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Abstract

The desert isopod, Hemilepistus reaumuri, extremely common in the arid regions of North Africa and
Asia Minor, dcpeguis upon t}fgburrows ititself digs for survival during the hotter parts of the year. The dlg-
ging of new burrows is limited by climatic conditions to a short period during the spring. Burrows r!:lust e
constantly defendet — especially against roving conspecifics. The decisive problem of a continuous burrow
defense is solved through cooperative behavior: the adult woodlice form monogamous pairs v;/lhose giart-
ners recognize one another individually. Here, questions on the binding of partners, espegally the problem
of the binding of male to female will be treated upon, along with questions on the evolution of (riqonogamy,
wherein the purely maternal families of Porcellio species will be taken as models fqr intermediate Ztaies.

At first, males of Hemilepistus are not permitted to copulate at all; later, for a relatively long pznq , they
are only permitted incomplete copulations, the females alone have control over the parturial ecdysis; they
alone determine the moment of final copulations. Under the thermal conditions prevalent during the sefason
of pair formation, a female irreversibly induces a parturial ecdysis only when it has spenta mmlmu;nf ol selv-
eral days in her own burrow with a specific male. At hig}xer average temperatures, the number o lex.nz;l es
which undergo parturial ecdyses without these preconditions increases sharply. Males cannot lg)reat y in ;.ll-
ence the willingness of females to reproduce w1r.l:i the m\iestment tl:ley make in the digging of burrows; the
factors deciding this are the male’s presence and its role as guard. i .

The first con%lition necessary for the genesis of monogamy might have been the evolution ofa s.tr;lct}lly 1fo-
cation-dependent copulatory behavior, which guaranteed the male exclusive mating priveliges with the fe-
male whose location — the burrow — he acheived control of. A male must, under these condltlu:msc,l sedrve
guard duty in his own interest, and defend the burrow against competitors (J' or Q) seeking alr)l a;) {eahy- ;llg

burrow. The decisive advantage for the female in the beginning of the development was probably t 1t s le
could leave the burrow for extended feeding excursions, whereas glone it would have to elgher completely
forego nourishment or, asis the case with the Porcellio species mentioned, must greatly restrict tl}e spectrum
of food that it can use (to that which is to be found only a short distance from the burrow and which can eas-
ily be carried inside the burrow). This could be a disadvantage, especially during egg production. Nec;slsarg
to the male’s successful defense of the burrow is that he recognises his female. Studies of the Canary Islan !
Porcellio species have shown over which pathways and under what selection pressures the recognition }(:
individuals, as is realized in Hemilepistus, could have evolved. Females can bind maleslonger, the lon%er the
period of their attraction is extended: Females of Hemilepistus reaumuri have been proven to be already att-
ractive before they are ready to copulate and still remain attractive after they have copulated.lThe ftconsl;:-
quences of the last fact will be discussed. The question of why the males remain with the females after d 1e
parturial ecdysis will also be discussed: The great danger to the male’s investment resulting frgm a toohearls
abandoning, and the low probability of successfully finding another partner after alater abandoning shou
prevent a positive balance in the males’ cost-effectiveness calculations.

Einleitung

Die empirischen Grundlagen soziobiologischer Hypothesen wurden vorwjegend an einer
recht beschriinkten Zahl von Insekten- und Wirbeltiergemeinschaften erarbeitet (zusammen-
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fassende Darstellungen: WILSON 1971, 1975; s. auch: DAWKINS 19765 WICKLER u. SEIBT 1977;
BaRAsH 1977). Viele dieser Hypothesen erheben den Anspruch der Allgemeingiiltigkeit, was im
Zusammenhang mit der Diskussion um Fragen der biologischen Basis menschlichen Sozialver-
haltens (z.B. WILSON 1978) zu scharfen Angriffen gegen soziobiologische Theorien und Fakten-
interpretationen gefiihrt hat, die sachlich oft nicht gerechtfertigt erscheinen. Zweifellos ist
aber die induktive Basis vieler Aussagen noch sehr schmal und bedarf einer Verbreiterung durch
vergleichende, experimentelle Untersuchungen an zahlreichen nicht homologen Sozietiten.

Soziales Verhalten bei Landasseln wurde von drei Arten der — in asiatischen und nordafrika-
nischen Trockengebieten lebenden — Gattung Hemilepistus beschrieben (MARIKOVSKY 1969;
LINSENMAIR u. LINSENMAIR 1971, LINSENMAIR 1972,1975; SCHNEIDER 1971, 1975). Genauere
experimentelle Freiland- und Laboranalysen liegen nur fiir die nordafrikanische H. reaumuri
vor. Im folgenden werden einige der neueren Resultate von Arbeiten mitgeteilt, in denen wir uns
um die Aufklirung der Paarbindung der monogam lebenden H. reaumuri bemiihten. Eines der
Ziele dieser Untersuchungen war es, Hinweise auf die zur Monogamie fiihrenden Evolutions-
schritte zu erhalten. Bei den Rekonstruktionsversuchen des Evolutionswegs werden Ergebnisse
von Beobachtungen und Experimenten an brutpflegenden Porcellio-Asten herangezogen, da
diese Arten (deren soziales Verhalten konvergent entstanden sein diirfte) demonstrieren, wie
Vorstufen des Verhaltens von H. reaumuri ausgesehen haben kénnten.

Versuchstiere

H. reausnuri istin Nordafrika und Teilen Kleinasiens weit verbreitet. Die Versuchstiere stammen aus ver-
schiedenen mittel- und siidtunesischen, sowie einer algerischen Population. Unterschiede zwischen den Po-
pulationen einerseits und Freilandtieren und Labornachzucht andererseits bestehen,; sie beeinflussen aber
die hier behandelten Verhaltensweisen und physiologischen Reaktionen nicht erkennbar.

Die tunesischen und kanarischen Porcellio-Arten konnten noch nicht cindeutig bestimmt werden; sie las-

sensich u. a. nach ihrem Vorkommen, ihren skologischen Anspriichen und ihrem Verhalten unschwer von-
einander abgrenzen:

(1) Diese Art lebt in Verbreitungsarealen von H. reaumuri (siidlich Gabes). Sie ist dort streng an Kleinha-
bitate gebunden — mit perennierenden mehrjihrigen Pflanzen bewachsene Hiigel aus lockerem Sand.

(2) Die zweite tunesische Art wurde bisher nurin Diinengebieten siidlich von Kebili und bei Nefta in Siid-
tunesien gefunden.

(1) und (2) lassen sich nach morphologischen Kriterien Porcellio olivieri zuordnen; sie unterscheiden sich
aber in ihrem Verhalten so wesentlich, daf es sich um zwej Arten handeln diirfte.

Alle drei kanarische Arten stammen von Fuertaventura, alle kommen nur in Sandgebieten vor:

(3) und (4) leben z. T. syntop auf der Halbinsel Jandia, wobei die grofere, in ihrem Firbungsmuster auf-
fallend polymorphe Art (3) sehr viel euryoker ist, als die auf meernahe Sanddiinen beschrinkte Art (4).

(5) kommt im Diinengebiet von Corraiejo im Nordosten der Insel vor und konnte in jhrem Freilandver-
halten bisher nur sehr unzureichend beobachtet werden.

Anpassungen von Hemilepistus reaumuri an ihren Lebensraum

Die physiologischen und morphologischen Anpassungen der Wiistenasseln an ihren Lebens-
raum sind, mit denjenigen anderer Landisopoden verglichen (s. z. B. EDNEY 1968, 1977; WaR-
BURG 1965 b, 1968; LINDQUIST 1972), sehr beachtlich (LINSENMAIR 1975 ; PRETZL 1976). Unter
den Asseln weist allein die in Wiistengebieten Arizonas lebende Rollassel Venezillo arizonicus
vergleichbare Verdunstungsresistenz und Hitzetoleranz auf (WARBURG 1965 a, c). Diese Adap-
tationen allein kdnnten den erstaunlichen Erfolg der Wiistenasseln, die sich in vielen Biotopen
Nordafrikas zum quantitativ bedeutendsten endemischen Herbivoren entwickeln konnten
(SHACHAK et al. 1976), nicht erkliren; er wird erst bei zusitzlicher Kenntnis der Verhaltensan-
passungen verstindlich.

Die Asseln sind auf ihre selbst erbauten, im Hochsommer zwischen 40—85 ¢m tiefen u. 2—
3 mlangen Hohlen angewiesen: Nur in ihnen kénnen die Adulten die heien Tageszeiten iiberle-
ben, allein ihr gemiRigtes Mikroklima erlaubt die Aufzucht der in den ersten Wochen nach der
Geburt gegen klimatische Extreme sehr empfindlichen, von Fiitterung durch die Eltern abhiin-
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gigen Jungtiere. Effektive Grabanpassungen fehlen Hemilepistus. Der Neubau einer Hohle ist
daher sehr langwierig: Bei dem fiir alle Siedlungsgebiete von H.reaumuri typischen festen Un-
tergrund dauert das Ausgraben eines nur 2 cm tiefen Baues — auch bei regendurchfeuchtetem
Boden und kontinuierlicher Arbeit der Assel — mehr als 4 Stunden. Wihrend ihrer kurzen Uber-
lebenszeiten auflerhalb eines Baues kénnten die Asseln in den Sommermonaten nie eine neue
Hohle von schutzbietender Tiefe anlegen; Neubauten lassen sich nur im Friihjahr graben. Diese
Gegebenheit und die Tatsache, daff sich jede Assel vor dem Eigenbau bemiiht, entweder eine
leere Hohle zu finden oder auf irgendeine, auch gewaltsame Weise in eine besetzte einzudringen,
lassen leicht ein zentrales Problem der Wiistenasseln erkennen: das der Sicherung des unab-
dingbar notwendigen Hohlenplatzes.

Paarbildung und Hohlenverteidigung

Ein einzelstehender Hohlenbesitzer kann seinen Bau nur bei weitgehendem Verzicht auf
Nahrung permanent verteidigen. Zur Futtersuche miissen sich die Asseln weit von der Hohle
entfernen: Bei 50 Futtersuchgiingen in einem vergleichsweise nahrungsreichen Biotop betrug
die mittlere Luftlinienentfernung zwischen H6hleneingang und Futterfundplatz 110 + 80 cm
(Gesamtlaufstrecke: 365 + 324 cm). Da ihnen geeignete Fernsinnesorgane fehlen, verlieren die
Asseln jede Kontrolle iiber den Héhleneingang, sobald dieser nicht mehr im direkten Tastbe-
reich der Endzapfen auf den 2. Antennen (LINSENMAIR 1972, SEELINGER 1977) liegt. Einmal an
einen Artgenossen verloren kann eine Hohle nur extrem selten zuriickerobert werden. Hemile-
pistus (dies gilt fiir alle beobachteten Arten: rhinoceros, MARIKOVSKY 1969; aphganicus,
SCHNEIDER 1971, 1975, LINSENMAIR unverdff. und requmuri LINSENMAIR und LINSENMAIR
1971) hat eine ausgezeichnete Losung des Problems der Dauerverteidigung entwickelt: Die As-
seln bilden Paare, deren Partner eng kooperieren. Einer der beiden bewacht z. B. immer die
Héhle, in die er nur seinen, ihm eindeutig individuell bekannten Partner, spiter auch seine Jun-
gen einlift.

. Ohne den Hohlenbau, eine einfache Brutpflege und zumindest beschrinkt leistungsfihige
Mechanismen der Hohlenverteidigung ist eine Besiedlung der heutigen Habitate von H. reau-
muri nicht vorstellbar. Wir miissen annehmen, daf den Asseln diese Verhaltensanpassungen als
Priadaptationen, die unter weniger extremen Bedingungen selektiert wurden, zur Verfiigung
standen.

Als Modelle fiir einige der Schritte auf dem Weg zum heutigen Zustand bei H. reaumuri kon-
nen uns mehrere Porcellio-Arten (s. 0.) dienen: Alle leben in selbstgegrabenen Hohlen. Alle
kommen nur auf lockeren Sandbéden vor (die von H. reaumuri strikt gemieden werden), in de-
nen sich jederzeit schnell neue, ausreichend tiefe Hohlen anlegen lassen. Die Hohlen sind damit
keine so wertvollen Ressourcen wie bei Hemilepistus: Thr Verlust ist weniger gravierend, der
Gewinn bei einer Eroberung aber geringer. Demgemif ist die Konkurrenz schwicher und damit
die Gefahr, eine kurzzeitig nicht bewachte H6hle zu verlieren, kleiner als bet H. reaumuri. Es
wird kein so grofier Verteidigungsaufwand getrieben und z. T. werden auch indirekte Mittel
eingesetzt: Bei der kanarischen Art (3) markieren @ @ mit Jungen ihren Hohleneingang offen-
sichtlich mit Substanzen, die auf die Mehrzahl intraspezifischer Hohleninteressenten abstoflend
wirken (Linsenmair unverdff.).

Alle diese Arten treiben in verschiedenem — hier nicht im einzelnen darzustellenden — Maf§
Brutpflege; in keinem Fall beteiligen sich die '’ daran auch nur ansatzweise. Wogegen das &'
von H.reaumuri bei der Jungenaufzucht — nach deren Schliipfen aus den Bruttaschen — nicht
weniger leistet als das Q.

Assymmetrische Verhiltnisse in der Verteilung elterlicher Investitionen auf die Nachkom-
men (TRIVERS 1972), wie bei diesen Porcellio-Arten, finden wir bei der Mehrzahl aller Orga-
nismen, auch derjenigen, die Brutpflege treiben. Der direkte Aufwand pro Jungtier liegt bet den
QQ iiber dem der . Bei Isopoden ist neben dem direkten Aufwand fiir die Eier und die Bil-
dung der Bruttaschen vor allem der Zeitaufwand der @ @ sehr hoch, denn die Eier werden nach
der Ablage bis zum Schliipfen noch iiber Wochen in den Bruttaschen transportiert (bei H. reau-
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muri im Freiland etwa 4 Wochen). Fiir ein @ sind daher Kompensationen von Verlusten durch
Neuproduktion sehr kostspielig.

Unter entsprechenden Selektionsdrucken und bei gegebener verhaltensmifSiger Potenz soll-
ten daher die Assel-Q @ dafiir pridestiniert sein, iiber das fiir Peracariden typische Maf hinaus-
gehende Brutpflege zu entwickeln. o

F & versuchen in der Regel ihre Fitness durch polygames Verhalten zu maximieren. Die di-
rekten Investitionen der G’ iiber die Keimzellen sind gering. Ihren Hauptaufwand stecken sie
in potentiell zu Kopulationen fithrende Aktionen und intrasexuelle Auseinandersetzungen. Def
mégliche reproduktive Erfolg polygamer G’ kann den der QQ ihrer Art erheblich iiber.stel—
gen. Daher ist nur bei starken entgegengerichteten Selektionsdrucken ein Abgehen von dieser
Methode vorstellbar, z.B. dann, wenn fiir die Nachkommenproduktion notwendige Ressour-
cen von einem Partner allein nicht mehr sicher erworben, nicht schnell genug ausgewertet oder
auf Dauer nicht verteidigt werden kénnen. Dies lift erwarten, daff bei solchen Arten, der Mo-
nogamie immer eine Evolution von Brutfiirsorge bzw. Brutpflege vorausgegangen ist,an derdas
geringere direkte Investitionen leistende Geschlecht noch nicht beteiligt war. Die oben
erwihnten Porcellio-Arten zeigen einen derartigen Zustand. Bevor der Versuch unternommen
werden kann, einige Schritte auf dem Weg von der als urspriinglicher angenommenen Mautter-
familie, wie sie sich bei Porcellio-Arten findet, zur Elternfamilie von H. reaumuri hypothetisch
nachzuzeichnen, gilt es, die heutigen Beziehungen der Paarpartner bei H. reaumuri in einigen
Aspekten darzustellen.

Untersuchungen zur Paarbindung des &

Im Freiland finden Paarbildungen nur an einer Hohle statt. Der Baubeginn ist keine koopera-
tive Aktion. Der Neubauer verhilt sich sehr konomisch: er legt im Freiland nur eine 2—5 cm
lange Hohle an. (Im Labor vertieften bet giinstigen Bedingungen (25°C, feuchter Untergrund)
26 paarbildungsbereite, unverpaarte Vte ihre mit 1 cm Tiefe vorgegebenen Hohlen — ohne ge-
schlechtsspezifische Unterschiede — im Lauf von 4 Tagen nur um 0,7 % 0,2 cm). Die kurze R§hrc
wird permanent bewacht. Hat der Wichter in den folgenden 2—7 Tagen an der Hohle ke.:men
Kontakt mit potentiellen Geschlechtspartnern, dann verlifit er seinen Neubau und wird medq
zum partnersuchenden «Eindringling». Nach einer Paarbildung wird die Héhle im Freil::md in
den folgenden 2448 Std. gemeinsam von den Paarpartnern auf die doppelte bis dreifache
Linge vertieft. (Zwei Tage nach Bildung von 13 Paaren hatten die obigen Asseln im Laborver-
such ihre Hohle um das 2,8fache auf 4,83 + 2 cm verlingert.)

Was veranlafit nun das & bei seinem Q zu bleiben und Bauinvestitionen zu leisten? Eine nahe-
liegende Annahme ist: die ' werden hingehalten, sie miissen erst Vorleistungen erbringen,
die den Q@ nutzen, bevor sie zu Kopulationen zugelassen werden.

a. Werden die G von den Q9 hingehalten?

Bei den wihrend der Paarbildungszeit im Freiland herrschenden Temperaturen von
18-20°C finden, wie iltere Beobachtungen zeigten und Dauerregistrierungen an 6 Paaren mit
einer Videoanlage bestitigten, innerhalb der ersten 8—12 Tage keine Kopulationen zwischen
erstmalig verpaarten Asseln statt. (Die Vte waren 8—14 Tage vor der Paarbildung aus 12°C
(Winterruhe) in 18-20°C Umgebungstemperatur gebracht worden.) GG’ mit dieser Vorge-
schichte kopulieren innerhalb der ersten 48 —72 Stunden nach der Paarbildung mit ?Q,die—in-
folge abweichender Vorbehandlung — nur einige Tage von der Parturialhdutung entfernt sind.
Die G J sind also, im offensichtlichen Gegensatz zu den 9@, schon kurz nach einer Paarbil-
dung zu Kopulationen bereit und, wie sich in 15 genau kontrollierten Fillen gezeigt hat, auch
innerhalb der ersten Tage schon zur erfolgreichen Spermaiibertragung fihig.

Fordern die Bauinvestitionen der §'J' die Fortpflanzungsbereitschaft der @@, sind sie u. U.
sogar eine Vorbedingung fiir die Kopulation?
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Die Annahme, der Héhlenbesitz kénnte eine Voraussetzung fiir die Fortpflanzungsbereit-
schaftdes @ sein, ist naheliegend: Werden Paare nach dem Winterschlaf bei Temperaturen zwi-
schen 18—21°C in enge Gefife (Plastikzylinder @ S cm) mit oder ohne Hohle (im letzten Fall
auch ohne Grabméglichkeit) eingesetzt, dann erhilt man die in der Tab. 1 zusammengefafiten
Ergebnisse: Wihrend 100% der Q Q in Gefifien mit Hohle trichtig werden, ist dies— nach etwa
der doppelten Zeit— nur bei 21% der 9@ ohne Héhle der Fall. Die Hilfte der Q@ Q ohne Hohle
hiutet sich wihrend der Versuchszeit nicht. 8 Individuen hiuten sich zwar, fithren aber nur eine
Normalhautung durch. Da zahlreiche Kopulationsversuche der '’ beobachtet wurden, lag
die mangelnde Fortpflanzungsbereitschaft offensichtlich allein bei den 9.

Tab. 1: Abhingigkeit der Parturialhiutung vom Hohlenbesitz: Vergleich von ~ in identischen Gefiflen —
mit und ohne Hohle bei 18—20°C gehaltenen Paaren; Versuchszeit 100 Tage

trichtig nicht trichtig trichtig nach Signifikanz
mit Hohle 17 0 23%7 Tagen =225
ohne Hahle 7 23 40%5 Tagen P<2,7 .10*%

(8x Normalhiutung)
(15x keine Hiutung)

Identische Versuche bei 26°C Umgebungstemperatur erbrachten deutlich andere Ergebnisse:
Zwar lassen sich bei groleren Versuchsgruppen hochsignifikante Verzogerungen der Parturial-
hiutungen bei den @ Q der ohne Hohlen gehaltenen Paare nachweisen (Tab. 2), letztlich werden
aber unter diesen Temperaturbedingungen bei insgesamt 67 auswertbaren, in mehreren Ver-
suchsreihen angesetzten Paaren 81% der QQ innerhalb von 50 Tagen trachtig (54 von 67) und

nicht wie im zuvor geschilderten Versuch nur 21% in 100 Tagen. Welche Ursachen liegen die-
sen signifikanten Unterschieden zugrunde?

Tab. 2: Zahl trichtiger Q@ bzw. von @ Q, die Anzeichen einer kommenden Hautung erkennen lassen (vgl.
Text S. 66), in Abhingigkeit davon, ob dem Paar eine Hohle zur Verfiigung stand oder nicht. Die Umge-
bungstemperatur lag bei 26°C, die Versuchsdauer betrug 35 Tage.

Kalkansammlungen keine Hiutungs- Signifikanz
bzw. trichug anzeichen

mit Hohle 37, alle trichtig 0 ¥ = 18,2

ohne Hohle 29, davon 19 trichtig 21 P<1,31. 10739

Die @ Q haben im Freiland nur eine Fortpflanzungsméglichkeit: Ersatzbruten gibt es nicht,
auch nicht beim Verlust der Jungen unmittelbar nach dem Ausschliipfen aus den Brurtaschen;
eine zweite Fortpflanzungsphase erleben adulte Q@ so extrem selten, dafl ihre Fortpflanzungs-
strategie darauf nicht eingestellt sein kann. Die Hemilepistus-Q Q miissen alles auf eine Karte
setzen, Verzigern sie den Zeitpunkt der Nachkommenproduktion zu stark, dann vermindern
sie ihre Aufzuchtchancen aus klimatischen und Emihrungsgriinden. Hohere Temperaturen
konnten als Indikator fiir eine fortgeschrittene Jahreszeit dienen und die Fortpflanzungsbereit-
schaft so stimulieren, daf sonst wichtige Vorbedingungen erheblich an Bedeutung verlieren.

Da das Q selbst, wie diese Versuchsergebnisse beweisen, unter Zeitdruck steht und sich in-
folge der Einmaligkeit seiner Fortpflanzungschance keine wesentlichen Verzégerungen erlau-
ben kann, solite man erwarten, dafi es seine Fortpflanzungsbereitschaft nicht von sehr zeitauf-
wendigen Bauleistungen des &' abhingig macht. Trotzdem kénnten die Bauaktionen der dd
zu Beginn der Paarbildungszeit stimulierende Wirkung haben.
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b. Férdern die Bauinvestitionen der ' die Fortpflanzungsbereitschaft der Q Q?

Da der grof8e Einfluf verschiedener Temperaturen auf das reproduktive Verhalten Vder Herlrln-
lepistus-Q @ erst im Lauf der hier behandelten Experiment.e erkannt. wurde, kgnp dx.e ges—;e te
Frage nur z. T. beantwortet werden. Es fehlen noch Vergle1chsexperlmentecbel niedrigen e;né
peraturen. Die folgenden Aussagen gelten nur fiir Temperaturen von 2.5 *1°C.In c.ien ers'teril
Std. nach der Paarbildung erfolgt der erwdhnte «Bauschub». Besteht eine KOfrelatlon zwischen
der Hohlentiefe und der Zeitspanne zwischen Paarbildung und Parsuna!hautung?

Die Ergebnisse entsprechender Versuche mit verschieden langen' kunstlxchcx'{, nur sehF lﬁng-
sam vertiefbaren Gipshélen sind in der Tab. 3 zusammengefaRt. Eine Korrelation lief sich ge-
rade noch mit sehr schwacher Signifikanz nachweisen.

i itHi i bildung in Abhingigkeit
. 3: Zahl d hiutet oder mit Hiutungsanzeichen 32"Tage nach de"r Paarl
zaa\lr’on, oba der;rPQaa?r i?ne lange oder kurze kiinstliche Gipshéhle zur Verfiigung stand.

Kalkansammlungen Signifikanz
+ -_—
2
lange Héhle: 8—8,5 cm 42 12 Xt = 30,9
kurze Héhle: 4,5-4,8 cm 27 20 P=5%

Ein 2. Experiment mit noch etwas kiirzeren Hohlen (3 cm) erbrac.hte keine anderen .Ergeb-
nisse und bestitigte damit die geringe Bedeutung der Héhl.enlimge. Bei all den Paaren, bei denen
die @ Q mit Verzégerung trichtig wurden, waren eindeutige Abwanden.mgstenc.lenzen erke@-
bar. Daraus kann aber nur geschlossen werden, daf eine nach der Paafblldung nicht auf wenig-
stens 4—6 cm vertiefbare Hohle von einem Teil der Tiere als ungeeignet betracht.et wird.

Der Einflu8 verschiedener Hohlenlingen auf die Zeitspanne zw1§chen 'Paarlladdung und
Trichtigkeit ist — bei den Versuchstemperaturen zumindest — sehr gering. Dies wie aucl? erste
Vorversuche mit gleichen Ergebnissen bei niedrigeren Temperaturen, spr.echen gegen die An-
nahme, Bauinvestitionen der ' bei der Hohlenverlingerung k&innteq die Fortpflanzungsbe-
reitschaft des Q entscheidend beeinflussen. Dagegen sprech.en auch. die dlrektfzn Beol?achtung.en
der Bauaktivitit der Paarpartner: bei 4 von S5 Paarenssind die Baulfelstungen nicht glelcl:x verte:}lt,
sondern die Hauptlast fillt dem @ zu. Die Paarbildung stimuhert.g.anz offen.sxch.tl.lch beide
Paarpartner zu verstirkter Bauaktivitit. Hinweise auf eine gegenseitige oder einseitige Uber-
priifung der Bauleistung fehlen. Hierzu noch ein weiterer Beﬁ}nd: dd, dengn— im Zusammen-
hang mit einer anderen Fragestellung — die vorderen 2—3 Beinpaare amputiert V\.rm:de:n'waren3
die damit fiir Grableistungen weitgehend untauglich waren, hatte.n keine Schwierigkeiten bei
der Paarbildung, keine Probleme beim Paarzusammcnha.llt und ihre 99 wurden genan so
schnell trachtig wie die der intakten Kontrollgruppe (n = je 30 Versuchs- ur?d Konnjollpaa.re).
Die Tatsache, daf sich das ' bei der Vertiefung der H6hle im Anschluff an die Paarblldu?g im-
mer beteiligt, ist leicht auch ohne die Annahme einer Investitions « fqrderung» .des Q .erklar.b.ar:
Nach einer Paarbildung ist in erster Linie das &' Wichter. Durch seine exponierte Sltzpqsmon
am Eingang der Hohle ist es klimatischen Einfliissen stirker ausgesetzt, und diirfte damit z. B.
hohere Verdunstungsverluste erleiden. Fithrt die Hohle in Substraf, ausrelchc.ndC{ Feuchte, d.arm
konnen diese Verluste dort kompensiert werden. Selbstverstindlich muf§ die Hohle nac}'x' einer
Paarbildung zumindest um die ca. 2cm Kérperlinge des neueingelassenen Partners verlingert
werden, um beiden denselben Schutz zu bieten, wie zuvor dem einzelnen Insgssen. )

Ein Teil der G’ bietet mehr als nur die Mithilfe, sie offerieren eine eigene Hf)hle. Bxldet man
Paare an kiinstlichen Hohlen, an denen zur Hilfte &' zur Hilfte 99 die Besitzer sind (n = je
30 Paare) und vergleicht die mittleren Zeitspannen bis zum .Tréichngwerden der 99, dam_l er-
hilt man keine signifikanten Differenzen zwischen den beiden .Gmppen. Selbst durc%} einen
Neubau vermag das ' also die Paarungsbereitschaft des @ I?lcht nennenswert zunfordern.
(Wiire dies der Fall gewesen, hitte die Tatsache iiberrascht, daf in der Mehrzahl der Fille Neu-
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bauten im Freiland nicht von &' sondern von Q@ begonnen werden.) Es stellt sich die Frage,
warum O G unter diesen Bedingungen {iberhaupt Neubauten graben. Alle Asseln — G oder
Q@ - sind grundsitzlich friiher paarbildungs- als baubereit: Zunichst versucht jede paarbil-
dungsbereite Assel, auf irgendeine Weise Besitzer oder Mitbesitzer einer schon vorhandenen
Héhle zu werden. Da bei G'C die Schwelle der Bereitschaft zum Neubau hoher liegt bzw. lang-
samer erreicht wird, gibt es immer wesentlich mehr paarbildungswillige G'Q als alleinstehende
Q@ mit Hohle. In dicht besiedelten Regionen ist es daher die Regel, daf§ wihrend eines Paarbil-
dungszeremoniells Konkurrenten auftauchen, die sich heftige Beschidigungskimpfe liefern.
Ein ¢ kann sich dieser Konkurrenz durch den Bau einer eigenen Hohle entzichen und es hat
dann die Chance, eines der zahlreichen, zwar schon paarbildungs- aber noch nicht baubereiten
Q anzuziehen.

Aus den Ergebnissen der vorstehenden Versuche mufl geschlossen werden: 3G kénnen das
Zeitprogramm des Q durch Bauinvestitionen nicht wesentlich verindern. Dies spricht sehr da-
fiir, den adaptiven Wert der frithen Paarbildung fiir das Q bei der Hohlenverteidigung zu su-
chen, denn aufer dem Bau- kommt (nach Verhaltensbeobachtungen) nur das Wichterverhalten
als wesentliche adaptive Investitionsleistung des G in Frage. Bevor diese Annahme niher iiber-
priift werden kann, gilt es, das Zeitprogramm des @ zu untersuchen. Es mufl geklirt werden,
ob, wann und wodurch (nach einer Paarbildung) beim Q eine nicht mehr reversible Induktion
der Parturialhiutung erfolgt.

Kommende Hiutungen lassen sich bei Asseln (bei adulten H.reaumuri und bei 16—20°C
schon mehr als 4 Wochen vorher) anhand der Gréfe, Form und Farbe von paarigen ventralen
Kalkansammlungen an den vorderen vier freien Peracomeren vorhersehen und bei normalem
Ablauf und bekannter Temperatur in ihrem Zeitpunkt recht genau abschitzen.

Gibt es eine irreversible Parturialhiiutungsinduktion?

Gribt man im Freiland wihrend der Paarbildungszeit Paare aus ihren Hohlen aus und setzt
sie bei Temperaturen von 18—~20°Cin Gefife ohne Héhle und ohne Grabméglichkeit ein, dann
erhilt man erste eindeutige Antworten auf die obige Frage: Bei 46 von 90 Paaren wiesen die @ Q
Kalkansammlungen auf und lieen so kommende Hiutungen erkennen. Alle diese 9 Q hauteten
sich in etwa der erwarteten Zeit (zwischen 1—5 Wochen nach dem Ausgraben). Ohne Aus-
nahme handelte es sich um Parturiathéutungen und simtliche lange genug iiberlebenden 99
(44 von 46) brachten Junge zur Welt. Bei diesen Q Q scheint die Entscheidung fiir eine Parturial-
hiutung bereits zum Zeitpunkt des Ausgrabens gefallen gewesen zu sein.

Die QQ der restlichen 44 Paare waren noch ohne Kalkansammlungen. Auch fiir diese Paare
ldgt sich eine maximale Zeitspanne angeben, nach der bei normalem Ablauf— wie ihn Kontroll-
paare in Gefiflen mit Hohle aufweisen — alle @ Q trichtig gewesen sein miifiten: Hétten sich die
Paare erst unmittelbar vor dem Ausgraben gebildet, dann wiren die ersten Hiutungsanzeichen
spétestens nach 14 Tagen und die letzten Parturialhdutungen nach 6 Wochen zu erwarten gewe-
sen. Setzt man die Zeitgrenze fiir die ersten Anzeichen von Kalkansammlungen erst bei 20 Ta-

_gen an, dann erfiillten trotzdem nur 20% der Paare (9 von 44) die Erwartung. Diese 9 machten
30 + 7 Tage nach dem Ausgraben eine Parturialhiutung durch und legten befruchtete Eier ab.
Von den 17 Paaren, die 3 Monate ohne Hohle gehalten wurden, hiuteten sich 16 nach im Mittel
55 £ 12 Tagen, 12mal handelte es sich um eine Parturialhiutung, 4mal aber um eine Normal-
hiutung. Die restlichen 18 Paare wurden zu verschiedenen Zeitpunkten in Hohlen eingesetzt:
die QQ waren dann im Mittel nach nur 22 * 3 Tagen trichtig.

Diese Ergebnisse demonstrieren zweierlei: 1. ab einem bestimmten Zeitpunkt wird der zur
Parturialhdutung fiihrende Prozef weder riickgingig gemacht noch langzeitig unterbrochen
und 2. beim Paarbildungszeremoniell selbst wird die Parturialhdutung noch nicht bzw. nicht ir-
reversibel induziert.

Versuche bei 25°C, bei denen Q@ zu verschiedenen Zeitpunkten nach der Paarbildung aus
der Hohle entfernt und von ihren G isoliert allein in Gefife ohne Hohle gesetzt wurden, lie-
Ben eine Bestimmung des Induktionszeitraumes zu. Er liegt zwischen dem 5.—13. Tag des Zu-
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Tab. 4: Zahl der trichtigen bzw. Kalkansammlungen aufweisenden 9 Q in Abhingigkeit vom Zeitpunkte
der Trennung von ihren J'C (s. Text). K = Kontrollgruppe, V1, V2 = 1. und 2. Versuchsgruppe. Kontrolle:
25 Tage nach der Paarbildung

trichtig oder mit ohne Kalk- Signifikanz

Kalkansammlungen ansammlungen
Kontrollgruppe 20 0 K gegen V 1:
permanent paar- (alle trichtig) ¥2=20,25
weise in Hohle P<7,7.10%%
1. Versuchsgruppe: 7 14 K gegen V 2:
5—6 Tage nach (davon 2 trichtig) ¥ = 3,56
Paarbildung isoliert P=5%

2. Versuchsgruppe: 10 2
13 Tage nach {davon 8 trichtig)
Paarbildung isoliert

- sammenlebens (Tab. 4). Vorversuche und die ersten Ergebnisse laufender Experimente zeigen,

daf der tigliche Austausch des ' gegen jeweils ein fremdes zu starken Verzogerungen der Par-
turialhdutung fiihrt. Ein @ muf also unter diesen Bedingungen mindestens 5 Tage mit einem
bekannten ' zusammenleben, bevor cine irreversible Parturialhiutungsinduktion stattfindet.

Unter den Versuchsbedingungen des vorhergehenden Experiments beobachtet man bei den
Paaren am 3.—6. Tag nach der Paarbildung erste Kopulationsaktivititen. Dies legt die An-
nahme nahe, daf durch den Hohlenbesitz und das Zusammenleben mit einem bestimmten &'
die Kopulationsbereitschaft des Q reift, zumal man durch die Untersuchungen von LEGRAND
(1958a, b), MEAD (1970, 1976) u. a. weif3, daff bei Porcellioarten erfolgreiche Kopulationen
Voraussetzung fiir Parturialhdutungen sind.

In mehreren Versuchen wurden GG die Gonopoden amputiert (s. Tab. 5). Die Ergebnisse
wiederlegen unsere Annahme: weder in der Zahl der trichtigen Q@ noch in der mittleren Zeit-
dauer bis zur Parturialhdutung gibt es zwischen den Kontroll- und Versuchspaaren irgendwel-
che signifikanten Unterschiede. Alle @@ amputierter G legten unbefruchtete Eier. Nie kam
es zu irgendwelchen Stérungen des Paarzusammenhalts.

Tab. 5: Zahl der @ Q, die entweder mit intakten oder gonopodenamputierten G’ verpaart — wihrend 25
Tagen nach der Paarbildung eine Parturialhéiutung durchgefiihrt und Eier in ihre Bruttaschen abgelegt ha-
ben. Kontrolle nach 25 Tagen

trichtig nicht trichtig Signifikanz
amputiert 33 6 ¥2=0,003
intakt 29 4 P>30%

Die Folgerung: zumindest die Ubertragung von Sperma ist keine Voraussetzung fiir die nach
einer Paarbildung erfolgende Parturialhiutungsinduktion. Weiter ergibt sich: die G'd' kénnen
nur durch ihre Anwesenheit einen Einfluf auf das Zeitprogramm der @ @ nehmen, dariiber hin-
ausgehende Moglichkeiten fehlen ihnen offensichtlich.

Registriert man alle Kopulationen, dann fillt auf, daf sie zahlreich sind, bei 26°C bald nach
der Paarbildung beginnen und etliche Tage vor der Parturialhiutung authéren (Abb. 1). Es gibt
2 Typen von Kopulationen, zeitlich kurze (< 6 Min) und lange (> 6 Min). Die Verteilung ist
nicht zufillig, auch das zahlenmiflige Verhiltnis nicht. Die Langdauernden sind selten, meist
nur zwei, die einander hiufig direkt folgen (wobei immer die Korperseite gewechselt wird: die
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Abb. 1: Zeitliche Verteilung (Tage nach der Paarbildung) und Dauer der Kopulationen von 4, bei 26°C ge-
haltenen, permanent iiberwachten Hemilepistus-Paaren, Innerhalb der ersten 3 Tage nach der Paarbildung
fanden keine Kopulationsversuche statt. Ein H mit Pfeil zeigt den Zeitpunkt der Parturialhdutung des @ an.

Asseln haben vollstindig getrennte rechte und linke Geschlechtstrakte). Danach beobachtet
man bei der Mehrzahl der Paare keine weiteren Kopulationen mehr. Nach den bisherigen Er-
gebnissen gehdren 8 von 10 Paaren diesem Typ an. Ein zweiter ist in der Abb. 2 dargestellt: Hier
kommt es sowohl zu Beginn als auch zum Ende der Paarungszeit zu lingeren Kopulationen.

Der Schlug liegt nahe, daf gréfere Spermamengen nur bei den langdauernden Kopulationen
iibertragen werden. Indirekte Befunde ~ durch Isolation von @@ nach ausschliefllich kurzen
Kopulae — bestitigen unsere Annahmen: Die Eier waren fast alle unbefruchtet (n = 8 99).
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Abb. 2: Das Q dieses Paares zeigte eine von den in Abb. 1 dargestellten Verhaltnissen abweichende zeitliche
Verteilung der langen Kopulationen (s. Text).
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Diskussion:

Q @ kénnten sich zwar allein eine Hohle bauen, sie konnen sie aber nicht allein verteidigen.
Wie ist es gelungen, die 0"C” fiir diese Aufgabe zu gewinnen? Eine Grundvoraussetzung, die hier
erfiillt sein muf, ist die der reproduktiven Entlohnung dessen, der Zeit und Energie aufbringt.
Eine Vorbedingung war daher héchstwahrscheinlich, daff die @@ ein Paarungsverhalten ent-
wickelten, das einem ' die alleinige Kopulationsméglichkeit garantiert: durch strikte Ortsge-
bundenheit, wie sie im Normalfall fiir H. reaumuri gilt, die sich nur am Eingang bzw. in der ei-
genen Hohle paart. Diese Voraussetzung ist bei den hier zur Diskussion stehenden Porcellio-Ar-
ten auch schon im wesentlichen erfiillt: Die §'J' der nordafrikanischen Arten suchen die 9 in
ihren Hohlen auf und bleiben dort bis zu 2 Tagen. Auch bei den kanarischen Asseln finden die
meisten Kopulationen an und in der Hohle statt.

Die Q Q dieser Porcellioarten sind fiir & erst attraktiv, wenn sie schon gleich zu Kopulatio-
nen bereit sind. Die J' erkennen den Zustand der Q@ kontaktchemorezeptorisch. Sobald
Q@ Q durch die Anwesenheit von 3G in ihren Hohlen Fitnessvorteile erfahren, sollten z. B. sol-
che @ Q selektiv bevorzugt werden, die schrittweise immer frither als den Tatsachen entspre-
chend, Kopulationsbereitschaft signalisieren und so G'J linger als andere @ Q an sich binden.

Welche Vorteile kénnte das @ urspriinglich von der Anwesenheit des ' in seiner Héhle ge-
habt haben? Hohlenbesitzende, kanarische Porcellioarten nehmen fast kein Futter auflerhalb
der Hohle zu sich, sondern sie tragen ihre Nahrung — kleinere trockene Pflanzenteile, Kanin-
chenkot u. 4. —in die Hohle ein. Dieses Verhalten hat ein stark eingeschrinktes Nahrungsspek-
trum zur Folge. Sobald Hemilepistus-Q Q verpaart sind, fallen ihre langdauernden Ausfliige
auf, bei denen sie fast nur solche Nahrung aufnehmen — griine Pflanzenteile etwa —, die sie nicht
eintragen kénnen. Dies konnte ein Hinweis auf einen, vielleicht den entscheidenden Selektions-
druck sein, denn ausschlieflich die Nahrungsbeschaffung zwingt zum Verlassen der Héhle.
Wihrend der Zeit der Eiproduktion muf ein Q an die Quantitit und Qualitit der Nahrung ganz
besonders hohe Anspriiche stellen, was sich nicht mit der permanenten Hohlenverteidigung
vereinbaren 1aft. Experimentell 13t sich leicht zeigen, daf} gerade griine Pflanzen im Freiland-
versuch mit besonderer Vorliebe eingetragen werden, nur stehen normalerweise keine eintrag-
baren Stiicke zur Verfiigung und das AbbeifSen von Teilen geeigneter Grofe hat keine der hier
behandelten Arten erfunden.

Was aber konnte das  veranlassen, wihrend solcher Ausfliige die Wichterrolle zu iiber-
nehmen? Wenn der Hohlenbesitz eine Voraussetzung zur Paarungsbereitschaft ist, wie das
heute bei Hemilepistus unter Normalbedingungen der Fall ist, dann werden einem @ vor allem
solche Artgenossen die Hohle streitig machen, die selbst noch keine Héhlen haben und damit
weiter von der Kopulationsbereitschaft entfernt sind, als die Hohlenbesitzerin. Solche @ Q ein-
zulassen wire fiir das 0" wegen der zusitzlichen Zeitverluste nachteilig. Gefihrlich kénnten der
Hohlenbesitzerin nur solche Q@ werden, die im Fortpflanzungszyklus weiter fortgeschritten
sind als sie und dies auch signalisieren. Wenn es nun aber fiir @ @ vorteilhaft ist, ' méglichst
friih an sich zu binden und méglichst lange zu halten, dann miifte es adaptiv sein, nicht nur frii-
her attraktiv zu werden, sondern wihrend der ganzen Zeit gleich anziehend zu bleiben. Alle Be-
funde an Hemilepistus sprechen dafiir, da Q@ Q, solange sie paarbildungsbereit sind, fiir 'S’
gleiche Attraktivitit besitzen, ob sie noch 4 oder 40 Tage von der Parturialhiutung entfernt
sind, schon eine eigene Hohle besitzen oder aber nur paarbildungs- und noch nicht baubereit
sind. Wenn ein & aber die Q@ nicht mehr klassifizieren kann und die Mehrzahl der an einer
Hohle mit Paarpartner interessierten @ Q noch die volle Zeitinvestition verlangen, wird das &
im Regelfall keinen Gewinn machen, wenn es ein fremdes Q einlift; es sollte daher gegen eine
derartige Bereitschaft selektiert werden.

Wie kann das & nun aber das @, das in die H6hle gehort, von einem fremden unterscheiden?
Wie Untersuchungen (unverdffentl.) an den kanarischen Asseln (3) und (4) zeigten, wiren diese
fiir die Evolution eines auf individualspezifischen Pheromonen beruhenden Identifikationssy-
stems, wie es bei Hemilepistus verwirklicht ist, ausgezeichnet praadaptiert. Die kanarischen As-
seln haben, trotzdem sie nur kurze Wege gehen, nach der Futtersuche hiufig groffe Orientie-
rungsprobleme beim Riickweg; vielfach finden sie ihre Hohlen erst nach lingerem Suchen. Da
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sie—vor allem Art (3) —stellenweise sehr dicht siedeln, treffen sie bei dieser Suche oft auf fremde
Hohlen. Das Futtereintragverhalten — zur Selbstverpflegung, vor allem aber im Rahmen der
Brutpflege —, ist nur adaptiv, wenn die Asseln ihre eigene Hohle regelmifig wiederfinden und
wiedererkennen. Durch Austauschexperimente, Versetzungsversuche u. 4. 148t sich nachwei-
sen, daf die Asseln ihre eigene Hohle kontaktchemorezeptorisch — nach Berithrung des Aus-
wurfs der vor jeder Aktivititsphase aus der Hohle gebaggert wird — erkennen. Man kann nun
keinesfalls annehmen, daf sich die chemischen Eigenschaften des Sandes im Abstand von ein-
zelnen Zentimetern so stark indern, daf daran die eigene Hohle immer sicher zu erkennen
wire. Es bleibt also nur die Annahme, dag unter dem Selektionsdruck der Notwendigkeit des
Wiederfindens der Hohle bei hoher Siedlungsdichte die Methode der individuellen Markierung
erfunden worden ist. Damit sind sicherlich ideale Vorbedingungen fiir die Evolution eines indi-
viduellen Erkennungssystems gegeben, das dem von Hemilepistus entspricht.

Indem die @ Q ihre Kopulationsbereitschaft vom Héhlenbesitz und dem Zusammenleben mit
einem (' iiber eine bestimmte Zeit abhingig machen und indem sie nur an der eigenen Hohle
kopulieren, garantieren sie dem lange genug ausharrenden O den sicheren Nutzen aus den ent-
standenen Kosten. Um das Ausharren zu registrieren und bei lingerem Zusammenleben dem &'
die Méglichkeit zum zeitweiligen Verlassen der Hohle zu erlauben, mufte auch das Q in der
Lage sein, seinen Partner individuell zu erkennen und es mufite — einmal verpaart — das Verhal-
ten entwickeln, fremde O’ abzuwehren und ein neues nur nach dem Verlust des eigenen Part-
ners zu akzeptieren.

Diese Uberlegungen zeigen bisher nur auf, wie es den 99 gelingen konnte, G’ schon vor
dem eigentlichen Paarungszeitpunkt an sich zu binden. Die experimentellen Untersuchungen
zur Parturialhdutungsinduktion lassen erkennen, wie die @9 eine weitere Dehnung des Bin-
dungszeitraumes erreichen konnten: Sie allein iibernahmen die Kontrolle iiber die Parturialhiu-
tungsinduktion und machten sich dabei véllig unabhiingig von erfolgreichen Kopulationen des
C'. Damit waren die @ Q dann in der Lage, den Zeitpunkt der Kopulationen allein zu bestimmen
und ihn —im Vergleich zu den Verhiltnissen bei anderen Landasselarten — deutlich zu verzdgern
bzw. ihren Bediirfnissen angepafit zu variieren. Eine solche Methode sollte nur dann gut funk-
tionieren, wenn die 9@ den J"J" nur noch prinzipielle Kopulationsbereitschaft signalisieren,
ohne ihnen genauere Anhaltspunkte fiir den noch erforderlichen Zeitaufwand zu liefern. Wie
aber konnte esden Q Q gelingen, die GG noch nach erfolgreichen doppelseitigen Kopulationen
festzuhalten? Mégliche Antworten ergeben sich aus dem heutigen Verhalten der @ Q von H. re-
aumuri: Es gibt Q9 (vgl. Abb. 2), die mehrfach lange Kopulationen zulassen. Ein & kann
sich demnach nie sicher sein, daff die langen Kopulationen, die es eben durchfithren konnte, die
letzten waren. Trennt man Paare nach solchen langen Kopulationen und bietet den 99 ca. 24
Std. spiter die Mglichkeit, sich neu zu verpaaren, dann stellt man fest, daf sich diese QQ wie-
der verpaaren und kurze Zeit danach (u. U. schon 24-48 Std. spiter) mit dem neuen G lang-
dauernd kopulieren. Partnerverluste sind im Freiland hiufig. Auch 9 Q, die nach dem Aussehen
ihrer Kalkansammlungen zu schliefen, schon solche Kopulationen hinter sich haben, bei denen
Sperma mit Sicherheit iibertragen wurde, bekommen im Freiland genauso leicht einen neuen
Partner wie zuvor unverpaarte 9 Q, falls ihre Parturialhdutung noch mindestens 3—4 Tage auf
sich warten 14t. Wenn so spite Paarbildungen mit Ersatz-G'G" hiufiger vorkommen, und die
Freilandbefunde belegen dies eindeutig, dann legen soziobiologische Uberlegungen die — expe-
rimentell noch unbewiesene — Annahme nahe, daf diese «spiten» 'J noch gute Vaterschafts-
chancen haben sollten. Assel-5', die ihre @ Q also nach erfolgreichen Kopulationen verlassen,
wiirden, wenn sich das @ nochmals verpaart, wahrscheinlich ihre Gesamtinvestition oder zu-
mindest einen wesentlichen Teil verlieren. Ist diese Vermutung richtig, dann miissen sie bleiben,
bis keine Befruchtungschance mehr besteht. Dies ist bei H.reaumuri mit der Parturialhiutung
der Fall. Warum bemiihen sich die G'T' nicht danach nochmals um einen neuen Partner? Die
grundsitzliche theoretische Antwort ist leicht: G'J sollten nur dann ihr erstes Q verlassen,
wenn die moglichen Fitness-Nachteile, die aus der Trennung resultieren, durch den im Mittel zu
erwartenden reproduktiven Erfolg beim zweiten Q iiberkompensiert werden: Diese Chance
diirfte heute fiir die O’ von H. reaumnuri kaum mehr gegeben sein: alle Mitglieder der Popula-
tion sind aus zahlreichen dkologischen Griinden (s. S. 62: Hohlenbau!) relativ gut synchronisiert.
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Die gesamte Paarbildungszeit erstreckt sich nur iiber etwa 6—8 Wochen. Damit hitten von vor-
neherein nur &', die sich sehr friith erfolgreich verpaaren konnten, eine Chance, nach der
Trichtigkeit ihres ersten ein zweites noch unverpaartes @ zu finden. Wahrend der Zeitspanne,
in der unverpaarte @ Q vorkommen, gibt es mit ihnen und den noch bzw. nach Partnerverlust
wieder unverpaarten §'d auch Hohleninteressenten, gegen die sich ein — durch Bruttaschen in
seiner Abwehrfihigkeit behindertes — @ allein nur unzureichend schiitzen kann.

Ein df, das sein Q zu Beginn der Trichtigkeit verlift, gefihrdet das @ und damit seine vor-
ausgegangenen Investitionen in einem hohen, unter Freilandbedingungen noch nicht genau er-
faflten, nach Vorversuchen aber 50% iibersteigendem Maf. Ginge das ' zu einem spiteren

Zeitpunkt, dann hitte es, unter Bedingungen, wie sie heute fiir H.reaumuri zutreffen, nur eine .

sehr geringe Chance, einen neuen Partner zu finden. Diese geringe Chance wiirde nur zu einem
hohen Preis geboten: Die Entfernung eines Partners — & oder @ —in den ersten 2—S5 Tagen nach
der Geburt der Jungen fiihrt im Freiland zu einer signifikanten (P = 0,7%) mittleren Reduktion
der Jungenzahl um 40%: 4 Monate nach der Entfernung eines Elternteils befanden sich in den
(n = 38) Versuchshshlen noch 23 * 28, in den (n = 47) Kontrollhohlen aber noch 40 + 28
Jungtiere. Die Hauptursache dieser Differenz sind die hoheren Totalverluste bei der Versuchs-
gruppe: 50% dieser Familien waren vollstindig ausgestorben (19 von 38), wogegen bei der
Kontrollgruppe diese Quote nur 21% betrug (10 von 47). Bei diesem hohen Verlustrisiko einer-
seits und der duflerst geringen Chance andererseits, noch einen neuen Paarpartner finden zu
konnen, muf eine starke Selektion auch gegen ein spites Verlassen des @ erwartet werden.

Okologische Erfordernisse des Lebensraums einerseits und Strategien der @@ andererseits
haben die ' " monogam gemacht und ihnen die Méglichkeit zur iiblichen Fitnessmaximierung
iiber polygames Verhalten genommen. Die im Lauf der Evolution entwickelte — auf einer gegen-
seitigen individuellen Bindung der Paarpartner beruhende — strikte Monogamie hat koopera-
tive Leistungen erméglicht, die uns den grofen Erfolg der Hemilepistus-Arten in extremen
Landbiotopen zu einem wesentlichen Teil verstindlich machen.

Mit Unterstiitzung durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft (Li 150/6-150/9 und SFB 4 «Sinneslei-
stungen: Anpassungen von Strukturen und Mechanismen».)

Zu groflem Dank bin ich meiner Frau, Dr. C. Linsenmair, fiir ihre wertvolle Unterstiitzung bei den Frei-
landarbeiten, Frau E. Képpl und Frl. E. Barcsay fiir technische Hilfe bei den Laborexperimenten verpflich-
tet. Herrn J. Milbradt verdanke ich den Hinweis auf die kanarischen Asseln. Herrn W. F. Colmers danke ich
fiir die englische Ubersetzung der Zusammenfassung.
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