laufen, gehen auffallende Anderungen des Verhaltens einher.
Wihrend sich die VT (vor allem die Tenebrioniden) zu Beginn einer
Laufserie duBerst schreckhaft verhalten, werden sie mit zunehmender
Zahl der Laufe immer ruhiger.

Sie stellen sich nicht mehr tot und beginnen gleich nach dem Aufsetzen mit
der Laufrichtungskorrektur, wihrend sie zu Beginn des Versuchs immer erst eine
mehr oder weniger lange Strecke in Aufsetzrichtung davonstiirzen, bevor sie mit
einer Kurskorrektur beginnen. Die zuniichst sehr hohe Laufgeschwindigkeit bei
den Feist- und Mehlkifern nimmt signifikant ab. Feistkifer 33, die nach lingeren
Laufserien diesen Zustand erreicht haben, nehmen oft eine charakteristische Schrig-
stellung ein — Kopf nach unten, Vorderbeine stark eingeknickt — und stiilpen
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ihren Penis aus; man muB vermuten, da8 sie hierbei Duftstoffe abgeben. Ahnliches
Verhalten konnte auch bei Mehlkifer-33 beobachtet werden. Ruhige Tenebrio-
niden nehmen Futter an, wihrend sie zu Beginn einer Laufserie dariiber stolpern
konnen, ohne es zu beachten.

Diese Beobachtungen sprechen fiir eine sich &ndernde Motivation der
Laufe. Wahrend sie zu Versuchsbeginn rein fluchtmotiviert zu sein
scheinen, gewinnen spiter andere Motivationen zunehmend an EinfluB,
wie man an den dann auftretenden Verhaltensweisen ablesen kann.
Hiermit bietet sich uns eine Erklarungsmaéglichkeit fiir die zu Versuchs-
beginn so oft beobachtete mehrdeutige Richtungstendenz an: Thre
Ursache muBl aufler im physiologischen Orientierungsmechanismus in
der biologischen Bedeutung der Laufe gesucht werden. Da es sich zu-
nichst um reine Fluchtldufe handelt, ist es fiir den Kifer vorteilhaft,
moglichst wenig Zeit mit der Suche nach der richtigen Laufrichtung zu
verbringen und méglichst geradlinig vom Feind — dem Experimenta-
tor — wegzulaufen.

Nach einem dulleren, richtenden Reiz scheinen sich die Kifer orien-
tieren zu miissen, da sie ohne einen solchen — zumindest bei Flucht-
stimmung — friiher oder spéter im Kreis laufen. Es leuchtet ein, dafl
es unter diesen Umsténden fiir das VT am giinstigsten ist, wenn es intra-
modal transponieren und den néchsten — seiner spontan eingestellten
Drehkommandogrole entsprechenden — Laufwinkel zu einer Grund-
richtung wihlen kann.

Kafer, die sich an die Versuchssituation gewohnt haben, reagieren
auf das Anfassen und anschlieBende Aufsetzen in verschiedene Rich-
tungen, wie auf ein harmloses Hindernis, das sie einen Moment aufhalt
und dann zu einem Umweg zwingt.

Wiihrend es bei einem Fluchtlauf, der das VT aus einer unmittelbaren
Gefahr retten soll, nur darauf ankommt, dem Feind zu entfliehen, wobei
ein gerader und in seinem Richtungssinn eindeutiger Kurs nur solange
sinnvoll ist, als der Feind seine relative oder absolute Position nicht
verdndert, ist es im Gegensatz dazu wohl die wichtigste Aufgabe einer
nicht ,,feindflucht“motivierten Richtungsorientierung, dem Tier die Ein-
haltung eines geraden und eindeutigen Kurses zu ermdglichen. Sie soll
verhindern, daB das Tier etwa bei der Suche nach einem biologisch
relevanten Objekt oder wie hier, beim Bestreben eine bestimmte Um-
gebung zu verlassen und eine andere aufzusuchen, immer wieder dasselbe
Gebiet durchliuft.

4. Intramodales Transponieren bei ,,ruhigen® VT
Eine Situation gibt es, in der auch manche VT, die sich schon lange
an die Versuchssituation gewdhnt haben, intramodal transponieren:
Kifer, die wiahrend einer Laufserie immer in dieselbe Startrichtung auf-
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Abb. 30. Reaktion eines ,,ruhigen* Mistkifers auf einen Windrichtungswechsel,

Er transponiert intramodal, d.h. er wechselt die Seite gegeniiber dem richtenden

Reiz, ohne die LaufwinkelgroBe zu verdndern. Dadurch weicht er nur um den

Winkel § von der urspriinglichen KompaBrichtung ab. Bei einer kompaBtreuen

Korrektur wiirde er um den Winkel « von der vorher eingehaltenen Laufrichtung
abweichen

gesetzt werden, konnen bei gleichbleibender mittleren Abweichung von
der Grundrichtung die Seite gegeniiber dem richtenden Reiz wechseln,
sehr selten auch die Grundorientierung andern, wenn man entweder bei
gleichbleibender Aufsetzrichtung die Windrichtung um mehr als 90° ver-
andert oder aber bei gleichbleibender Windrichtung die Aufsetzrichtung
um einen entsprechenden Betrag verschiebt. Eine naheliegende Erklirung
dieser auch bei Skorpionen beobachteten Erscheinung (vgl. Abb. 5 in
LinsENMAIR, 1968) ist die folgende:

Die plotzliche Anderung des iiber einen lingeren Zeitraum gleichen
Verhéltnisses zwischen Aufsetz- und Windrichtung empfindet das VT
als Windrichtungswechsel. (Da es keine weitere Orientierungsmoglichkeit
besitzt, kann es einen realen Windrichtungswechsel nicht von einem
durch plotzliche Anderung der Aufsetzrichtung vorgetduschten unter-
scheiden.) Indem das VT einem plotzlichen starken Windrichtungs-
wechsel nicht in vollem Ausmal (<t «) folgt, sondern nur soweit als in
Abb. 30 (< pB) dargestellt, weicht es um einen viel geringeren Betrag von
der urspriinglichen Kompafrichtung ab. Dies kénnte eine Vorkehrung
gegen schleifen-, im Extremfall auch kreisformiges Gehen sein, wenn sich
das VT nur nach einer stark schwankenden Windrichtung orientieren
kann. Im Freiland wurden bei Skorpionen fiir die Richtigkeit dieser
Deutung wichtige Anhaltspunkte gefunden, fiir die Kéfer stehen ver-
gleichbare Ergebnisse noch aus.

Kifer, die die Moglichkeit haben, ihre Laufrichtung noch mit Hilfe
eines weiteren richtenden Reizes zu kontrollieren, zeigen — bezogen auf
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die Windrichtung — Seiten- und Taxiswechsel, sobald die Windrichtung
entsprechend stark schwankt. Sie kénnen so ihre Laufrichtung einiger-
mafBen konstant halten, worauf in der vorliegenden Arbeit aber noch
nicht naher eingegangen werden kann.

V. Untersuchungen zum und Diskussion tiber den physiologischen
Mechanismus der Anemomenotaxis

Wie sich bei allen Versuchen zeigte, laufen sowohl die Mistkéfer als
auch die Tenebrioniden in duftlosen Windstromen im Regelfall nicht
direkt gegen oder mit dem Wind, sondern sie halten Winkel zur Stro-
mungsrichtung ein, sie laufen menotaktisch.

Zwei Theorien versuchen derzeit, die besonderen Leistungen der Menotaxis zu
erkliren:

1. JanNDERs (1957, 1963) Kompensationstheorie, die von der Annahme eines
engen Zusammenhangs zwischen Grundorientierung und Menotaxis ausgeht: Bei
Abweichung von der Grundrichtung entsteht eine reaktive Dreherregung — die
Drehtendenz —, die zur Grundrichtung zuriickfithrt. Bei der Menotaxis wird eine
entgegengerichtete Dreherregung — das Drehkommando — zentral erzeugt. Seine
Grofle entspricht (mit umgekehrtem Vorzeichen) derjenigen der Drehtendenz des
jeweiligen Sollwinkels; Drehtendenz und Drehkommando kompensieren sich also
bei einer bestimmten Stellung zur Reizrichtung. Nach dieser Theorie entsteht die
neue dreherregungsfreie Sollage durch Addition einer sollwertverstellenden Fiih-
rungsgroe — des Drehkommandos — zur RegelgroBe.

2. Einen anderen Mechanismus nimmt MITTELSTAEDT (1961, 1962) an: Er ver-
mutet, daB sowohl das Drehkommando — als WinkelgroBe — als auch die jeweilige
Abweichung von der Grundrichtung — der Istwinkel — in 2 Komponenten aufge-
spalten werden, wobei eine dem Sinus, die andere den Cosinus der Abweichung
von der Grundrichtung proportional ist. Das wesentliche Prinzip seiner Bikompo-
nententheorie ist nun das ,,der reziproken Modulation der beiden Abweichungs-
komponenten durch das Drehkommando®. Die neue dreherregungsfreie Sollrich-
tung zeichnet sich dadurch aus, daB die Summe der Produkte aus den ungleich-
namigen GroBen von Soll- und Istwinkel gleich null ist.

Beide Theorien stiitzen sich auf Befunde, die an der Photo- und
Geomenotaxis von Insekten und Wirbeltieren erarbeitet wurden. Da in
den bisher besprochenen Versuchsergebnissen keinerlei Anhaltspunkte
gefunden werden konnten, die die Annahme eines prinzipiellen Unter-
schiedes zwischen den moglichen zentralen physiologischen Mechanismen
der menotaktischen Orientierung von Insekten nach Licht und Schwer-
kraft einerseits und Wind andererseits erfordern, soll im folgenden unter-
sucht werden, ob bestimmte Versuchsergebnisse eine der beiden Theorien
unterstiitzen.

Zur hypothetischen Erkliarung des intramodalen Winkeltrans-
ponierens wurde oben angenommen, dafl eine gleichbleibende Dreh-
kommandogréBe verschiedenartig verschaltet werden kann. Es gilt also
zunéchst, die Existenz eines Drehkommandos nachzuweisen.
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1. Experimenteller Nachweis des Drehkommandos und der Beteiligung
der beiden Grundorientierungen an der menotaktischen Einstellung

Beim Vorliegen eines Kompensationsmechanismus miiite man das
beim menotaktisch orientierten Tier eingestellte Gleichgewicht zwischen
Drehtendenz und Drehkommando stéren kénnen, indem man die Dreh-
tendenz — die eine reaktive Dreherregung sein soll — aufhebt. (Eine
Abschwichung ist bei reiner Anemomenotaxis nicht moglich, da keine
Abhingigkeit der Laufwinkel von der Reizstéirke nachweisbar war.) Wie
die Versuche mit diskontinuierlichem Wind zeigten, reagierten die Kafer
— die in diesen Versuchen immer in die windzugewandte Kreishilfte
gelaufen waren — auf eine plotzliche Windabschirmung in der Regel
mit einer Wendung von der Windrichtung weg (vgl. S. 172).

Bei 26 Mistkéfern, 5 Feistkafer und 16 Mehlkdfern wurde nun nach-
gepriift, in welcher Weise Laufrichtung bei kontinuierlichem Wind und
Drehrichtung nach Unterbrechung des Luftstromes voneinander ab-
hingen.

Methode. Sobald die VT eine gerade Laufstrecke von mindestens 25 em zuriick-
gelegt hatte, wurde der Luftstrom plétzlich unterbrochen. Dabei wurde der Wind
mit einem Kartonstiick abgeschirmt, sehr gut bewihrte sich auch die Methode,
einen 4 cm hohen und im Durchmesser 7,5 cm messenden Zylinder {iber die laufen-
den Kifer zu stilpen. In Kontrollversuchen ohne Wind wurde festgestellt, daB der
Karton oder Zylinder selbst — wenn man ihn, wie in den Versuchen immer ge-
schehen, vorsichtig auf die Lauffliche aufsetzt — erst bei direkter Beriihrung wahr-
genommen wird. Eine Wendung direkt nach der Windunterbrechung und lange vor
der Berithrung erfolgt somit als Reaktion auf die Windstille und wird nicht von
einer sonstigen Eigenschaft des Kartons bedingt.

Es ist wichtig, die Windunterbrechung erst vorzunehmen, wenn das VT in seiner
Vorzugsrichtung lduft. Schaltet man den Wind wihrend einer Korrekturbewegung
aus, so wird diese in der Regel im gleichen Sinn noch etwas weitergefiithrt. Bei jedem
2.—3. Lauf fand keine Windunterbrechung statt, um eine Abschwéchung der Dreh-
reaktion zu vermeiden, wie sie nach hiufigen und in kurzen Abstinden aufeinander-
folgenden Windunterbrechungen festgestellt wurde (vgl. S. 174).

Gewertet werden folgende beide Reaktionen: 1. Eine ruckartige Wendung von
> 20° gleich nach der Windunterbrechung, der ein kurzes Anhalten oder eine auf-
fallende Verminderung der Laufgeschwindigkeit vorausgehen kann, und 2. ein
deutliches bogenformiges Abweichen des VT von seiner urspriinglich geraden Lauf-
richtung, das meist ohne erkennbare Verlangsamung der Laufgeschindigkeit nach
dem Windausschalten einsetzt. Bei etwa !/; der Windunterbrechungen erhilt man
unklare Reaktionen. Entweder sind Wendebewegungen iiberhaupt nicht erkennbar
oder es erfolgt ein gleichmiiBiges Pendeln nach beiden Seiten. Manche VT bleiben
nach einer Windunterbrechung zunichst 20—60sec — manchmal auch noch
linger — stehen, bevor sie weiterlaufen. Thre dann erfolgenden Wendungen wurden
nicht mehr gewertet.

Von entscheidender Wichtigkeit bei diesen Versuchen ist, daB man entweder
mit vollstindig geblendeten VT oder bei véllig homogener Beleuchtung arbeitet,
andernfalls kann man auch bei Dunkelrotbeleuchtung lichtabhingige Wendungen
erhalten.
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Abb. 31a—ec. Richtungssinn der durch plétzliche Windunterbrechung induzierten
Wendebewegungen bei menotaktischen Liaufen. Siamtliche Laufkurse, die in emen
Quadranten fithren, wurden zusammengefaBt da die WinkelgroBe im i

Bereich von etwa 5° bis etwa 80° innerhalb eines jeden Quadranten den Drehsmn
der Wendebewegungen nicht beeinfluBt. a Mistkifer; b Feistkiifer; ¢ Mehlkifer

Abb. 31a, b und c gibt die Resultate dieser Versuche wieder. Die
Ergebnisse an den verschiedenen VT-Arten gleichen sich : In der vorderen
Kreishiilfte drehen sich die VT signifikant bevorzugt von der Windrichtung
weg, in der hinteren, wi ewandten Kreishilfte dagegen zur Wind-
richtung hin, unabhingig von der Grofle des im jeweiligen Quadranten
eingehaltenen Winkels.
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Dieses Resultat unterstiitzt eindeutig die Kompensationstheorie der
Menotaxis: Bei plotzlichem Wegfall des orientierenden Reizes wird die
reaktive, zur Grundrichtung hinfithrende Drehtendenz aufgehoben; es
bleibt das nicht mehr kompensierte Drehkommando iibrig, das den
Drehsinn der Wendebewegung bestimmt. Der Nachweis einer gegen-
sinnigen Drehung in benachbarten Quadranten (in / und IV oder /I
und I7I, vgl. Abb. 31a) zwingt bei Vorliegen eines Kompensations-
mechanismus zu der Annahme, da8 in der windzugewandten Kreishilfte
die positive Grundorientierung, in der windabgewandten Kreishélfte da-
gegen die negative Anemotaxis an der menotaktischen Einstellung
beteiligt ist.

Gleiche Ergebnisse: Nachweis der Beteiligung beider Grundorientie-
rungen, ,,Sichtbarmachung‘ des Drehkommandos sind bislang nur von
der Photomenotaxis der Roten Waldameise (JANDER, 1957), des Mehl-
kéfers und der Grille (Gryllus bimaculatus) (LINSENMAIR-ZIEGLER, 1969)
bekannt geworden.

Bei Zutreffen der Kompensationstheorie darf beim Lauf in Grund-
richtung kein Drehkommando wirken, folglich kann keine bevorzugte
Wendung nach einer Windunterbrechung erwartet werden. Diese Er-
wartung lie sich im Versuch bestdtigen: 124mal konnte bei den 26
untersuchten Mistkéifern die Wendereaktion nach plétzlicher Windstille
wahrend eines Laufs in Grundrichtung beobachtet werden, 57mal drehten
die VT nach rechts und 67mal nach links. Die Differenz ist statistisch
nicht signifikant, die Nullhypothese: gleiche Haufigkeit der beiden
Wenderichtungen kann also nicht verworfen werden. Beim Lauf in
Grundrichtung wirkt demnach kein Drehkommando. Die gleichhaufigen
Wendebewegungen nach rechts und links miissen auf spontane Lauf-
richtungsinderungen zuriickgefiihrt werden, wie man sie bei jedem
desorientierten Insekt findet.

Der Nachweis eines Drehkommandos, das den Kafer nur um bis zu
90° von einer Grundrichtung ablenken kann, und der Nachweis der Be-
teiligung beider Grundorientierungen an der Anemomenotaxis laft
nun eine gut fundierte Hypothese iiber die Vorgéinge beim vierdeutigen
Transponieren zu: Eine gleichbleibende Drehkommandogréfie kann mit
verschiedenen Vorzeichen der reaktiven Drehtendenz entgegenwirken:
Ein (willkiirlich so genanntes) positives Vorzeichen fiihrt zu einer — dreh-
kommandobedingten — Rechtsdrehung, ein negatives Vorzeichen zu
einer Linksdrehung. Bleibt die Grundorientierung gleich — sie bestimmt
die Richtung (= Vorzeichen) der Drehtendenzen in der rechten und
linken Kreishélfte (vgl. Abb. 32) — so kommt es zum Rechts-Linkswechsel
in derselben (reizzu- oder reizsabgewandten) Kreishalfte. Wird das Vor-
zeichen der Drehtendenzen durch Taxiswechsel bei gleichbleibender Dreh-
kommandorichtung umgeschaltet, dann resultiert daraus eine Verlage-
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Abb. 32a u. b. Wendebewegungen eines anemomenotaktisch laufenden Kifers, der
aus seiner (durch einen Pfeil im Kreis angegebenen) Vorzugsrichtung abgelenkt
wird. Nur in den Kreissektoren, in denen die Wenderichtungen durch dicke Pfeile
angezeigt werden, dreht sich der menotaktisch laufende entgegengesetzt wie ein
positiv (a) oder negativ anemotaktischer (b) Kéfer: In diesen Bereichen ist das
Drehkommando stérker als die Drehtendenz (deren Wirkungsrichtung durch diinne
Pfeile angegeben ist), weshalb sein Vorzeichen die Drehrichtung bestimmt. — Um
die gleichsinnige Wanderung von Stabilitits- (8) und Labilitéitsstelle (L) zu er-
kliren, wird angenommen, daB das Drehkommando im vorderen und hinteren
Winkelbereich mit verschiedenem Vorzeichen wirkt. (+ bedeutet eine Rechts-
drehung — eine Linksdrehung.) — Bei einer Umschaltung von der positiven (a)
zur negativen (b) Grundorientierung éandern sich die Vorzeichen der Drehtendenz
(sie sind in der Mitte jedes Quadranten aufgetragen) in der linken und rechten
Kreishiilfte alternativ. — Von a nach b fand ein Transponierschritt statt, bei dem
sowohl das Taxis- als auch das Drehkommandovorzeichen umgeschaltet wurde. —
Die Pfeile auBerhalb der Kreise geben die Windrichtung an

rung der Vorzugsrichtung um 180°. Andert sich das Taxisvorzeichen und
die Drehkommandorichtung, dann kommt es zu einem Transponier-
schritt, wie ihn die Abb. 32 darstellt.

2. Diskussion iiber den physiologischen Orientierungsmechanismus

Die bislang erarbeiteten Versuchsergebnisse erlauben noch keine abschlieBende
Betrachtung iiber den Mechanismus der Anemomenotaxis. Die Diskussion enthilt
infolgedessen nur eine sehr kurze — und daher fiir einen mit den hier behandelten
Problemen nicht vertrauten Leser vielleicht teilweise etwas schwer versténdliche —
Stellungsnahme zu den beiden Haupteinwéinden MITTELSTAEDTs gegen die Kom-
pensationstheorie JANDERs.

Alle bisherigen Versuchsresultate, die Aussagen iiber den Mechanismus
der Anemomenotaxis zulassen (Vierdeutigkeit des Drehkommandos, Wir-
kungsrichtung des Drehkommandos, Beteiligung beider Grundorientie-
rungen an der Menotaxis; evtl. auch die Bevorzugung relativ spitzer
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Vorzugslaufwinkel und die Vermeidung von 90°-Léufen), sprechen fiir
einen Kompensationsmechanismus. MrrrELSTAEDT (1961, 1962, 1963)
bringt gegen die Kompensationstheorie JANDERs zwei voneinander ab-
hingige Argumente vor: 1. Diese Theorie sei nicht in der Lage die
Steuerung von Menotaxisldufen jenseits von - 90° zu erkldren; 2. sie
konne die gleichsinnige Verschiebung der Stabilitits- und Labilitatsstelle
nicht verstéindlich machen.

Zu 1. Die RegelgroBle bei der Menotaxis ist die Drehtendenzstirke.
Diese hingt — bei Einstellung des VT in Grundrichtung, also bei un-
verstelltem Sollwert, in allen untersuchten Fillen mehr oder weniger
genau sinusformig von der Reizrichtung ab. Das heiBt, sie ist Null,
wenn Reizrichtung und Sollrichtung zusammenfallen und maximal, wenn
angestrebte Stellung und Reizrichtung einen Winkel von 90° bilden
(vgl. u.a. BAsSsLER, 1962; BrAEMER, 1957; v. Horst, 1950; JANDER,
1957, 1963 ; ScrONE, 1951, 1959, 1962). Bei rein additiver Uberlagerung
des, im Vorzeichen gleichbleibenden, Drehkommandos iiber den Gesamt-
bereich der RegelgroBe miissen die Stellen, an denen sich die beiden
entgegengerichteten Dreherregungen einmal im stabilen Gleichgewicht
— Stabilitdtsstelle — zum anderen in einem labilen Gleichgewicht
— Labilitatsstelle — gegenseitig kompensieren, aufeinander zuwandern.
Bei -+ 90°-Abweichungen von der Grundrichtung fallen die beiden Stellen
zusammen. Kurse, die jenseits 90° liegen, konnen demnach nicht mehr
gelaufen werden, da ein Drehkommando, welches das Tier zu einer
stirkeren Abweichung als 90° von der Grundrichtung zwingt, zu einer
Dauerrotation fithren muf (vgl. auch HaAssENsTEIN, 1966; ScHONE,
1962). Nun zeigen sowohl die Untersuchungen von JANDER (1957) an
der Photomenotaxis der Roten Waldameise, wie auch die hier vor-
gelegten Versuchsresultate, da Winkel jenseits von 90° wieder , kleiner
werden‘‘. Das heillt, das Drehkommando, dasdem VT die Einhaltungeines
stabilen menotaktischen Laufwinkels jenseits von 90° erlaubt, zwingt das
VT nicht zu einer grofleren Abweichung von der einen Grundrichtung,
die MITTELSTAEDT annimmt, sondern es wirkt von einer zweiten Grund-
richtung aus, weshalb es in keinem Fall eine groflere Abweichung als 90°
von einer der beiden Grundrichtungen zu kompensieren hat.

Der Nachteil eines solchen Mechanismus mit gegensinniger Wande-
rung von Stabilitdts- und Labilitatsstelle ist der, daBl die -4 90°-Lauf-
richtungen gegen Storungen sehr anfillig sein miissen und die bei Ab-
weichungen notwendigen Korrekturen immer eine anniahernd volle Um-
drehung erfordern. Da erst ein Fall bekannt wurde, bei dem eine der-
artige rein additive Uberlagerung des Drehkommandos iiber die Regel-
groBe stattfindet (ScHONE, 1962) kann nocht nicht gesagt werden, ob
— wie bei der Photomenotaxis der dort untersuchten Dydisciden-
larven — 90°-Kurse einfach vermieden werden.
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Zu 2. Bei der Photomenotaxis von Ameisen (JANDER, 1957) und der
Photomenotaxis von SchmeiBfliegen (BUTENANDT, zit. aus HASSEN-
STEIN, 1966) konnte experimentell bewiesen werden, dafl Stabilitéits-
und Labilitatsstelle gleichsinnig wandern. Unmittelbar damit hingt zu-
sammen, daB sich diese Tiere jeweils um den kleineren Winkelbetrag zu
ihrer Vorzugsrichtung zuriickdrehen, was auch fiir den Durchschnitt der
sich anemomenotaktisch orientierenden Kifer gilt.

Um die gleichsinnige Wanderung von Labilitats- und Stabilitdtsstelle
zu erklaren, nimmt JANDER in seiner Kompensationstheorie die Wirkung
einer 2. Dreherregung an, die dieselbe GroBe aber ein gegensitzliches
Vorzeichen wie das Drehkommando hat. Dagegen wendet MITTELSTAEDT
ein, daf Drehkommando und ,,Gegenkommando® entweder gleichzeitig
wirken miissen, was aus regeltechnischen Griinden nicht méglich ist oder
aber sukzessiv: ,,Wie das moglich wire, kann aber die Kompensations-
theorie nicht erkldren*. Die Drehtendenzkurven eines in Grundrichtung
laufenden VT sind bis auf das Vorzeichen in der rechten und linken
Kreishélfte identisch. Eine gleiche Abweichung nach rechts oder links
von einer Grundrichtung wird mit der gleichen Drehtendenzstéirke aber
verschiedenem Vorzeichen bewertet, d.h. das VT dreht sich in der einen
Kreishilfte nach links, in der anderen aber nach rechts. Da ein VT
niemals gleichzeitig in der rechten und linken Kreishilfte laufen kann,
storen sich die beiden gegensitzlichen Vorzeichen nicht.

Vorerst liegen keine Beobachtungen vor, die die Annahme einer
analogen Vorzeichenumkehr der Drehkommandorichtung in der reiz-
zugewandten und der reizabgewandten Kreishilfte verbieten. Die beiden
Vorzeichen kénnen sich dabei ebensowenig gegenseitig storen, wie die
gegensitzlichen Drehtendenzvorzeichen, da das Tier nie gleichzeitig in
beiden Kreishilften liuft. Man muf} lediglich fordern, daB3 das VT fest-
stellen kann, ob es sich in der vorderen oder hinteren Kreishilfte be-
findet. Dal die Kifer zur Umschaltung des Vorzeichens des Drehkom-
mandos fihig sind, beweisen die Versuchsergebnisse, in denen intra-
modales Transponieren bei gleichbleibender Grundorientierung nach-
gewiesen wurde: Hierbei kann sich nur die Wirkungsrichtung des Dreh-
kommandos geindert haben.

Ein Kompensationsmechanismus, bei dem Winkel nicht groBer als
90° werden konnen, und bei dem der — umschaltbare — Richtungssinn
der Drehtendenzen in der rechten und linken Kreishilfte und der
— ebenfalls umschaltbare — Richtungssinn der Drehkommandogréfien
in der vorderen und hinteren Kreishilfte alternative Vorzeichen auf-
weisen, erklirt nicht nur die zur Anemomenotaxis der Kéfer erarbeiteten
Befunde adéquat, er widerspricht auch keinem wesentlichen, bei der
Untersuchung menotaktischer Orientierungsweisen anderer Insekten
gefundenen Sachverhalt.
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Eine erschopfende Diskussion und eine abschlieBende Behandlung
der hier angeschnittenen Probleme wird erst méglich sein, wenn der
genaue Verlauf der Drehtendenzstirkenkurve bei menotaktischer Orien-
tierung bekannt ist.

D. Diskussion iiber die biologische Bedeutung der Anemomenotaxis

Alle folgenden Uberlegungen beziehen sich ausschlieBlich auf laufende
Insekten, denn eine reine Anemomenotaxis, wie sie hier untersucht wurde,
ist nur beim laufenden oder sitzenden Tier vorstellbar, nicht aber beim
fliegenden.

Damit ist nicht gesagt, daB bei Insekten, die auch kleinste Wegstrecken fliegend
zuriicklegen, keine Anemomenotaxis vorkommen kann. Man kénnte sich durchaus
vorstellen, daB sie vor dem Abflug eine anemomenotaktische Einstellung vor-
nehmen, die sie withrend des Fluges — optisch gesteuert — beibehalten. Sichere
Hinweise auf ein solches Verhalten liegen allerdings nicht vor.

Bei einem groBen Teil der oben besprochenen Versuche hat die
Anemomenotaxis der Kifer die Funktion einer KompaBorientierung,
die — wie eine Photo- oder Geomenotaxis unter entsprechenden Be-
dingungen — gerichtete Fluchtliufe oder allgemeiner: eine geradlinige
Fortbewegung im Raum erlaubt. Sicherlich werden sich die Kéifer auch
unter natiirlichen Bedingungen der Anemomenotaxis als Raumorientie-
rung bedienen, wenn andere richtende Reize fehlen. Ob aber die Anemo-
menotaxis der Kéfer auch bei Vorhandensein z.B. optischer richtender
Reize und bei verschiedensten Stimmungen noch eine so bedeutende
Rolle fiir die Raumorientierung spielt, wie bei den Skorpionen, bleibt
vorerst sehr zweifelhaft.

Vielfach erkannt und beschrieben, allerdings noch in keinem Fall
befriedigend analysiert, ist die Bedeutung der positiven Anemotaxis bei
geruchlicher Zielfindung von Insekten (DANzER, 1956; Davkin, 1967;
FroceE, 1934; HErAN, 1962; Otro, 1951; ScHANZ, 1953; SCHWINCK,
1954, 1955 ; STEINER, 1953, 1954 ; TRAYNIER, 1968 ; WARNKE, 1931 ; u.a.).

Wahrend fiir die Nahorientierung von Insekten (im cm-Bereich)
mehrfach bewiesen werden konnte, dafl eine rein osmotropotaktische
oder osmoklinotaktische Orientierung zur Geruchsquelle fithren kann
(u.a. HANGARTNER, 1967; HAarTUNG, 1935; LINDAUER und MARTIN,
1963 ; MARTIN, 1964 ; MURR-DANTELCZICK, 1930), steht ein solcher Beweis
fiir die Fernorientierung noch aus. Einige Autoren (Frtecr, 1934;
DanzEr, 1956; ScHNEIDER, 1957; ScHWINCK, 1954; STEINER, 1953,
1954; u.a.) nehmen an, dafl eine sichere geruchliche Fernorientierung
ohne die Anemotaxis nicht moglich ist, wofiir sie iiberzeugende Argu-
mente ins Feld fithren. Danach 16st der Duft bei der osmischen Fern-
orientierung nur eine spezifische Orientierungshandlung aus: eine posi-
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tive Anemotaxis, die die genaue Zielfindung erméglicht. Vergleichbares
ist auch iber die geruchliche Orientierung von Molchen an Land (CzE-
LoTH, 1931) und Wassertieren, vor allem Fischen (u.a. WisBy und
HasvLER, 1954; CREUTZBERG, 1953) aber auch z.B. von Planarien
(DorrLEIN, 1926; KorHLER, 1932, u.a.) und von Meeresschnecken
(HaarTEN und VERWEY, 1960) bekannt geworden, bei denen der Duft
eine positive Rheotaxis auslost (vgl. auch FRAENKEL und Gunw, 1961).

Dem Problem, wie ein laufendes Tier den gesuchten Duft findet,
wurde bislang recht wenig Aufmerksamkeit geschenkt. Es liegt nahe,
anzunehmen, dall die Anemomenotaxis beim Appetenzverhalten des laufen-
den Kifers, der nach einem geruchlichen Schliisselreiz ,,sucht*, ihre bio-
logisch wichtigste Aufgabe erfiillt. Da der Wind Triager der Duftmolekiile
ist und seine Stromungsrichtung Auskunft iiber die Lage der Duftquelle
gibt, ist es vorteilhaft, bei der Suche nach einem bestimmten Duft auf
Luftstromungen zu achten. Es ist einleuchtend, dal ein Kifer, der
menotaktisch zur Windrichtung lduft, pro Zeiteinheit einen groéBeren
Windquerschnitt ,,abriechen* kann, als einer der sich mit oder gegen
den Wind fortbewegt. Achtet er iiberhaupt nicht auf die Windrichtung,
sondern steuert er seinen Kurs ausschlieBlich mit Hilfe anderer richten-
der Reize, so hiangt es vom Zufall ab, ob er eine giinstige Richtung
zur Windstromung einschlagt.

Diifte spielen aber im Leben vieler Insekten eine so hervorragende
Rolle, daB es schwerfillt, sich vorzustellen, ihr Auffinden bleibe rein dem
Zufall iiberlassen (zumal bei den hier betrachteten entweder nur oder
doch zeitweilig laufenden Insekten, die sich ja immer sehr viel langsamer
fortbewegen als fliegende). Selbstverstandlich kann ein Insekt so genaue
angeborene oder erworbene Informationen dariiber besitzen, wo es den
gesuchten Duft — etwa mit Hilfe optischer Ausloser — finden kann, dal3
eine Geruchsfernorientierung iiberfliissig ist. Sehr viele Insekten be-
sitzen derartige Kenntnisse sicher nicht, ihnen kénnte eine Anemomeno-
taxis groBe Vorteile bieten.

Freilandversuche und -beobachtungen, die die hier gedulerte Ver-
mutung iiber die biologische Hauptaufgabe der Anemomenotaxis be-
stitigen, fehlen noch vollstindig; durch Vorversuche unter Labor-
bedingungen wird sie bestitigt: Ruhige Mistkifer laufen in duftlosem
Wind normalerweise menotaktisch, sobald man den Luftstrom iiber
frische Pferdeipfel leitet, wir die menotaktische Einstellung sofort auf-
gegeben und der Mistkifer liuft positiv anemotaktisch der Duftquelle
entgegen.

Es sei in diesem Zusammenhang daran erinnert, daB8 Versuchsneulinge, deren
Anemomenotaxis vermutlich nur als KompaBorientierung zur Fluchtrichtungs-

steuerung dient, bei entsprechender Aufsetzrichtung wihrend ihrer ersten Liufe
die windabgewandte Kreishilfte mit gleicher Bereitschaft anlaufen, wie die wind-

14 Z. vergl. Physiologie, Bd. 64
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zugewandte. Sobald sie sich an die Versuchssituation gewéhnt haben, laufen sie
praktisch nur noch in die windzugewandte Kreishélfte. Bei einem Kompensations-
mechanismus, wie er fir die Anemomenotaxis der Kiafer angenommen wird, er-
scheint es sinnvoll, wenn bereits bei den Menotaxisliufen diejenige Grundorientie-
rung eingeschaltet wird, die der Kiifer benutzt, sobald er den geruchlichen Signal-
reiz gefunden hat.

Der Befund, daB relativ spitze Winkel zur Luftstromung bevorzugt
werden, iiberrascht zundchst etwas, wenn man die wichtigste Aufgabe
der Anemomenotaxis im Zusammenhang mit der Suche nach Duft-
schliisselreizen sieht: Den grofiten Luftstrom pro Zeiteinheit konnte ein
Kifer bei transversalanemotaktischer Einstellung ,,abriechen®. Die Be-
vorzugung kleiner Winkel konnte mit der Position der Geruchsrecep-
toren zusammenhingen. Diese liegen bevorzugt auf den beiden Seiten
des mittleren und den Innenseiten der zwei dulleren Bléitter der Fiihler-
keule (WARNKE, 1931). Bei groBen Winkeln konnten an der Fiihlerkeule
Windverhéltnisse herrschen, die einen Austausch der Luft zwischen den
Keulenblittern erschweren und damit ungiinstige Voraussetzungen fiir
die Wahrnehmung niederer Duftkonzentrationen schaffen. Es liegen eine
Reihe Hinweise darauf vor, dafl die Vorzugswahl spitzer Winkel —zu-
mindest auch — auf Eigenschaften des Orientierungsmechanismus zu-
riickgefithrt werden miissen.

Hier, wie bei einer groflen Zahl sonstiger noch offener Fragen, werden
nur weitere Versuche Klarheit bringen.

Mit dankenswerter Unterstiitzung durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft.
Fir die kritische Durchsicht des Manuskriptes danke ich Herrn Dr. R. JANDER.
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