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: Wle Wustenamelsen Iernen helmzukehren

Kompasslm Kopf

Erfolgreiche Orientierung im Raum ist
essentiell fiir den Menschen sowie fiir fast
alle Tierarten. Im Alltag verlassen wir uns

z. B. auf Wegweiser, Landkarten oder GPS-
Gerdte. Auch Tiere miissen oft ferne Ziele
erreichen, beispielsweise ihr Nest oder einen
Futterplatz. Wéhrend ihrer saisonalen
Migration legen Zugvigel und Meeresschild-
kréten, aber auch Insekten wie beispiels-
weise Monarchfalter oder Bogong-Motten,
tausende Kilometer zurtick. Dabei navigie-
ren sie souverdn und effizient, auch (iber
extrem lange Strecken. Wiistenameisen

der Gattung Cataglyphis sind schon seit
geraumer Zeit experimentelle Modelle fiir
Navigation bei Insekten. Wie bewerkstelligen
es diese Insekten mit einem vergleichsweise
kleinen Gehirn (iber weite Strecken zu navi-
gieren?

Online-Ausgabe unter:
wileyonlinelibrary.com

ie auch andere soziale Insektenarten betreiben

Cataglypbis-Ameisen kooperative Brutpflege in
einem gemeinsamen Nest. Die damit verkniipfte » Eusozia-
litiat zeichnet sich durch drei charakteristische Merkmale
aus [1]. Erstens gibt es eine reproduktive Arbeitsteilung
und unterschiedliche Kasten. Bei Cataglyphis-Ameisen
bedeutet dies, dass sich nur die Konigin der Kolonie fort-
pflanzt und die Arbeiterinnen eine altersabhingige
Arbeitsteilung durchlaufen. Zweitens sorgen die adulten
Tiere gemeinsam fiir die Nachkommen. Im Fall der Ca-
taglyphis-Ameisen kiimmern sich die Arbeiterinnen im
sogenannten Innendienst II-Stadium um die Aufzucht der
Brut (Abbildung 1a). Und drittens iiberlappen ihre Gene-
rationen. Die Cataglyphis-Konigin (Abbildung 2a) kann
mehrere Jahre alt werden, die Arbeiterinnen hingegen
haben eine deutlich kiirzere Lebenserwartung [2]. Thr
Adultleben beginnt nach dem Schlupf aus der Puppe als
,Callow* (Abbildung 1b) mit noch heller Kutikula am
ersten Tag, geht dann zum Innendienst I-Stadium tber,
in dem die Ameisen als bewegungslose Futterspeicher
fungieren, um dann im Innendienst II-Stadium zu den
Aufgaben Brutpflege, Nestbau und Abfallbeseitigung zu
wechseln (Abbildung 3). Nach ungefihr vier Wochen
verlassen die Arbeiterinnen das Nest, um schlief3lich als
Sammlerinnen titig zu werden. Wihrend der ersten kur-
zen Ausfliige nahe am Nesteingang suchen die Ameisen
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niemals Futter. Stattdessen absolvieren sie Lernlidufe. Da-
bei bewegen sie sich in kleinen Schleifen um den Nest-
eingang und erkunden die Nestumgebung. Mit zuneh-
mender Erfahrung nehmen Distanz und Dauer der Lern-
laufe zu, bis die Ameisen schlie8lich nach fruhestens
zwei Tagen mit der Futtersuche beginnen. Als typische
,Central-Place Forager“ verlassen sie ihr Nest einzeln und
miissen nach weitreichenden Futtersuchliufen wieder
zum Nesteingang zuriickfinden (Abbildung 1c, d). Dieser
ist blof3 ein unscheinbares Loch im Boden. Im Gegensatz
zu vielen Ameisenarten, die Wege zu Futterstellen mit
Spurpheromonen markieren, sind Cataglyphis-Ameisen
solitire Sammlerinnen, die vorwiegend visuell navigie-
ren. Wihrend sie zur heifesten Tageszeit nach toten In-
sekten suchen - und damit Feinde und Konkurrenz mei-
den - kann die Bodentemperatur leicht auf lebensbe-
drohliche 70 °C ansteigen. Unter diesem Selektionsdruck
passten sich Cataglyphis-Ameisen hervorragend an ihr
lebensfeindliches Habitat an und evolvierten zu Exper-
ten fiir Navigation. So haben beispielweise die sogenann-
ten Silberameisen (Cataglyphis bombycina) ein speziel-
les Haarkleid, das doppelt vor der Hitze schiitzt [3]. Einer-
seits wird das Sonnenlicht reflektiert und andererseits
die Wirmeabgabe der Ameise an ihre Umgebung opti-
miert. AuBerdem haben Cataglyphis-Ameisen auflerge-
wohnlich lange Beine. Diese heben die Ameise in kiih-
lere Luftschichten und ermoglichen hohe Laufgeschwin-
digkeiten, die wiederum fiir Abkiihlung sorgen und die
Zeit auBerhalb des Nests minimieren. Die in Nordafrika
beheimatete Wiistenameise Cataglyphis fortis legt auf
ihren Suchliufen bis tliber einen Kilometer zuriick und
entfernt sich tiber mehrere hundert Meter Luftlinie vom
Nest mit einer Spitzengeschwindigkeit von bis zu 1 m/s.
Die zuriickgelegten Entfernungen entsprechen der viel-
tausendfachen Korperlinge der Ameisen [4]. Verhaltens-
versuche iiber viele Jahrzehnte konnten bereits beacht-
liche Navigationsleistungen von Cataglyphbis aufde-
cken.

IN KURZE

- Cataglyphis-Wiistenameisen navigieren nach der Futter-
suche unter zum Teil lebensbedrohlichen Umweltbedin-
gungen schnell und sicher zuriick ins Nest.

- Die Ameisen verrechnen Richtungs- und Streckeninfor-
mation zu einem Heimvektor, der ihnen die kiirzeste
Route zum Nest zuriick zeigt (Wegintegration).

- Um ihre internen Kompasssysteme zu kalibrieren sowie
Landmarken zu erlernen, fiihren die Ameisen Lernldufe
durch.

- Wiahrend der Lernléufe blicken die Ameisen zum Nest
zuriick und nutzen dabei das Erdmagnetfeld als Refe-
renzsystem.

- Infolge der Lernldufe kommt es zu plastischen Umstruk-
turierungen neuronaler Schaltkreise im Ameisengehirn.
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Navigation bei Wiistenameisen Die mit einem
Cataglypbis-Ameisen nutzen als wichtigste Navigations- ~ grunen Pfeil

strategie die sogenannte Wegintegration, um auf dem je- markler?en Begriffe
werden im Glossar

weils kiirzesten Weg auf der Luftlinie zuriick zum Nest zu auf Seite 108
finden - selbst in landmarkenarmem oder unbekanntem  opk/crt.
Terrain (Abbildung 4) [4]. Hierzu verrechnen die Ameisen
Kompassinformation und Entfernungsinformation, um

ABB. 1 Cataglyphis nodus-Ameisen zu verschiedenen Lebenszeitpunkten.

a) Eine Arbeiterin versorgt die Brut (Puppen und Larven) in einer Nestkam-
mer. b) Eine frischgeschliipfte Ameise (,,Callow*) ist noch ganz blass, bis ihre
Kutikula aushirtet. c) Zwei Arbeiterinnen verlassen ihren Nesteingang.

d) Sammlerinnen an einem Futterstiick. Fotos: P. Fleischmann.

ABB. 2 Cataglyphis nodus-» Geschlechtstiere. a) Die Jungkonigin ist vor der
Verpaarung gefliigelt. b) Auch das Médnnchen ist gefliigelt, jedoch invers
gefarbt. Fotos: P. Fleischmann.
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ABB. 3 | ONTOGENIE VON CATAGLYPHIS NODUS-AMEISEN
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Unterirdisches Nest

Callow > Innendienst | > Innendienst Il

Nach dem dreistufigen Innendienst verlassen die Ameisen das unterirdische
Nest nach ca. vier Wochen und vollfiihren Lernldufe, bevor sie spéter zu
erfahrenen Sammlerinnen werden. Zur Navigation nutzen die Sammlerinnen
sowohl ihren Himmelskompass als auch das Landmarkenpanorama. Fiir
Details s. Text.

daraus an jedem Ort einen » Heimvektor zu ermitteln.
Dieser Vektor zeigt mit der richtigen Richtung und Ent-
fernung zuriick zum Nesteingang. Wegintegration ist be-
sonders hilfreich in extremen Wiistenhabitaten, beispiels-
weise fiir C. fortis in landmarkenfreien Salzpfannen nord-
lich der Sahara (Abbildung 5).

Schon zu Beginn des 20. Jahrhunderts wies der
Schweizer Mediziner Felix Santschi in Tunesien nach, dass
Ameisen das Sonnenlicht und Himmelsinformationen zu
Orientierungszwecken nutzen [5]. Mit seinen berithmten
Spiegelexperimenten, bei denen er die Sonne verdeckte
und auf die gegeniiberliegende Seite spiegelte, und damit
eine Kehrtwendung der Ameisen bewirkte, konnte er erst-
mals zeigen, dass Ameisen die Position der Sonne zur Rich-
tungsbestimmung nutzen. Spiter kam Santschi dank wei-
terfiihrender Experimente zu dem Schluss, dass Ameisen
auch andere, fiir den Menschen unsichtbare, Informatio-
nen zur Orientierung aus dem Himmel extrahieren muss-
ten. Der von den Biirgern Kairouans betitelte Tabib-en-
Neml (wortlich libersetzt ,Ameisendoktor®) war mit den
von ihm durchgefiihrten verhaltensbiologischen Experi-
menten seiner Zeit voraus [5]. Erst 1949 gelang dem spi-
teren Nobelpreistriger Karl von Frisch der Nachweis, dass
Honigbienen das polarisierte Himmelslicht zur Navigation
nutzen. Heute wissen wir, dass auch Cataglypbis-Ameisen -

ABB. 4 | STRATEGIEN FUR DIE ERFOLGREICHE HEIMKEHR ZUM NEST

Dargestellt sind drei verschiedene Strategien und dabei jeweils der Auslauf (schwarze Linie) zum Futterstiick (schwar-
zer Stern) und eine mégliche Riickkehr (blaue Linie) zum Nesteingang (schwarzer Kreis). a) Bei der Spurfolge wird der
Heimweg markiert, so dass eine Riickkehr zum Ausgangspunkt mit Hilfe der Verfolgung dieser Kennzeichnung méglich
ist. Ein bekanntes Beispiel dafiir ist das Marchen von Hansel und Gretel, die ihren Heimweg mit Steinen und Brotkru-
men markiert haben. Tatsdchlich zeigen auch viele Ameisenarten, zum Beispiel Wegameisen (Lasius) oder Blattschnei-
deameisen (Atta und Acromyrmex) Spurfolgeverhalten wahrend der Futtersuche. Dabei tragen die Arbeiterinnen
chemische Signale (Spurpheromone) auf, die dann zuriickverfolgt werden kénnen. Eine weitere Form dieser Strategie
ist das Routenfolgen anhand von visuellen Landmarken. Mittels sogenannter ,,Schnappschiisse* pragen sich beispiels-
weise australische Melophorus-Ameisen individuelle Wegrouten ein, die sie dann verfolgen, um ihr Ziel zu erreichen.
b) Bei der Wegintegration wird aus zuriickgelegter Distanz und Richtung ein sogenannter Heimvektor (weiRBer Pfeil)
berechnet, der zum Ausgangs- bzw. Zielpunkt weist. Die Riickkehr erfolgt dann auf direktem Weg entlang des Heim-
vektors. Wenn ein Hindernis den direkten Weg versperrt, wird dieses umrundet, um dann wieder dem aktualisierten
Heimvektor zu folgen. Wiistenameisen (Cataglyphis) sind berithmt fiir ihre Navigationskiinste mittels Wegintegration.
Wéhrend der Futtersuchldufe nutzen sie ihren Himmelskompass (Himmelspolarisationsmuster und Stand der Sonne),
um ihre Heimrichtung zu bestimmen. c) Bei der Navigation mit einer internen (kognitiven) Karte ist bekannt, wie die
Umgebung aussieht und in welcher raumlichen Beziehung Dinge zueinander liegen (beispielsweise das Nest und
Landmarken), so dass der priferierte Weg nach Hause eingeschlagen werden kann. Ob Ameisen oder andere Insekten
eine interne Karte haben und verwenden, wird héufig diskutiert. Die Navigationsleistung von Wiistenameisen ist
zumindest auch ohne Annahme einer solchen Karte erklérbar.
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wie viele weitere Insekten - das polarisierte Himmelslicht
sowie den Stand der Sonne als Kompass zur Richtungs-
bestimmung wihrend ihrer Futtersuchliufe nutzen [6].
Allerdings beinhaltet der Himmelskompass Tiicken. Da sich
die Position der Sonne und das » Polarisationsmuster tiber
den Tag dndern, muss der interne Himmelskompass diese
tiglichen Verinderungen kompensieren, was insbesondere
bei langdauernden Ausfliigen oder wiederholtem Auf-
suchen einer Futterstelle zu verschiedenen Tageszeiten
wichtig ist. Besonders problematisch ist dies um die Mit-
tagszeit, wenn sich die horizontale Winkelposition der
Sonne am schnellsten indert. Dieses Problem wird noch
komplexer, wenn man die saisonale und geographische
Abhingigkeit der Sonnenbahn beriicksichtigt. Aufgrund
dieser Variabilitit kann der Tagesverlauf der Sonne nicht
als interne Funktion genetisch fixiert sein. Fiir die Wiisten-
ameisen heif3t das, dass ihr interner Himmelskompass vor
den Futtersuchlaufen kalibriert werden muss [7]. Dafiir fiith-
ren sie zu Beginn ihres AufSendiensts Lernliufe durch.
Um erfolgreich mittels Wegintegration nach Hause zu
finden, muss jedoch nicht nur die Richtung bekannt sein,
sondern die Ameisen miissen auch die Entfernung korrekt
bestimmen. Zur Messung der zuriickgelegten Distanz und
zur Berechnung des Heimvektors nutzen die Ameisen eine
Art inneren Schrittintegrator sowie den optischen Fluss [8].
Da Wegintegrationssysteme anfillig fiir kumulative Fehler
sind, verwenden die Ameisen auch weitere ihnen zuging-
liche Informationen zur Orientierung, wie beispielsweise
visuelle und olfaktorische Landmarken, Bodenstruktur und
Windrichtung. Sofern vorhanden dienen insbesondere
visuelle Landmarken bzw. umgebende Panoramen als lo-
kale Orientierungshilfen. Da sich diese von Nest zu Nest
unterscheiden und mit der Zeit andern konnen, miissen die
Ameisen diese lernen, bevor sie sich erstmals zur Futter-
suche vom Nest entfernen konnen. Auch zu diesem Zweck
fithren die unerfahrenen Ameisen, sogenannte Novizinnen,
Lernlaufe durch, wenn sie erstmals das Nest verlassen.

Struktur und Funktion von Lernldufen
Die Ontogenie der Lernliufe und die damit verbundene
anfingliche Kalibrierung der Navigationssysteme wurden
erst in den letzten Jahren verstirkt untersucht. Im Folgen-
den soll anhand neuer Erkenntnisse der letzten Zeit ver-
deutlicht werden, wie das winzige Gehirn der Cataglypbis-
Ameisen mit einer Masse von nur ca. 0,1 mg es schafft,
seine visuellen Navigationssysteme von Titigkeiten im
dunklen Nest auf Au3endienst als Sammlerin in hellem
Sonnenlicht umzustellen. Dieser Verhaltensiibergang ist
bei Cataglyphbis drastisch, weshalb die Ameisen ideale ex-
perimentelle Modelle zur Untersuchung der zugrundelie-
genden Prozesse sind. Der spitere Erfolg von Novizinnen
als Sammlerinnen hingt davon ab, wie gut ihr Himmels-
kompass kalibriert ist und ob sie die Nestumgebung ken-
nen. Hierzu untersuchen wir ein einzigartiges, frithes
Lernverhalten und dadurch ausgeloste neuronale Plasti-
zitit in visuellen Bahnen im Gehirn der Ameisen. Um zu

© 2020 The Authors. Biologie in unserer Zeit published by
Wiley-VCH Verlag GmbH & Co. KGaA

ABB. 5 Die unterschiedlichen Experimentierorte und ihre Bewohner. a) Test-
feld auf dem tunesischen Salzsee. b) Testfeld im griechischen Pinienwald.
c) Cataglyphis fortis. d) Cataglyphis nodus. Fotos: P. Fleischmann.

verstehen wie Novizinnen sich ihre visuellen Navigations-
kenntnisse beschaffen, war es wichtig, zunichst das Ver-
halten im natiirlichen Habitat zu analysieren. Damit konn-
ten relevante Stimuli identifiziert und zeitlich-riumliche
Bedingungen fiir die Kalibrierung der Navigationssysteme
mittels Manipulation getestet werden. Die quantitativen Ver-
haltensanalysen in 6kologisch relevantem Kontext haben
wir mit Labormessungen zur strukturellen synaptischen
Plastizitit in visuellen Schaltkreisen im Ameisengehirn
kombiniert [9, 10].

Die Ontogenie der Lernliufe folgt einer stereotypen
Sequenz [7], die wir mit individuell markierten Ameisen
genau untersucht haben (Abbildung 6). Zuerst schauen
die Novizinnen nur kurz aus dem Nest heraus oder verlas-
sen es blof fiir wenige Sekunden. Dann fiihren sie kurze
Liufe um den Nesteingang herum aus. In aufeinanderfol-
genden Lernliufen erkunden sie verschiedene Richtungen
um das Nest, so dass sie sich die Umgebung aus unter-
schiedlichen Blickwinkeln einprigen konnen. Mit steigen-
der Erfahrung nimmt auch die Zeit zu, die die Ameisen
auBerhalb des Nestes verbringen. Dabei entfernen sie sich
immer weiter vom Nesteingang. Lernlidufe enthalten unter-
schiedliche, artspezifische Drehungen, sogenannte » Volten
und »Pirouetten, die wir mittels Highspeed-Kameras ge-
nau untersucht haben [11]. Lernlaufe von Ameisen dhneln
in ihrer Struktur und Funktion Lernfliigen von Wespen
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Mit individuell
markierten Amei-
sen (a) wurde die
typische Sequenz
von Lernldufen
(b) aufgedeckt.
Waéhrend der
aufeinanderfol-
genden Lernldufe
(griin, gelb, rot,
blau), erkundet
die Ameise unter-
schiedliche Rich-
tungen um den
Nesteingang
herum (schwarzer
Kreis). Foto:

P. Fleischmann.
Abbildung b) ver-
dndertaus [11].

ABB. 6

A -

und Bienen [12]. Bevor diese Feinstruktur nun niher be-
trachtet wird, ist es hilfreich, einen Blick auf die durch
Lernldufe bedingten verhaltensrelevanten neuronalen Ver-
inderungen zu werfen.

Neuronale Basis von Navigation
Der Ubergang vom Innendienst zum AuRendienst fithrt zu
strukturellen Verinderungen an synaptischen Verschaltun-

ABB. 7 | DAS AMEISENGEHIRN

a) Mikroskopiebild, b) 3D-Rekonstruktion. Die Pilzkorper-Bahn (magenta)
bringt visuelle Informationen ohne weitere Verschaltungen direkt aus den
optischen Eingdngen des Gehirns in die Pilzkérper (PK). Die Zentralkomplex-
Bahn (blau) leitet visuelle Kompassinformationen iiber mehrere synaptische
Schaltungsstationen schlieBlich in den Zentralkomplex (CX). Fiir Details s. Text.
Abbildung a) aus [13] und b) von R. Grob.
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gen in zwei visuellen Bahnen im Gehirn von Cataglyphis
(Abbildung 7). Dies konnten wir anhand von »immuno-

North

histochemischen Markierungen und anschlieenden com-
putergestiitzten 3D-Rekonstruktionen ermitteln [9, 10].
Hierzu werden die Gehirne zuvor mit Hilfe eines » Laser-
rastermikroskops mit hoher Auflosung eingescannt. Im
Cataglyphis-Gehirn finden sich zwei Integrationszentren,
die an der Verarbeitung von visueller Navigationsinforma-
tion beteiligt sind - der » Zentralkomplex (CX) und die
» Pilzkorper (PK). Wihrend visuelle Einginge in den CX
als Himmelskompassbahn betrachtet werden, legen die
Untersuchungen zu visuellen Eingingen in die PK nahe,
dass vielzihlige parallele Mikroschaltkreise die lingerfris-
tige Speicherung von Bildinformation iibernehmen. An-
hand der Markierung synaptischer Proteine mit spezifi-
schen Antikorpern und der Verfolgung neuronaler Schalt-
kreise mit Fluoreszenzfarbstoffen konnten wir beide
visuellen Bahnen im Gehirn von Cataglyphis im Detail
mikroskopisch charakterisieren. Immunfirbungen und
ultrastrukturelle Analyse konnten deutliche Unterschiede
in der synaptischen Architektur beider Bahnen aufdecken.
Die CX-Bahn beginnt in einer polarisationssensitiven Re-
gion im oberen Teil des Komplexauges (>dorsale Rand-
region), von wo aus neuronale Projektionen iiber mehrere
synaptische Verschaltungen in die untere Einheit des CX
miinden. Die Bahn zu den PK verliuft hingegen ohne wei-
tere synaptische Umschaltung direkt zu den PK beider
Gehirnhemisphiren (Abbildung 7a). In beiden Bahnen
finden wihrend der Ubergangsphase von Innen- zu Au-
Bendienst neuroplastische Verinderungen statt. Dabei
konnen zwei Kategorien struktureller Plastizitit unter-
schieden werden - Plastizitit nach passiver Lichteinwir-
kung sowie lernabhinge Plastizitit.

Die erste Form von Plastizitit infolge erstmaliger Licht-
einwirkung dulert sich als Zunahme der Synapsen in der
CX-Bahn sowie als Abnahme der synaptischen Komplexe
(englisch: ,pruning®) in den PK-Eingingen. Diese Verin-
derungen sind von der Dauer und der spektralen Zusam-
mensetzung der Lichtpulse abhingig. Sowohl in der CX- als
auch der PK-Bahn bleibt die Zahl und Dichte der Synap-

© 2020 The Authors. Biologie in unserer Zeit published by
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senkomplexe bei altersgleichen
,Dunkeltieren“ unverandert. Die Er-
gebnisse zeigen, dass die strukturelle
Plastizitit der Synapsen in beiden
visuellen Bahnen altersunabhingig,
d.h. jeweils durch Lichteinwirkung
ausgelost wird. Daraus schliefen wir,
dass es sich um Formen homoo-
statischer Plastizitit in Anpassung an
drastisch verinderte Lichtintensititen

handelt. Lernldufe induzieren eine

ABB. 8 | VERSETZUNGSEXPERIMENT MIT GRIECHISCHEN C. NODUS-AMEISEN

weitere Form von Plastizitit in den
beiden visuellen Bahnen [13]. Einer-
seits fithren sie zu einem Volumenzu-
wachs im CX - allerdings nur, wenn
Novizinnen wihrend der drei Tage
ihrer Lernliaufe einem natiirlichen Po-
larisationsmuster ausgesetzt waren.
Unter einem statischen Polarisations-
muster, oder bei Ausschluss von UV-
Licht, bleibt der Volumenzuwachs
aus. Dies deutet darauf hin, dass neu-
ronale Plastizitit in der CX-Bahn mit
der Kalibrierung des internen Him-
melskompasssystems im Zusammen-
hang steht. Andererseits nimmt in
den visuellen Eingingen der PK die
Dichte und Anzahl der synaptischen
Komplexe nach drei Tagen Lernlauf-
aktivititen zu - aber ebenfalls nur,
wenn die Ameisen einem natiirlichen
Polarisationsmuster und UV-Licht aus-

gesetzt waren. Wir vermuten, dass
diesem Prozess lernabhingige Struk-
turplastizitit, insbesondere im Rah-
men der Ausbildung von stabilem
Langzeitgedichtnis, zugrunde liegt.
Die Ausbildung stabilen
Langzeitgedichtnisses benotigt eine Zeitspanne von min-

eines

destens zwei Tagen. Interessanterweise entspricht dies
genau der Dauer, die die Ameisen bendtigen, um ihre
Lernldufe durchzufiihren und spiter mithilfe von Land-
marken zu navigieren [10].

Landmarken lernen
Cataglyphis-Ameisen fithren Lernldufe durch, um sich mit
der Nestumgebung vertraut zu machen. Dafiir benotigen
sie sowohl gentligend Zeit als auch ausreichend Platz [7],
[14]. C. fortis bewohnt beinahe landmarkenfreie Salzseen
in Nordafrika. Dennoch nutzen auch diese Ameisen visu-
elle Landmarken, falls welche vorhanden sind. Wenn sich
der Nesteingang beispielsweise in der Mitte einer experi-
mentellen Anordnung von drei schwarzen Zylindern be-
findet (Abbildung 5a), suchen im Rahmen eines Verset-
zungsexperiments auf dem Testfeld mit identischen Land-
marken ausschlielich erfahrene Sammlerinnen an der

© 2020 The Authors. Biologie in unserer Zeit published by
Wiley-VCH Verlag GmbH & Co. KGaA

fiktiven Position des Nesteingangs [7]. Ihre Suche ist ak-
kurat und prizise um den korrekten Zielort zentriert. No-
vizinnen, die vor dem Abfangen erstmals das Nest verlas-
sen haben, und auch Ameisen, die zuvor erst wenige und
kurze (< 0,3 m) Lernlidufe absolviert haben, suchen hinge-
gen an jhrem Auslasspunkt nach dem Nesteingang. Amei-
sen, die weitere Lernldufe oder ihren ersten Futtersuchlauf
bereits durchgefiihrt haben, bewegen sich auf dem Test-
feld in Richtung der Mitte der Landmarken. Daraus kann
geschlussfolgert werden, dass die Ameisen ihre Umgebung
graduell - oder zumindest stufenweise - erlernen, und ihr
Lernprozess kein einmaliges Ereignis ist, das instantan er-
folgt. Um zu tliberpriifen, ob nur die zeitliche Komponente
der Lernliufe oder auch die riumliche ausschlaggebend
fiir den Heimkehrerfolg ist, fithrten wir ein weiteres Ver-
setzungsexperiment mit den griechischen C. nodus-Amei-
sen durch [14]. Mittels Wassergriben wurden die Ameisen
riumlich eingeschrinkt, so dass sie zwar freien Blick auf

www.biuz.de 2/2020 (50)

Drei verschieden groRe Gribenaufbauten bieten den Ameisen unterschiedlich viel Platz fiir Lern-
laufe. Konnten die Ameisen vor dem Test nur sehr eingeschrinkt Lernldufe durchfiihren (a), finden
sie nicht zuriick zum Nest. Je mehr Platz sie wihrend der Lernldufe haben (b, c), desto mehr Amei-
sen finden zuriick. Fiir Details s. Text. Fotos: P. Fleischmann. Daten-Abbildung verdndert aus [14].
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Wahrend eines Lernlaufs vollfiihrt die Ameise mehrere
Drehungen. Wihrend der lingsten Stoppphase der
Pirouetten schaut sie zuriick zum Nesteingang (schwarzer
Kreis). Wahrend der Volten gibt es hingegen keine zum

Nest gerichteten Stoppphasen. Abbildung verandert aus [11].

das umliegende Panorama der Pinien hatten, aber sich nur
innerhalb des Versuchsaufbaus bewegen konnten (Abbil-
dung 8). Es gab drei verschiedene Varianten, die den Amei-
sen unterschiedlich viel Platz boten, namlich Flichen von
jeweils 0,3 m x 0,3m, 0,5m x 0,5m oder 1,0 m x 1,0 m
um den Nesteingang herum. Zudem gab es einen 5 m-
langen und 0,3 m-breiten Steg, so dass die Sammlerinnen
eine Futterstelle besuchen konnten. Bei Versetzung in
5 Meter Entfernung vom Nesteingang in entgegengesetz-
ter Richtung der Futterstelle fanden Ameisen, die kaum
Platz fiir Lernliufe zur Verfiigung hatten, nicht zuriick
zum Nest. Sie verlief3en sich ausschlieflich auf ihren Him-
melskompass und fiithrten nach Ablaufen des Heimvektors
eine systematische Suche durch. Nur wenn die Ameisen
fiir ihre Lernliufe mindestens einen halben Meter Platz in
jede Richtung um den Nesteingang hatten, konnten sie
nach der experimentellen Versetzung zuriick nach Hause
finden. Dabei gilt, je mehr Platz fiir die Lernldufe vorhan-
den ist, desto mehr Ameisen finden den Weg zuriick ins
Nest. Diese Ergebnisse zeigen, dass eine ungestorte Durch-
fithrung der Lernliufe essentiell fiir die einzelne Sammle-
rin, aber damit auch fiir das Fortbestehen der gesamten

Kolonie, ist.

Volten und Pirouetten
Wie aber akquirieren die Ameisen Informationen iiber
ihre visuelle Umgebung? Anhand hochauflosender Video-
analysen konnten wir wichtige Details der Lernlidufe auf-
decken (Abbildung 9). Die Ameisen unterbrechen ihre
Vorwirtsbewegung oftmals, um Korperdrehungen aus-
zufithren. Es gibt zwei unterschiedliche Drehungstypen,
sogenannte Volten und Pirouetten [11]. Bei einer Volte
verlisst die Ameise ihren Pfad, um eine kleine 360°-Schleife
zu laufen, und dann in die urspriingliche Richtung weiter-

ABB. 10 | ARTSPEZIFITAT DER LERNLAUFE
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Cataglyphis
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zugehen. Wir vermuten, dass die Wiistenameisen wih-
rend der Volten ihren internen Himmelskompass systema-
tisch iiber den Tag kalibrieren. Interessanterweise rotie-
ren auch Dungkifer um 360° auf ihrer Dungkugel, um
ihren Himmelskompass so einzurichten, dass sie sich an-
schlieend geradlinig mit ihrer Dungkugel fortbewegen.

3 Eet-Rick=2a
' blicke
ot T £ weils aktuellen Sonnenstand ab [15]. Bei einer Pirouette

Bevor sie mit jhrer Kugel losrollen, speichern sie den je-
hingegen bleiben die Ameisen stehen und drehen sich um
ihre vertikale KOrperachse. Dabei entstehen entweder
volle (360°) oder partielle Drehungen (< 180°). Pirouetten
werden in der Regel durch kurze Stoppphasen (> 100 ms)
unterbrochen. Besonders interessant ist, dass die Blick-
richtung der Ameisen wihrend der lingsten Stoppphase
immer zum Nesteingang gerichtet ist (Abbildung 9). Da

Landmarken-
reiches Habitat

C. nodus
C. aenescens

die Ameisen den Nesteingang wihrend ihrer Lernliufe

nicht sehen konnen, miissen sie die Ausrichtung ihrer
Cataglyphis-Ameisen fiihren artspezifische Drehungen wihrend der Lernldufe
durch. Alle drei untersuchten Arten vollfiihren wahrend ihrer Liufe gelaufene
Schlaufen (Volten), aber nur die griechischen Ameisen mit einem ausgeprag-
ten Landmarkenpanorama machen Drehungen um die vertikale Kérperachse
(Pirouetten) wahrend derer sie stoppen und prazise zum Nesteingang zuriick-
schauen. Abbildung verdndert aus [17].

Korperachse zum Heimvektor per Wegintegration ermit-
teln. Der Vergleich nah verwandter Cataglypbis-Arten in
unterschiedlichen Habitaten ergab, dass Pirouetten mit
Stoppphasen nur bei Wiistenameisen in landmarkenrei-
chen Habitaten vorkommen (Abbildung 10). Die in kontu-
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ABB. 11 | ORIENTIERUNG AM ERDMAGNETFELD
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Mit dem Helmholtzspulen-Aufbau (a) wurde nachgewiesen, dass C. nodus-Novizinnen das Erdmagnetfeld als Referenz-
system nutzen, um zum Nesteingang zuriickzublicken. Wird die Horizontalkomponente des Erdmagnetfelds beispiels-
weise um 90° gedreht, so veridndert sich auch die Blickrichtung der Ameisen in voraussagbarer Weise. Fiir Details s.

Text. Foto: P. Fleischmann. Abbildung b) verandert aus [16].

renlosen Salzpfannen lebenden C. fortis praktizieren nur
Volten mit sehr seltenen Stopps, die aber nicht zum Nest-
eingang gerichtet sind. Die Ausrichtung der Ameisen zum
Heimvektor wihrend der Pirouetten dient mit hoher
Wahrscheinlichkeit dem systematischen Lernen von Nest-
assoziierten Panoramen. Die Ameisen konnen so die Nest-
position mit Hilfe der abgespeicherten Bildinformation
wiedererkennen, wenn sie aus verschiedenen Richtungen
zum Nest zuriickkehren.

Suche nach dem Referenzsystem
Die Ameisen brauchen eine erdgebundene Kompassrefe-
renz, um ihren Himmelskompass zu kalibrieren und Bild-
informationen um den Nesteingang systematisch in Bezug
zu setzen. Idealerweise muss ein solches Referenzsystem
wihrend der gesamten Lernlaufsequenz zuginglich und
zeitlich stabil sein. Frithere Studien haben gezeigt, dass
der Himmelskompass die wichtigste Richtungsinforma-
tion fir Sammlerinnen bietet. Um zu testen, ob auch
Novizinnen wihrend der Lernliufe schon ihren Himmels-
kompass nutzen, haben wir optische Filter tiber dem Nest-
eingang installiert und einzelne Himmelskompass-
parameter systematisch manipuliert [13]. Mittels hochauf-
geloster Videoanalysen der Stopps in den Pirouetten
konnten wir testen, ob die Ameisen unter den verschie-
denen Bedingungen korrekt zum Nesteingang zuriick-
blicken. Zu unserer groRen Uberraschung haben naive
Ameisen selbst nach der Blockierung des Polarisations-
musters und der Sonnenposition (d. h. ohne Himmelskom-
pass) problemlos zum Nesteingang ausgerichtete Stopps
ausgefiihrt. Wir fragten uns, ob die Ameisen vielleicht das

© 2020 The Authors. Biologie in unserer Zeit published by
Wiley-VCH Verlag GmbH & Co. KGaA

» Erdmagnetfeld nutzen konnen [16]. Um diese Vermu-
tung zu uiberpriifen, fithrten wir einen Versuch mit einer
elektromagnetischen Flachspule, die wir um den Nestein-
gang legten, durch. Tatsichlich blickten die Ameisen
nicht mehr zum Nesteingang zuriick, sobald die Magnet-
wirkung eingeschaltet war. Mit einer Helmholtzspule
konnten wir dieses Ergebnis bestitigen und weiter kon-
kretisieren (Abbildung 11). Nach Eliminierung der hori-
zontalen Komponente des Erdmagnetfelds schauten die
Ameisen nur noch in zufillige Richtungen. Bei der syste-
matischen Rotation der horizontalen Magnetfeldkompo-
nente blickten die Ameisen in eine um denselben Winkel-
betrag verschobene, fiktive Nestrichtung. Die Ergebnisse
machen deutlich, dass naive Ameisen das Erdmagnetfeld
als notwendigen und hinreichenden Kompass fiir die
Wegintegration wihrend der Lernliufe nutzen. Daraus
schlieflen wir, dass Magnetinformation in das Wegintegra-
tionssystem im Ameisengehirn integriert wird und damit
einen bis dahin unbekannten Kompass im Navigationssys-
tem von Cataglypbis reprisentiert. Somit kann das Erd-
magnetfeld als die gesuchte geostabile Kompassreferenz
fiir die Kalibrierung der visuellen Kompasssysteme der
Ameisen betrachtet werden.

Zusammenfassung
Erfolgreiche rdumliche Orientierung ist fiir viele Tiere eine
alltdgliche Herausforderung. Cataglyphis-Wiistenameisen
sind bekannt fiir ihre Navigationsfdhigkeiten, mit deren Hilfe
sie nach langen Futtersuchldufen problemlos zum Nest zu-
rlickfinden. Wie aber nehmen naive Ameisen ihre Naviga-
tionssysteme in Betrieb? Nach mehrwdchigem Innendienst
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im dunklen Nest werden sie zu Sammlerinnen bei hellem
Sonnenschein. Dieser Wechsel erfordert einen drastischen
Wandel im Verhalten sowie neuronale Verdnderungen im
Gehirn. Erfahrene Ameisen orientieren sich vor allem visuell,
sie nutzen einen Himmelskompass und Landmarkenpano-
ramen. Daher absolvieren naive Ameisen stereotype Lern-
ldufe, um ihren Kompass zu kalibrieren und die Nestum-
gebung kennenzulernen. Wdéhrend der Lernléufe blicken sie
wiederholt zum Nesteingang zuriick und prdgen sich so
ihren Heimweg ein. Zur Ausrichtung ihrer Blicke nutzen sie
das Erdmagnetfeld als Kompassreferenz. Cataglyphis-
Ameisen besitzen hierfiir einen Magnetkompass, der bis-
lang unbekannt war.

Summary

Ant compass - how desert ants learn

to navigate
Successful spatial orientation is a daily challenge for many
animals. Cataglyphis desert ants are famous for their navi-
gational performances. They return to the nest after exten-
sive foraging trips without any problems. How do ants take
their navigational systems into operation? After conducting
different tasks in the dark nest for several weeks, they be-

GLOSSAR

come foragers under bright sun light. This transition re-
quires both a drastic switch in behavior and neuronal
changes in the brain. Experienced foragers mainly rely on
visual cues. They use a celestial compass and landmark
panoramas. For that reason, naive ants perform stereotype
learning walks to calibrate their compass systems and ac-
quire information about the nest’s surroundings. During
their learning walks, the ants frequently look back to the
nest entrance to learn the homing direction. For aligning
their gazes, they use the earth’s magnetic field as a com-
pass reference. This magnetic compass in Cataglyphis ants
was previously unknown.

Schlagworte
Cataglyphis-Wiistenameisen, Himmels- und Magnetkom-
pass, Lernen und Gedichtnis, Insektennavigation

Funding: Die hier vorgestellten Forschungsergebnisse
wurden im Rahmen von der Deutschen Forschungsge-
meinschaft (DFG) geforderten Projekten erzielt (SFB
1047 B6 und RO1177/7-1 an WR und FL1060/1-1 an
PNF).

Dorsale Randregion: Am oberen Rand des Auges vieler Insek-
ten liegt eine spezialisierte Region zur Rezeption der Polarisa-
tionsrichtung des Lichts. Cataglyphis-Ameisen detektieren das
Polarisationsmuster des Himmels im UV-Spektrum.

Erdmagnetfeld: Das von der Erde generierte Magnetfeld dient
vielen Tieren zur Orientierung. Es bietet sowohl Kompassinfor-
mationen (Nordrichtung) als auch Ortsinformationen (magne-
tische Karte).

Eusoziale Insekten: Alle Ameisen, verschiedene Bienen- und
Wespenarten sowie Termiten gehéren zu den eusozialen Insek-
ten. Sie zeichnen sich dadurch aus, dass Arbeiterinnen und
Geschlechtstiere (Kénigin und Mdnnchen) in einem Staat
zusammenleben. Sie betreiben generationstibergreifend ko-
operative Brutpflege und Arbeitsteilung.

Geschlechtstiere: Bei Ameisen pflanzt sich nur ein Bruchteil der
Tiere fort, ndmlich Kéniginnen und Mdnnchen (Abbildung 2).
Diese meist gefliigelten Individuen werden nur zu bestimmten
Jahreszeiten herangezogen. Dann starten sie zu sogenannten
Hochzeitsfliigen, bei denen es zur Verpaarung kommt. An-
schlieBend griindet die Kénigin eine Kolonie, die Mdnnchen
sterben héufig zeitnah nach der Paarung.

Heimvektor: Um nach Hause zu finden, werden Richtungs-
und Distanzinformationen miteinander verrechnet, so dass
immer bekannt ist, wo das Nest liegt (Wegintegration). Cata-
glyphis-Ameisen nutzen wdhrend der Futtersuche einen Him-
melskompass (z. B. Stand der Sonne und Himmelspolarisa-
tionsmuster) zur Richtungsbestimmung und einen inneren
Schrittintegrator zur Distanzmessung.

www.biuz.de

Immunohistochemie: Selektive Markierung von Makromole-
kiilen mit Hilfe spezifischer Antikérper.

Laserrastermikroskopie: Lichtmikroskopisches Verfahren, bei
dem mit Hilfe eines fokussierten Laserstrahls und geeigneter
Fluoreszenzmarkierungen Molekiile und Strukturen innerhalb
eines Gewebeblocks dreidimensional eingescannt werden
kénnen.

Pilzkorper: Die Pilzkérper (PK) sind ein Integrationszentrum im
Insektengehirn. Sie spielen eine wichtige Rolle bei der sensori-
schen Integration sowie bei h6heren neuronalen Prozessen wie
zum Beispiel bei Lernen und Geddchtnis.

Pirouette: Wiistenameisen in landmarkenreichen Habitaten
vollfiihren wahrend ihrer Lernldufe hdufig Pirouetten, volle
oder halbe Drehungen um die eigene Kérperachse, um sich zu
ihrem Nest zuriickzudrehen und das Panorama zu erlernen.

Polarisationsmuster: Die Schwingungsrichtung des eigentlich
unpolarisierten Sonnenlichts wird durch Streuung in der Erdat-
mosphdre verdndert, so dass ein fiir den Menschen unsichtba-
res Muster aus Kreisen um die Sonne herum entsteht. Dieses
kann als Kompassinformation genutzt werden.

Volte: Wiistenameisen fiihren wdhrend ihrer Lernldufe Volten,
kleine gelaufene Kreise, durch. Die Funktion von Volten ist noch
nicht sicher aufgekldrt, vermutlich kalibrieren die Ameisen ihren
Himmelskompass mithilfe von Volten.

Zentralkomplex: Der Zentralkomplex (CX) liegt in der Mitte
des Insektengehirns und prozessiert Informationen, die wichtig
fiir Navigation und Orientierung sind.

© 2020 The Authors. Biologie in unserer Zeit published by
Wiley-VCH Verlag GmbH & Co. KGaA
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