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Die Interaktion der paarigen antennalen Sinnesorgane
bei der Windorientierung
laufender Mist- und Schwarzkifer (Insecta, Coleoptera)
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Eingegangen am 29. Juli 1970

The Interaction of the Paired Antennal Sense Organs
in the Wind Orientation of Walking Dung Beetles and Tenebrionid Beetles
(Insecta, Coleoptera)

Summary. 1. The interaction of the paired antennal sense organs perceiving
wind directions—probably the Johnston organs—is a synergistic one. The loss of the
specific afferent information concerning wind direction of one antenna is followed
by a reduction of 50% of the strength of the ‘““turning tendency” (Figs. 1-11).
There is no evidence indicating a central compensation of this effect. Three
different ways for eliminating one antenna all resulted in the same effect on
orientation behaviour. The three ways were total (Fig. 2) or partial (Fig. 4)
amputation (in which the pedicellus is not injured) or blocking up the pedicellus-
flagellum joint by lacquer (Fig. 3).

2. After an adequate recovery period the beetle with only one antenna is able:
a) to determine the wind direction, b) to orientate itself unambiguously ane-
momenotactically (Fig. 1,9) and ¢) to turn back to its preferred direction over
the smaller angle (Fig. 15).

3. The experimental data suggest a sinoidal function between the strength of
the turning tendency and the stimulus direction. In evaluating the stimulus
direction each antenna most probably measures its deviation from the nearest of
the two basic positions, i.e. exactly with or against the wind: The right or left
antenna evaluates equal deviations to the right or the left from the negative
or positive basic direction with the same strength of the turning tendency
(Fig. 13).

4. The afferent turning tendency and the efferent ““course order” are turning
excitations, which neutralize each other by their antagonistic action, if the set
angle is reached. Halving the strength of the turning tendency by elimination of
one antenna therefore leads to a doubling of the course order efficiency. The
consequence of this and the sinoidal turning tendency pattern is that course
orders, which in the intact beetle lead to angles of 30°, can not be compensated
by a halved turning tendency. The beetles then can avoid continuous rotations
by diminishing the course order to such an extent that it can be compensated
by the halved turning tendency (Fig. 8).
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5. The standard deviation and the mean running-angles show a correlation.
This correlation is the same for the intact beetle and for the beetle with one
antenna amputated.

6. After amputation of one antenna in the beginning Tenebrio molitor and
Scaurus dubtus at first prefer running towards the side of the intact antenna.
After amputation of one antenna all tested species showed an increasing tendency
to transpose angles intramodally (Fig. 12).

7. In positive and negative anemotaxis as well as in anemomenotaxis the
cooperation of the two antennae is not based on a tropotactic mechanism. Ane-
momenotaxis and anemotaxis differ only in the lack of an efferent course order in
the latter.

8. The experimental findings with respect to the physiological mechanism
concerning anemomenotaxis are discussed: They all are consistent with a compen-
sation mechanism.

Zusammenfassung. 1. Bei der Anemomenotaxis arbeiten die Windrichtungen
perzipierenden, paarigen Sinnesorgane der Antennen — vermutlich die John-
stonschen Organe — als Synergisten zusammen. Der Ausfall der fir die Wind-
richtung spezifischen afferenten Meldungen eines Fiihlers fihrt zu einer Halbie-
rung der Drehtendenzstirke (Abb. 1—I11). Es konnten keine Anhaltspunkte ge-
funden werden, die auf eine direkte zentrale Kompensation dieses Effektes hin-
weisen. Verschiedene Arten der Ausschaltung, totale (Abb.2) oder teilweise
(Abb. 4) Amputation (bei der der Pedicellus unverletzt bleibt) oder Blockierung
des Pedicellus-Flagellumgelenks durch Lackierung (Abb. 3), bewirken dieselben
Anderungen im Orientierungsverhalten.

2. Der einzelne Fihler fungiert bei der Anemomenotaxis als ,zweisinniger
Lenker. Ein Kiéfer mit nur einem Fihler ist — nach einer geniigend langen
Erholungszeit — noch fahig, die Windrichtung festzustellen und zu jhr eindeutige
menotaktische Kurse zu steuern (vgl. z.B. Abb. 1, 9). AuBerdem kann er sich wie
ein intakter Kafer (Abb. 14) bei plétzlicher Anderung der Reizrichtung um den
kleineren Winkelbetrag zu seiner Sollrichtung zuriickdrehen (Abb. 15).

3. Zwischen Drehtendenzstirke und Reizrichtung besteht nach den Ergebnissen
der Ausschaltversuche eine Sinusfunktion. Gleichgrofe Rechts- oder Linksabwei-
chungen des Kifers von der positiven oder negativen Grundrichtung werden
von rechtem und linkem Fiihler mit der gleichen Drehtendenzstirke bewertet
(Abb. 13). Es ist deshalb naheliegend, anzunehmen, da8 jeder Fihler bei der
Reizrichtungsbewertung seinen Abweichungsbetrag von der nichsten der beiden
Grundstellungen mift. In einer Grundstellung befindet sich der Fuhler jeweils
dann, wenn sich der Kéfer genau gegen oder mit dem Wind eingestellt hat.

4. Afferente Drehtendenz und efferentes Drehkommando sind Dreherregungs-
groBen, die sich bei Einstellung des Sollwinkels durch ihre antagonistische Wir-
kung aufheben. Halbierung der Drehtendenzstirke durch Ausschaltung eines
Fihlers fithrt demnach erwartungsgemidB zu einer Verdopplung der Drehkom-
mandowirkung. Daraus und aus der Sinusférmigkeit der Drehtendenzstérken-
kurve ergibt sich, daBl Drehkommandogro8en, die beim intakten Kifer die Ein-
haltung von Menotaxiswinkeln von >30° zur Folge haben, von der halbierten
Drehtendenz nicht mehr kompensiert werden konnen. Die Kifer kénnen dann
Dauerrotationen vermeiden, indem sie das Drehkommando soweit abschwichen,
daB es von der halbierten Drehtendenz wieder kompensiert wird (Abb. 8).

5. Standardabweichung und mittlere Laufwinkelgrofle sind miteinander korre-
liert. Die Korrelation gilt in gleicher Weise fiir das intakte und das einseitig
antennenamputierte Versuchstier.



Interaktion der Fiihler bei der Windorientierung 249

6. Nach einer einseitigen Fiihlerausschaltung bevorzugen Tenebrio molitor und
Scaurus dubius anfanglich Laufrichtungen zur Seite der intakten Antenne hin.
Bei allen VT-Arten nimmt die Neigung zum intramodalen Winkeltransponieren
nach Fithlerausschaltung sehr stark zu (Abb. 12).

7. Den Grundorientierungen — positive und negative Anemotaxis — liegt, wie
auch der Menotaxis, kein tropotaktischer Mechanismus der Fiihlerverschaltung
zugrunde. Anemotaxis und Anemomenotaxis unterscheiden sich lediglich dadurch,
daB bei letzterer ein efferentes Drehkommando die Sollrichtung verstellt.

8. Die experimentellen Befunde werden im Hinblick auf den, der Anemomeno-
taxis zugrunde liegenden, physiologischen Mechanismus diskutiert: Sie lassen sich
alle widerspruchslos mit einem Kompensationsmechanismus vereinen.

A. Einleitung

Viele Kiferarten kénnen sich beim Laufen nach der Windrichtung
orientieren (Birukow, 1958; Linsenmair, 1969!). Die Sinnesorgane, die
ihnen eine Wahrnehmung der Windrichtung erlauben, sprechen auf Be-
wegungen der Fithler im Pedicellus-Flagellumgelenk an. Es handelt sich
vermutlich um die Johnstonschen Organe, deren Funktion als Stro-
mungssinnesorgane schon mehrfach nachgewiesen wurde (vgl. u.a. Heran,
1959; Gewecke, 1967; Gewecke und Schlegel, 1970). Unter natiirlichen
Umstdnden diirften Windstrome immer so breit sein, dafl beide Fiihler
von ihnen erfallt und damit die spezifischen Sinnesorgane beider An-
tennen adiquat gereizt werden. Es mul} folglich mit irgendeiner Form
der Zusammenarbeit der paarigen Sinnesorgane gerechnet werden. Diese
sollte mit Hilfe von Ausschaltversuchen ndher analysiert werden: In
Vorversuchen hatte sich gezeigt, dafl Mistkdfer mit nur einem Fihler
meist noch gerade menotaktische Windkurse steuern kénnen (vgl.
Birukow, 1958). Dabei weichen sie normalerweise aber erheblich von
ihrem Zwei-Fihler-Vorzugslaufwinkel ab, was fiir eine Verrechnung der
spezifischen Erregungen der paarigen Sinnesorgane spricht.

Im folgenden wird der Einfachheit wegen meist von der Interaktion der Fithler
gesprochen und nicht, wie es korrekt wére, von der — vermutlich zentralen —

Verrechnung spezifischer Erregungen paariger, der Windrichtungsbestimmung
dienender Sinnesorgane der Antennen.

B. Versuchstiere und Methodik

Die in den Experimenten verwendeten Mistkiferarten stammten z. T. aus der
Umgebung Frankfurts [Geotrupes silvaticus Panz., nach Freude, Harde und Lohse
1969 trigt diese Art den Namen: Anoplotrupes (Jekel) stercorosus (Scriba) und
Geotrupes stercorartus 1.], z.T. aus Algerien (Geotrupes armifrons Reitter, Geo-
trupes niger Marsham, Scarabacus variolosus Fabricius)?.

1 Diese Arbeit, auf deren Ergebnisse die hier vorliegende Untersuchung auf-
baut, wird im folgenden nur mit (L.1969) zitiert.

2 Herrn Dr. R. zur Strassen, Senckenberg-Museum Frankfurt, danke ich
herzlich fiir seine Hilfe beim Bestimmen der Kifer.
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Artspezifische Differenzen bei der Windorientierung verschiedener Mistkéfer-
arten lieBen sich unter den Versuchsbedingungen nicht nachweisen, weshalb die
Ergebnisse hier nicht nach Arten getrennt dargestellt werden. Wegen ihrer groBen
Ausdauer und Laufbereitschaft waren die bei Annaba in Algerien gesammelten
Geotrupes niger fir die Versuche am geeignetsten.

Die Mehlkifer (Tenebrio molitor L.) wurden im Zoologischen Institut Frank-
furt geziichtet. Scaurus dubius Solier, ein flugunfihiger, vornehmlich nachtaktiver
(Wiisten-) Tenebrionide, wurde hauptsichlich bei Bou Saada am Fufl des Atlas
Saharienne in Algerien gesammelt.

Die Methodik entspricht der bei 1.1969 beschriebenen: Die vollstindig
(Tenebrioniden) oder teilweise geblendeten (Mistkdfer — dorsale Augenhilfte)
Versuchstiere (= VT) laufen auf einer waagrecht gelagerten, runden Prefspan-
platte (Durchmesser 1m) in einem Achteck, das Licht und Zugluft abschirmt. Die
Arena wird senkrecht von oben tiber dem Mittelpunkt mit einer Dunkelrotglith-
birne (Osram 4563) erleuchtet. 5 cm vor dem Arenarand iiberschreiten die Kifer
einen MeBkreis mit Gradeinteilung. Die dort abgelesenen MeBwerte werden 5°-
Klassen zugeordnet. Den Wind erzeugen verschieden ausgerichtete Walzenventila-
toren. Bei jedem Kifer wird durch Umschalten der Windrichtung geprift, ob er
sich auch tatsiichlich nach ihr orientiert.

Die Fihleramputationen werden unter dem Binokular mit einer Irisschere am
unbetdubten Kafer vorgenommen. Zur reversiblen Fithlerausschaltung verwendete
ich meist Nagellack, der relativ schnell trocknet und sich nach dem Versuch
ohne grofie Schwierigkeiten wieder entfernen 1a3t.

Nach Amputationen, vor allem aber nach Lackierungen, zeigen manche VT
voritbergehend sehr erhebliche Verhaltensstorungen. Diese Verhaltensstérungen
verschwinden manchmal schon wenige Minuten, spitestens einige Stunden nach
dem Eingriff entweder vollstindig oder doch so weit, daBl der Kifer wieder zu
geraden, nach der Luftstrémung ausgerichteten Laufen fahig ist.

Zur Statistik: In dieser Untersuchung iiberschreiten eingipflige Verteilungen
nie einen 90°-Winkelbereich. Mehrgipflige Verteilungen kommen immer nur durch
Winkeltransponieren zustande (s. L.1969). Bei der Berechnung der hier vor allem
interessierenden Laufwinkelgr6Be werden deshalb die Quadranten iibereinander
projiziert und die mittlere Abweichung — und deren Standardabweichung —
von der einen dann noch vorhandenen Grundrichtung berechnet (vgl. L.1969).
Um die Standardabweichung nicht unzulissig zu verkleinern, unterbleibt eine
Zusammenlegung der Verteilung auf einen Quadranten, wenn die Vorzugsrichtung
bei 0, 90 oder 270° liegt und die Einzelliufe nicht stérker als 4 15° um die
Vorzugsrichtung streuen. In diesen Fillen muB man annehmen, dafl es sich bei
den Abweichungen in den rechts und links von 0, 90 bzw. 270° liegenden
Quadranten haufiger um Zufallsabweichungen als um Winkeltranspositionen
handelt. Kleinere subjektive Fehler lassen sich in diesem Bereich bei der hier
verwendeten Versuchsmethodik kaum vermeiden, denn einzelne VT mit einseitig
ausgeschaltetem Fiihler drehen sich nach plétzlicher Windunterbrechung bevor-
zugt zur amputierten Seite, unabhingig von der Drehkommandorichtung. Bei
solchen VT gelingt es folglich nicht, die Drehkommandorichtung sichtbar zu
machen (vgl. 1.1969) und damit zu entscheiden, ob es sich bei einem Lauf in
den Nachbarquadranten um eine zufillige Abweichung handelt oder ob dieser
Abweichung vom Vorzugskurs eine Umschaltung der Drehkommandorichtung
vorausgegangen ist, mithin eine Winkeltransposition vorliegt.

Bei einem nur maximal 90° umfassenden Winkelbereich ist keine Kreis-
statistik notwendig, es geniigen die Methoden der linearen Statistik.
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Frgebnisse werden als signifikant betrachtet, wenn die Fehlerwahrschein-
lichkeit 1% mnicht iibersteigt (hochsignifikant: Fehlerwahrscheinlichkeit=0,1%).

Weitere Einzelheiten der Versuchsmethodik, statistischen Behandlung der
MeBwerte und Terminologie mussen der vorausgegangenen Arbeit (L.1969) ent-
nommen werden.

C. Ergebnisse

1. Menotaktische Orientierung
1. LaufwinkelgroBe®

Die untersuchten Kiferarten stellen sich in einem Windstrom
ohne biologisch bedeutsamen Duft normalerweise menotaktisch ein.
Die Versuchsresultate (L.1969), die Aussagen iiber den physiolo-
gischen Mechanismus der Anemomenotaxis zulassen, wie die Vier-
deutigkeit der Drehkommandogréfle, die quadrantenabhingige Wir-
kungsrichtung des Drehkommandos, die Beteiligung beider Grundorien-
tierungen an der Menotaxis, sprechen fiir einen Kompensationsmecha-
nismus (vgl. Jander, 1957, 1963): Einer, bei Abweichung von der
positiven oder negativen Grundrichtung entstehenden,zur Grundrichtung
hinfithrenden, afferenten Drehtendenz wirkt ein efferentes Drehkom-
mando entgegen. Drehkommando und Drehtendenz kompensieren sich
bei Einstellung der Sollrichtung. Eine aufgrund der Vorversuche zn
erwartende Verrechnung der afferenten spezifischen Erregungen von
rechtem und linkem Fihler milite sich nach einseitiger Antennen-
ausschaltung in einer Verdnderung der Drehtendenzstirke bemerkbar
machen.

Die Art der Drehtendenzstirkendnderung sollte Riickschliisse auf die Verrech-
nungsweise der von den beiden Fihlern stammenden Erregungen zulassen. Zwei
verschiedene Verrechnungsarten kommen nach unserem derzeitigen Wissen bei der
menotaktischen Orientierung mit Hilfe paariger Sinnesorgane vor:

1. Die Verrechnung erfolgt — wie fiir die Photo(meno)taxis vermutet
(s. z.B. Birukow, 1954; Jander, 1957, 1963) — nach einem tropotaktischen
Prinzip. Im einfachsten Fall wird dabei die von einem Sinnesorgan einlaufende
Erregung von der des anderen abgezogen. [Eine tropotaktische Verschaltung von
Receptorgruppen innerhalb eines Sinnesorgans, wie sie bei der Phototropotaxis
einfdugiger Eristalis nachgewiesen wurde (Mast, 1923), kann hier aus methodischen
Griinden nicht untersucht werden.] Bei einer tropotaktischen Verrechnung bestimmst
die Erregungsdifferenz der zentral antagonistisch verschalteten Receptoren die
Drehtendenzstérke.

Falls dieses Prinzip der Interaktion der beiden Fithler zugrunde liegen sollte,
miiite die Ausschaltung einer Antenne infolge der fehlenden Differenzbildung —
in bestimmten Laufwinkelbereichen — zur Erhéhung der Drehtendenzstirke
fihren. AuBlerdem dirfte das VT nach einer einseitigen Amputation nicht
mehr fihig sein, positiv oder negativ anemotaktisch zu laufen (vgl. S.271ff), da

3 Die LaufwinkelgroBe gibt den Winkelbetrag zwischen Kérperlingsachse und
der nichstliegenden positiven oder negativen Grundrichtung an (s. Terminologie
L. 1969). Wenn nicht speziell von der WinkelgréBe eines einzelnen Laufs die Rede
ist, ist immer die miitlere Laufwinkelgrofie gemeint!
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Abb. 1. Verteilung der Laufrichtungen eines Mistkéfers vor (Kreise) und nach

vollstindiger Amputation seines rechten Fiihlers (Punkte). Die 3 gegen den Kreis

gerichteten Pfeile geben die Windrichtung an. Die vom Kreis wegzeigenden Pfeile

geben den Mittelwert der jeweiligen Laufrichtungsverteilung wieder. In diesem

und den folgenden Kreisdiagrammen zeigt ein Zeichen — wenn nicht anders
angegeben — die Richtung eines Einzellaufs an

danach eine Gleichgewichtseinstellung der afferenten Erregungen von rechtem und
linkem Fithler nicht mehr méglich ist. Die Drehtendenzverstirkung miiBte bei
Vorhandensein eines Kompensationsmechanismus und gleichbleibender Drehkom-
mandogréBe eine Verkleinerung der Menotaxiswinkel nach sich ziehen.

2. AuBer einer antagonistischen ist bei den Antennen auch eine synergistische
Verschaltung vorstellbar, wie sie bei der Lageorientierung von Fischen (v. Holst,
1950) und macruren und brachyuren Krebsen (Schoéne, 1959) festgestellt wurde:
Die von den paarigen Statolithenorganen stammenden Erregungen werden addiert.
Die Summe der Erregungen ist die Grundlage der Drehtendenzstérke.

Sollten die Fithler bei der Anemomenotaxis synergistisch arbeiten und, wie
oben angenommen, immer beide spezifisch erregt werden, dann wire bei der Aus-
schaltung einer Antenne eine Verminderung der Drehtendenzstirke zu erwarten.
Die Kompensation einer dann noch gleichbleibenden DrehkommandogréBe sollte
in einem begrenzten Grofenbereich (des Drehkommandos) durch verstirkte
Abweichung von einer Grundrichtung und der damit einhergehenden Dreh-
tendenzzunahme moéglich sein. Es miilten sich also nach einseitiger Fihleraus-
schaltung gesetzmiBige Vergroferungen der Laufwinkel nachweisen lassen.

In den Experimenten, die Aufschlufl iber die Form der Zusammenarbeit
beider Antennen geben sollen, laufen die Kifer zundchst wihrend 10 bis
60 Liufen in intaktem Zustand (= Vorversuch). Dabei wihlen sie ihre Laufwinkel-
gréfle spontan, was hier lediglich heilen soll, daB sie ihnen nicht von mir an-
dressiert wurde. Danach wird entweder der rechte oder der linke Fithler im Kopf-
kapsel-Scapusgelenk amputiert. Zwischen Operation und erneutem Versuch, dem
Hauptversuch, vergehen 5 min. Ein Hauptversuch besteht aus 20120 Einzelldufen.
Werden die Fihler durch Lackierung reversibel ausgeschaltet, dann kann dem
Hauptversuch noch ein Nachversuch folgen. In ihm lduft das VT mit wieder
freien Fihlern unter den im Vor- und Hauptversuch herrschenden Bedingungen.
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Abb. 2. Mistkéfer: Mittlere WinkelgréBen von Laufserien einzelner Individuen
nach einer einseitigen vollstandigen Fithleramputation (Ordinate) in Abhdngigkeit
von der mittleren WinkelgroBe im Vorversuch (Abszisse) (vgl. Abb. 1). Einge-
kreiste MeBpunkte: nach der Amputation kommt es zu keiner signifikanten Ver-
dnderung der WinkelgroBe. Gebogene Pfeile in der mit R bezeichneten Zeile
symbolisieren Rotationen der VT. Ist nur ein derartiger Pfeil eingezeichnet,
wurde bei 50maligem Aufsetzen des VT im Arenamittelpunkt kein einziger ge-
rader Lauf beobachtet. Liegt unter dem Pfeil noch ein Punkt auf der 90°-Linie,
dann lief das VT bei 50maligem Aufsetzen 10—30mal gerade Kurse 90° zur Wind-
richtung (n = ca. 3500 Einzelldufe von 60 VT)

a) Versuche mit Geolrupes. Abb. 1 zeigt an einem typischen Einzel-
beispiel, wie sich die mittlere LaufwinkelgroBe eines Mistkifers nach der
Amputation eines Fithlers dndert. Abb.2 gibt die Ergebnisse von
Amputationsversuchen an 60 Mistkifern wieder. Bei der iiberwiegenden
Zahl der VI kommt es zu einer hochsignifikanten Vergroferung des
mittleren Laufwinkels.

Das Ausmall der auf eine einseitige Amputation folgenden Winkel-
vergréBerung zeigt nach den Ergebnissen der Abb.2 im allgemeinen
eine Abhéngigkeit von der bevorzugten mittleren Laufwinkelgréfie im
Vorversuch. Die Reaktion der Kéfer wird weder in qualitativer noch
in quantitativer Hinsicht davon beeinfluBt, ob der rechte oder der
linke Fithler entfernt wurde. (Es ist hier nur von der Vergroferung der
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Abb. 3. Mistkifer: wie Abb.2 aber Fuhler unverletzt. Pedicellus-Flagellum-

gelenk durch Lack unbeweglich gemacht. (rn=ca. 5000 Einzelldufe von 49 VT;

bei einzelnen VT wurde alternativ der rechte und linke Fiihler ausgeschaltet,
deshalb ist die Zahl der MefSpunkte hoher als die Zahl der VT)

Menotaxiswinkel die Rede, nicht von der eindeutigen Richtungswahl
im Vollkreis, s. S. 2651f.).

Verletzungseffekte verfilschen das Resultat nicht; wird der Fihler
durch Lack festgelegt®, so erhilt man die gleichen Ergebnisse wie nach
Amputationen (Abb. 3).

Die Versuchsresultate werden demnach nicht davon beeinflut, ob
das ungereizte Sinnesorgan vorhanden ist oder fehlt. Hierfiir sprechen
auch Versuche, in denen 30 Mistkifern ein Fihler distal des ersten
Flagellengliedes amputiert wurde. Wie Abb. 4 zeigt, unterscheiden
sich die Laufrichtungen nach diesem Eingriff nicht nachweisbar von
denjenigen, die bei Totalamputation eines Fihlers (Abb.2) gewdhlt
werden.

4 Nach den bisherigen Ergebnissen spielt es keine Rolle, ob allein das
Pedicellus-Flagellumgelenk unbeweglich gemacht wird oder ob der Fiihler durch
eine Totallackierung in irgendeiner beliebigen Stellung fixiert wird. Die Total-
lackierung hat den Vorteil, daB es dem VT sehr viel seltener gelingt, den Lack
mit Hilfe seiner ,,Putzgabeln am distalen Tibienende der Vorderbeine zu ent-
fernen.
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Abb. 4. Mistkéfer, wie Abb. 2, Fiihler aber distal des 1. Flagellengliedes amputiert
(30 VT, ca. 2500 Einzelldufe)

Die bei Amputationen und Lackierungen unvermeidlichen Manipula-
tionen beeinflussen die Resultate nicht: Beunruhigungen der VT konnen
Anderungen der LaufwinkelgréBe veranlassen ; dabei sind aber VergroBe-
rungen und Verkleinerungen gleich haufig. Auch 5—11 Tage nach einer
einseitigen Antennenamputation kommt es nicht zu einer Annsherung
der mittleren Laufwinkelgrofle an den urspriinglichen oder artiiblichen
(vgl. L.1969) Wert in intaktem Zustand: 10 VT, die mit intakten
Fiihlern eine LaufwinkelgroBe von 14 4 4° bevorzugten (n =211 Léufe),
wahlten in der, der Ausschaltung direkt folgenden Laufserie (n =
381 Laufe) eine Winkelgrofle von 36 49°. 5—I11 Tage nach der Aus-
schaltung wurden dieselben VT wieder getestet. Ihre mittlere Lauf-
winkelgréBe (n =305 Léufe) betrug 43 4-12°. Aufgrund der langen Pause
zwischen Operation und den zur Diskussion stehenden Versuchen kann
man keine Wirkung amputationsbedingter Verletzungs- und Beunruhi-
gungseffekte mehr erwarten.

Gegen den EinfluBl derartiger Faktoren sprechen schlielich auch
Versuche, in denen den Mistkifern nur Endkolben abgeschnitten
wurden. Die Amputation eines einzelnen Endkolbens fithrt bei der Mehr-
zahl der VT zu einer signifikanten WinkelvergréBerung (vgl. Abb. 5).
Entfernt man gleich anschliefend den anderen Endkolben, wahlt das

17 Z. vergl. Physiologie, Bd. 70
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Abb. 5. Mistkéifer, mittlere Laufwinkelgrofen nach der Amputation eines End-

kolbens. Ein nicht kontrollierter Stérfaktor bei diesen Versuchen waren Himo-

lymphtropfen, die sich nach einer Amputation in unterschiedlicher GréBe an der

Schnittstelle bildeten. Sie beeinflussen mit Sicherheit das Schwingungsverhalten
der Antenne und damit auch das afferente Erregungsmuster

VT — trotz zusdtzlicher Manipulationen und neuerlicher Verletzung —
wieder recht genau seine alte LaufwinkelgroBe (vgl. als Beispiel Abb. 6;
s. L.1969). Moglicherweise filhrt die einseitige Endkolbenentfernung
infolge des verdnderten Schwingungsverhaltens der verkiirzten Antenne
zu einer Asymmetrie der Afferenzen, die dhnliche Effekte bewirkt wie
eine Totalamputation. Durch die Entfernung des zweiten Endkolbens
wird die Symmetrie wiederhergestellt. Das VI bewertet die Windrich-
tung nun wieder sehr dhnlich wie ein Kéfer mit intakten Fiihlern.

Diese Ergebnisse legen die Annahme nahe, daf ausschlieBlich der
einseitige Ausfall der afferenten Meldungen der Windrichtungsreceptoren
die Ursache der Laufwinkelvergréferungen nach Ausschalten eines Fiihlers
ist. Sie fithren weiterhin zu dem SchluB, dal zumindest in dem Lauf-
winkelbereich intakter VT, in dem eine einseitige Fiihlerausschaltung
regelmaBig eine Laufwinkelvergroferung nach sich zieht, die Fiihler
als Synergisten z2usammenarbeiten (Begrindung vgl. S. 252).

Es stellen sich nun die Fragen: 1. Arbeiten die beiden Fihler bei
allen LaufwinkelgroBen als gleichwertige Synergisten zusammen und 2.
wie bewerten sie die Reizrichtung ?
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Abb. 6. Laufrichtungsverteilung eines Mistkéfers vor (Kreise nach innen aufge-

tragen) Amputation, nach Amputation des linken Endkolbens (Punkte) und nach

zusiitzlicher Amputation des rechten Endkolbens (Kreise mit Punkt). Nach der

1. Amputation wird bei 7 Liufen das Drehkommando abgeschaltet, das VT liuft

in Grundrichtung (vgl. 8. 271). AuBlerdem kommt es zu einer zweideutigen intra-
modalen Winkeltransposition (vgl. S. 267)

Bei spitzen Winkeln fithrt die Ausschaltung einer Antenne zu einer
WinkelvergroBerung, die in der GréBenordnung einer Verdopplung liegt
(vgl. Abb. 1—6). Es scheint also, dall jeder Fiihler immer gerade die
Hilfte der spezifischen Erregung an das ZNS liefert, die der Dreh-
tendenzstarke entweder direkt oder nach zentralen Verarbeitungen zu-
grunde liegt. Sollte dies bei jeder Einstellung des Kéfers zur Reiz-
richtung der Fall sein, so mul} es einen Bereich von SollwinkelgroBen
des intakten VT geben, in dem die halbierte Drehtendenzstirke des
Amputierten eine gleichbleibende DrehkommandogréBe nicht mehr zu
kompensieren vermag. Das VT miilite dann entweder rotieren oder die
Grofle des efferenten Drehkommandos verkleinern. Der genaue Ver-
groBerungsmaBstab in dem Laufwinkelbereich, in dem es nach einseitiger
Fihlerausschaltung weder zu Rotationen noch zu Drehkommando-
verkleinerungen kommt, sollte die zwischen Reizrichtung und Drehten-
denzstirke bestehende Funktion erkennen lassen.

Dauerrotationen oder eine auffallende Zunahme® von Kreislaufen nach
einseitiger Fithleramputation traten nur bei Mistkdfern auf, die in intak-

5 Bei funfzigmaligem Aufsetzen in der Laufflichenmitte kommt es hichstens
zu 1—30 geradlinigen Laufen. In den iibrigen Fillen dreht sich das VT entweder
um sich selbst oder beschreibt Kreisbégen mit wechselndem Radius. Vereinzelte
Kreisliufe kann man auch bei intakten VT beobachten.

17+
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tem Zustand einen mittleren Laufwinkel von =30° zu einer Grund-
richtung eingehalten hatten (vgl. Abb. 2—4). Zusammen mit dem schon
an anderer Stelle gefiihrten Nachweis (L..1969), dall Laufwinkel nur
maximal 90°-Gr6Be erreichen, legt dieser Befund den Verdacht auf eine
Sinusfunktion zwischen Reizrichtung und Drehtendenzstirke nahe. Denn
falls die Annahme stimmt, dafl jeder Fiihler immer die halbe Dreh-
tendenzstirke liefert, dann konnte ein VT mit nur einem Fihler bei
90°-Abweichung von einer Grundrichtung gerade die halbe maximale
Drehtendenzstirke aufbauen, die bei einem intakten VT — eine sinus-
formige Reizrichtungsbewertung vorausgesetzt — bei einem Abwei-
chungsbetrag von 30° entsteht. Bei grofleren Laufwinkeln des intakten
Kéfers (kiinftig im Text als Intaktlaufwinkel bezeichnet) wire eine
Kompensation bei unverdnderter DrehkommandogréBle nicht mehr
moglich.

Nun weisen die nach Amputationen eingehaltenen Vorzugslaufwinkel-
groBen bei gleichen Ausgangswerten der mittleren Intaktlaufwinkel-
groflen von Kéfer zu Kifer so erhebliche Differenzen auf, daBl auch
simtliche in Abb. 7 zusammengefafiten Daten von Ausschaltversuchen
an Mistkdfern diese Vermutung nicht bestdtigen. (Vgl. die bei sinus-
formiger Reizrichtungsbewertung zu erwartende theoretische Kurve a
in Abb.7 mit den bei groBen Intaktlaufwinkeln gefundenen MeB-
punkten.)

Die Abb. 2—5 und 7 zeigen, daB es einen iiber 30° liegenden Bereich
der LaufwinkelgroBle intakter VT gibt, in dem nach einer einseitigen
Fihleramputation sowohl signifikante WinkelvergroBerungen als auch
signifikante Winkelverkleinerungen auftreten. Man mufl also damit
rechnen, dafl zumindest bei Intaktlaufwinkeln von =30° nach einer
Amputation auf irgendeine Weise LaufwinkelgroBien reduziert werden
konnen.

Schaltete man bei einem der Mistkifer, dessen Intaktlaufwinkel
nicht groBer als 30° war, einen Fiihler durch Lackierung aus, dann
kam es ausnahmslos zu einer hochsignifikanten VergroBlerung des
mittleren Laufwinkels (Abb. 8). Entfernte man den Lack wieder, dann
unterschied sich die nun eingehaltene Winkelgroe vom Intaktwinkel
der ersten Laufserie im Vorversuch entweder nicht statistisch signifikant
(16 von 22 VT) oder sie wich um hochstens 46° ab (VT 6 und zwei

weitere nicht in Abb. 8 aufgefiithrte VT).

Von den insgesamt gepriiften 22 Mistkéifern, deren Intaktlaufwinkel =30°
war, wurden nur die Ergebnisse von VT 1-—12 in der Abb. 8 aufgetragen. Die
ibrigen 10 Mistkiifer wihlten beim Vorversuch in intaktem Zustand Laufwinkel-
gréBen, die mit einem der von VT 1—12 gew#hlten mittleren Laufwinkel identisch
waren. Da sich die Reaktionsweise der Kifer in keinem Fall prinzipiell von

derjenigen der VT 1—I12 unterschied, hdtte die Aufnahme dieser Ergebnisse
lediglich zu einer geringeren Ubersichtlichkeit der Abb. 8 gefiihrt.
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Abb. 7. Zusammenfassende Darstellung aller Ausschaltversuche (nach dem Muster

der Abb. 2—4; ohne Endkolbenamputationen; n = 139 Mistkéfer, rund 11000 Ein-

zelliufe). Die eingezeichnete Kurve a wire bei einer sinusférmigen Reizrichtungs-

bewertung und genau halbierter Drehtendenzstérke zu erwarten. Die Vierecke

auf der Nullinje zeigen an, daBl nach der Ausschaltung z.T. mehrere VT zeitweilig
in Grundrichtung liefen (vgl. S. 271{f.)

Die Ergebnisse dieser reversiblen Ausschaltexperimente zeigen, daB
sich im Verlauf der Versuche die efferente Drehkommandogrofie nicht
oder nur sehr unwesentlich dndert. Die VergroBerung des Laufwinkels
nach der einseitigen Fihlerausschaltung muB8 demnach ausschlieflich
auf eine Abschwichung der afferenten Drehtendenz zurickgefithrt werden.

Laufwinkel iiber 30° kénnen nach einer einseitigen Antennenblockie-
rung verkleinert (VT 15, 18, 20 in Abb. 8) und vergroBert werden
(VI'13, 14, 17, 19 in Abb. 8). Einzelne VT (hier VT 16) sind zeit-
weilig nicht mehr fahig, einen geraden Kurs einzuhalten; sie drehen
gich am Ort um sich selbst oder laufen im Kreis. Entscheidend wichtig
fir die Beurteilung der Reaktionen der VT 13—20 ist die GréBe der
mittleren Laufwinkel, die nach der Entfernung des Lacks eingehalten
werden: 7 von 8 VI verkleinern ihren Winkel hochsignifikant auf
Werte von < 30° (Abb. 8 und 9).

Der Befund, daBl VT 18 seinen zun#chst auf 10° verkleinerten Vorzugswinkel
in einem Sprung um fast 70° dnderte, hat im vorliegenden Zusammenhang
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Abb. 8. Verinderungen der mittleren LaufwinkelgroBe bei einseitiger reversibler
Antennenausschaltung an 20 Mistkéfern. Dreiecke = mittlere Winkelgrofe im Vor-
versuch; unterbrochener Pfeil mit Kreis=Richtung und Ausmafl der Laufwinkel-
verinderung nach der Lackfestlegung eines Fiihlers; durchzogener Pfeil mit
Punkt = Richtung und Ausmaf der Winkelgré8endnderung im Nachversuch (mit
wieder freien Fiihlern) gegeniiber dem entsprechenden Wert im Vorversuch.
Punkt-Strich-Pfeil mit Punkt bei VT 18 = spontane Anderung der Vorzugsrichtung
wahrend des Versuchs (s. Text)

sicher keine Bedeutung. Es diirfte sich dabei um eine wahrscheinlich rein endogen
bedingte Anderung der Laufwinkelgro8e handeln, die nicht als Folge der voraus-
gegangenen Ausschaltung eines Fiihlers angesehen werden kann.

Ohne die Kontrollversuche mit wieder freien Fiihlern hitte man die
Verkleinerung der VorzugswinkelgréBe nach einseitiger Fithleramputation
bei vorausgehenden IntaktlaufwinkelgréBen iiber 30° auf einen sich
dandernden Verrechnungsmodus auf der afferenten Seite des Systems
zurlickfithren konnen. Die Ergebnisse der Experimente mit reversibler
Antennenausschaltung verbieten diese Annahme. Die regelméRBigen und
erheblichen Verkleinerungen der Intaktlaufwinkel in Abb. 8 bei wieder
freien Fithlern gegeniiber den Werten im Vor- und Hauptversuch
zeigen vielmehr, daf die Laufwinkelverkleinerungen durch Abschwichung
des efferenten Drehkommandos erzielt werden und nicht durch irgendeine
Form der Drehtendenzverstirkung.
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Abb. 9. Dieser Mistkifer (VT 14 aus Abb. 8) bevorzugte im Vorversuch eine
mittlere WinkelgroBe von 43 4- 5° (Kreise). Nach Lackfestlegung des linken Fiihlers
hielt er einen mittleren Winkel von 83 --8° ein (Punkte). Im Nachversuch mit
wieder freien Fiihlern verkleinerte er seinen mittleren Laufwinkel gegeniiber dem
Mittelwert im Vorversuch um 16° auf 274 5° (Kreise mit Punkt.) Die Dreh-
kommandorichtung wird endgiiltig umgeschaltet (vgl. S. 267)

Beobachtet man die Mistkifer, die im Vorversuch einen Intaktlaufwinkel
von iiber 30° einhielten, so zeigt sich, dafl sie nach der Amputation oft ein bis
mehrere Male volle Kreise oder zumindest Halbkreise laufen. Danach scheint erst
die Erfolglosigkeit des VT, zum richtenden Reiz einen geraden Kurs zu steuern,
eine Verkleinerung der DrehkommandogroBe zu veranlassen. Vielleicht sollte man
vorsichtiger formulieren und nur von einer Verinderung der Drehkommando-
grofe sprechen, die solange fortgesetzt wird, bis das VT die Drehkommando-
grofe durch eine entsprechende Drehtendenzgrée zu kompensieren vermag. Es
gibt Hinweise darauf, daf es bei vereinzelten VT eine zeitlang nach der Ampu-
tation auch zu einer VergréBerung des Drehkommandos kommen kann, die dann
natiirlich zu Rotationen (vgl. VI 16 in Abb. 8) fithrt. Frither oder spiter ver-
kleinert aber jedes der bislang {iber lingere Zeit untersuchten VT sein Dreh-
kommando so stark, daB es wieder zu anemomenotaktischen Laufen fihig ist.

VorzugswinkelgroBen von ca. 90° nach reversibler Ausschaltung eines
Fihlers liegen Drehkommandogrofien zugrunde, die Intaktwinkeln von
ca. 30° im Nachversuch entsprechen (vgl. Abb. 8: VT 11, 12, 14, 19).
IntaktwinkelgroBen tiber 30° fithren nach einer einseitigen Amputation
zu Rotationen, falls sie nicht auf Intaktwerte von =<30° reduziert
werden (z.B. VT 16 in Abb. 8). Diese beiden Beobachtungen und der
VergroBerungsmodus im Intaktwinkelbereich von 0—30° rechtfertigen
derzeit die Annahme einer sinusformigen Reizrichtungsbewertung®. Es
besteht kein Widerspruch zu der Annahme einer gleichen Beteiligung

6 Dariiber, ob die Sinusférmigkeit bereits im Sinnesorgan entsteht oder erst
nach zentraler Bewertung, ist noch keine Aussage moglich.
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Abb. 10. Tenebrio molitor (Punkte) und Scaurus dubius (Kreise): Mittlere Winkel-
gréBen nach einseitiger Antennenamputation in Abhingigkeit von der mittleren
IntaktwinkelgréBe im Vorversuch. (Rotationen symbolisierende Pfeile mit ober-
halb der 90°-Linie liegenden Zeichen fiir die mittlere WinkelgroBe zeigen an,
daB das VT bei 50maligem Aufsetzen nur 2- bis maximal 10mal einen
geraden 90°-Kurs steuerte.) Die Kurve ¢ mufl bei sinusformiger Reizrichtungs-
bewertung erwartet werden. Die Kurve b wurde aus den nach einer Amputation
verkleinerten Laufwinkelwerten errechnet: Die Vierecke geben jeweils den Mittel-
wert einer Verteilung an, der eine 10°-Intaktlaufwinkelklasse zugrunde liegt.
(109 VT, ca. 10000 Einzelldufe)

beider Fiihler am Zustandekommen der Drehtendenzstérke bei jeder
Einstellung des VT zur Reizrichtung.

Bei der Drehkommandoverkleinerung scheinen sich die Kéfer zweier
Methoden zu bedienen (s. Abb. 8): Entweder wird das Drehkommando
um mehr als die Hilfte verkleinert: Der nach der Amputation bevor-
zugte Laufwinkel wird trotz halbierter Drehtendenzstirke kleiner als
der vorausgehende Intaktlaufwinkel. Oder aber das Drehkommando
wird nur soweit abgeschwécht, dal gerade wieder ein anemomenotaktisch
gerichteter Lauf erméglicht wird: Die VT mit nur einem funktions-
fahigen Fiihler halten dann Vorzugswinkel um 90° ein. Bei Intakt-
winkeln zwischen 30—50° beobachtet man beide Methoden der Winkel-
verkleinerung etwa gleich héiufig. Mit weiter zunehmender Winkelgréle
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Abb. 11. Anderungen der bevorzugten LaufwinkelgroBe eines intakten Mehlkifers,
der intramodal vierdeutig transponiert (Kreise nach innen aufgetragen) nach
reversibler Lackfestlegung des linken Fiihlers (Punkte, ebenfalls nach innen aufge-
tragen). Die im Vorversuch bei 30 4- 6° liegende mittlere Winkelgrée betrigt im
Hauptversuch 92--10°. Im Nachversuch mit wieder freien Fihlern hilt das VT
einen Winkel von 27 4-9° ein (Kreis mit Punkt nach auBlen aufgetragen). Eine
nun folgende Amputation des linken Fihlers hat wieder eine Vergréferung der
Vorzugslaufwinkel auf 82+ 7° zur Folge (Punkte nach auBlen aufgetragen). Die
Vergroflerungen stimmen jeweils recht genau mit den nach Kurve a aus Abb. 10
zu erwartenden Werten iiberein

kommt es immer héufiger zu sehr starken Winkelverkleinerungen (vgl.
z.B. Abb. 7).

b) Versuche mit Tenebrio molitor und Scaurus dubius. Die Reak-
tionen dieser beiden Kéferarten nach einseitiger Antennenausschaltung
gleichen denjenigen der Mistkéfer (vgl. Abb. 10): Im Intaktlaufwinkel-
bereich von > 0° bis etwa 30° werden die Laufwinkel regelmifig und
hochsignifikant vergrofert. Kontrollversuche an 10 VI nach der in
Abb. 8 beschriebenen Methode mit reversibel ausgeschalteten Fiihlern
(Einzelbeispiel, Abb. 11) zeigten, dall einem Vorzugswinkel von ca. 90°
wihrend der Antennenblockierung ein im Nachversuch eingehaltener
Intaktwinkel von ungefdhr 30° entsprach. Es mufl deshalb auch bei
diesen Kaferarten eine Sinusfunktion zwischen Reizrichtung und Dreh-
tendenzstirke angenommen werden. Erfolgt die Fihlerausschaltung bei
einem Kifer, der zuvor einen Vorzugslaufwinkel von 30—40° GroBe
eingehalten hat, dann kommt es etwa gleich haufig zu einer signifikanten
VergroBerung oder Verkleinerung des Laufwinkels. Mittlere Laufwinkel-
gréBen iiber 50° werden in der weitaus Uberwiegenden Zahl der Fille
nach einer Fiihlerausschaltung stark verkleinert.
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Das MaB der Abschwichung bei vorausgegangenen Intaktlauf-
winkeln tiber 30° schwankt individuell erheblich. Trotzdem 148t sich
z.B. mit Hilfe eines Vierfelder y2-Tests zeigen, daBl zwischen dem
Ausgangswert im Vorversuch und dem Folgewert im Hauptversuch
(Kurve b in Abb. 10) eine hochsignifikante (p<0.001) Korrelation
besteht: Im statistischen Mittel wird das — stark verkleinerte —
Drehkommando auf etwa /;,—/, der urspriinglichen Stirke reduziert.
(Man muB sich bei Betrachtung der Kurve b in Abb. 10 vor Augen
halten, daB das Drehkommando verdoppelt erscheint, da ihm infolge
der einseitigen Fiihlerausschaltung nur eine halbierte Drehtendenz ent-
gegenwirkt.)

¢) Einseitige Fiihleramputation wund Standardabweichung. Bisher
war nur vom Effekt der einseitigen Fihlerausschaltung auf die
mittlere Laufwinkelgrofe die Rede. Beeinfluit dieser Eingriff auch
die Standardabweichung ? Betrachtet man z.B. Abb.1 oder Abb. 16,
80 neigt man zu einer positiven Beantwortung dieser Frage. Vergleicht
man sémtliche Standardabweichungen der Laufserien intakter VT mit
den entsprechenden Werten nach einer einseitigen Fiihleramputation
(nur Liufe von VT, die Anfangsstérungen (s. S. 250) iiberwunden haben
und wieder zu geraden anemomenotaktischen Laufen fihig sind, werden
gewertet), dann erhilt man das etwas iiberraschende Ergebnis, daB die
Standardabweichung nur bei Mistkéifern signifikant von 4 8° auf 4-11°
(100 bzw. 140 Laufserien, F-Test) nach einer Amputation zunimmt. Bei
Tenebrio molitor und Scaurus dubius dagegen 146t sich keine signifikante
Zunahme der Standardabweichung nachweisen. Liegen hier artspezifische
Reaktionsunterschiede vor oder hat diese Erscheinung andere Ursachen ?
Ein Vergleich der GroBe der mittleren Laufwinkel mit der Grofle der
Standardabweichung ergibt bei allen intakten VT-Arten: Die Streuung
bei Laufserien mit mittleren LaufwinkelgroBen unter 30° ist signifikant
kleiner als bei Laufserien, deren mittlere LaufwinkelgroBe iiber 30°
liegt (4 7,56° bei n =90 Laufserien mit ca. 4000 Einzelldufen gegeniiber
4+ 11,3° bei n =90 Laufserien mit ca. 4500 Einzelldufen). Eine gleich-
artige Abhéngigkeit der Standardabweichung von der mittleren Lauf-
winkelgrofle findet man auch bei den VT mit einseitig ausgeschalteter
Antenne (4 8,3° bei » =59 Laufserien mit ca. 3600 Einzelldufen gegen-
tiber +-12,2° bei n =176 Laufserien mit ca. 10500 Einzelldufen)’. Ein
statistischer Vergleich der Standardabweichungen im gleichen Lauf-
winkelbereich zeigt, daB in diesen Versuchen ibre Grofle nicht direkt

7 Wahlt man einen 15°-Bereich der mittleren Laufwinkelgroen — VT intakt
oder mit nur einer funktionsfihigen Antenne —, dann erhilt man eine signifikante
Zunahme der Standardabweichung vom 0/15°- zum 15/30°- und zum 30/45°-Bereich.
Bei groferen Laufwinkeln 1Bt sich keine weitere Zunahme der Standard-
abweichung nachweisen, worauf hier nicht weiter eingegangen werden soll.
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davon abhéngt, ob das VT beide oder nur eine Antenne hat: Die
beobachteten Differenzen sind nicht signifikant. Indirekt kann sie von
der Amputation insofern abhéngen, als diese in vielen Féllen zu einer
LaufwinkelvergroBerung fithrt (s.o.).

Es fillt nun sehr leicht, zu erkliren, warum sich bei den Mistkifern
die Standardabweichung nach Amputation eines Fiihlers gegeniiber dem
entsprechenden Intaktwert signifikant vergroBerte und warum dieses
Ereignis bei den beiden Tenebrionidenarten nicht eintrat: Da intakte
Mistkifer spitze Winkel unter 30° (s.o. und L.1969) bevorzugen, be-
steht nach einer einseitigen Fiihlerausschaltung kein direkter Zwang zur
Drehkommandoverkleinerung (s.o.). Mistkéfer bevorzugen deshalb nach
einer Amputation im Mittel rund auf das Doppelte vergroBerte Lauf-
winkel, die eine erhohte Standardabweichung mit sich bringen. Tenebrio
molitor und Scaurus dubius dagegen wahlen hiufig auch relativ grolie
Laufwinkel in intaktem Zustand (vgl. Abb. 10). Es ergibt sich bei ihnen
ein Gesamtmittelwert der LaufwinkelgréBen von 35 11°. Nach einer
einseitigen Tiihleramputation halten sich Laufwinkelvergroferungen bei
vorausgehenden kleinen und Laufwinkelverkleinerungen bei voraus-
gehenden groBen (iiber 30°) Intaktwinkeln ungefiahr die Waage: Die
mittlere Laufwinkelgréfe nach einer Amputation (39 +4-12°) liegt bei
Tenebrio und Scaurus im Bereich des mittleren Intaktwinkels. Es
kann, wenn die Streuung in der oben dargelegten Weise von der Lauf-
winkelgréfle abhingt, nach einseitiger Fiihlerausschaltung keine signi-
fikante Vergroflerung der Standardabweichung erwartet werden.

2. Richtungswahl

Obgleich alle untersuchten Kaferarten in unterschiedlichem Ausmaf
zum intramodalen Transponieren neigen (L. 1969; vgl. auch Linsenmair-
Ziegler, 1970), wird zumindest bei einem linger dauernden Versuch fast
immer eine einzige Richtung im Vollkreis statistisch signifikant bevor-
zugt. Hat die Amputation eines Fiihlers Einflul} auf die Richtungswahl ¢

Die Resultate der zu dieser Frage durchgefiihrten Analyse der
Seitenwahlen vor und nach einer einseitigen Fuhleramputation sind in
der Tabelle zusammengefallt. Bei den Mistkidfern verschwindet nach
einseitiger Antennenausschaltung bei 3 von 4 VT-Gruppen eine beim
Vorversuch hochsignifikante Seitenbevorzugung. Nach einer Amputation
wechseln einzelne Mistkafer sofort fiir den Zeitraum der néchsten
Versuchsserie von etwa 20—100 Einzelldufen ihre Seitenbevorzugung
(vgl. Abb. 9). Dabei sind aber Kursrichtungswechsel zur amputierten
Seite und zur intakten Seite gleich hdufig. Die Ursache fiir das Ver-
schwinden der fritheren Seitenbevorzugung ist die bei vielen VT nach
einseitiger Fiihlerausschaltung stark zunehmende Neigung zum intra-
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Tabelle. Seitenwahlen der 3 VI'-Arten nach einseitiger Fiihleramputation

2. Spalte: Prozentuale Haufigkeiten der Abweichungen von Gruppen intakter
VT (=Vorversuch) nach rechts (IR) oder links (IL) von einer Grundrichtung
bei n Liufen. (Die bevorzugte Abweichungsrichtung im Vorversuch bestimmt
die Zugehorigkeit des einzelnen VT zu einer Gruppe). 3. Spalte: Prozentuale Haufig-
keiten der Rechts (AR)- oder Links (AL)-Abweichungen derselben VT-Gruppen
bei n Laufen nach Fithleramputation (= Hauptversuch; r/l =rechter oder linker
Fiihler amputiert). 4. Spalte: Signifikante Seitenbevorzugungen vor und nach der
Amputation. Bei AR = AL keine signifikante Bevorzugung. 5. Spalte: Vergleich der
Seitenbevorzugungen. 4 =die Seitenbevorzugung bleibt vor und nach der Ampu-
tation gleich; 0= -eine im Vorversuch deutliche Seitenbevorzugung verschwindet,
nach der Amputation werden beide Seiten etwa gleich haufig angelaufen;
— =die Seitenbevorzugung dndert sich nach einer Amputation alternativ.

VT-Art | Intakt 1 Fiihler ausgeschaltet Seiten- Ver-
bevorzugung gleich
Mist- 89% 11% 450 |r 63% 37% 1005 |IR AR +-a
kifer 80% 20% 272 |1 50% 50% 531 |IR  AR=AL | 0
15% 85% 330 |1 52% 48% 610 {IL AR=AL | 0O
8% 92% 229 |r 51% 49% 565 |IL AR=AL | O
Scaurus | 79% 21% 107 |r 44% 56% 153 |IR AR=AL | 0
dubtus 94% 6% 122 |1 8% 12% 145 |IR AR +
16% 84% 182 |1 66% 34% 238 |IL AR —
7% 93% 176 |r 36% 64% 243 {IL AL +
Tenebrio | 718% 22% 286 |r 35% 65% 406 | IR AL —
molitor 69% 31% 196 |1 68% 32% 199 |IR AR -f-
17% 83% 494 |1 59% 41% 679 |IL AR —
16% 84% 359 [r 35% 6% 395 |IL AL +

& Kine plausible Erklarung dafiir, warum bei dieser VT-Gruppe besonders viele
Kifer nach Amputation ihre Seitenbevorzugung beibehielten, kann nicht gegeben
werden.

modalen Transponieren — vor allem unter Seitenwechsel, seltener unter
Vorzeichen-(und evtl. Seiten-)wechsel (vgl. Abb. 12).

Bei Scaurus und Tenebrio hat die einseitige Fiihlerausschaltung
einen stirkeren Einfluf auf die Wahl der Richtung als bei den Mist-
kifern: Die Seitenbevorzugung nach einer Amputation hingt bei einer
groBeren VT-Gruppe in voraussagbarer Weise davon ab, ob der rechte
oder linke Fiihler ausgeschaltet wird. Die im Vorversuch eingehaltene
Vorzugsrichtung hat dagegen bei den meisten VT keinen eindeutig
erkennbaren EinfluB auf die Entscheidung. In 7 von 8 Fillen weicht
die Mehrzahl der einseitig antennenlosen Tenebrioniden in den der
Amputation immer direkt folgenden Liufen signifikant bevorzugt zur
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Abb. 12. Laufwinkel eines Mistkifers vor der Amputation seines linken Fihlers

distal des 1. Flagellengliedes (Kreise) und danach (Punkte). Neben der VergroBe-

rung der mittleren Abweichung von den Grundrichtungen, fillt vor allem die starke

Zunahme von intramodalen vierdeutigen Winkeltranspositionen auf (1 Kreis steht
fiir 2 Liufe)

Seite der noch vorhandenen Antenne hin ab. Wie bei den Mistkéfern
verstirkt sich auch bei den Tenebrioniden nach einer einseitigen Fihler-
ausschaltung die sowieso schon sehr ausgepragte Neigung (vgl. Abb. 11)
zum jntramodalen, zwei- oder vierdeutigen Transponieren.

Die verstarkte Tendenz zum intramodalen Transponieren nach ein-
seitiger Ausschaltung ist sehr wahrscheinlich zu einem wesentlichen Teil
auf eine verstiarkte Fluchtmotivation der Léufe nach dem Eingriff
zuriickzufithren (vgl. 1.1969). Fir diese Annahme spricht, daf die
Haufigkeit intramodaler Winkeltranspositionen mit zeitlichem Abstand
zwischen Eingriff und Versuch stark abnimmt — bei Mistkdfern war
5—11 Tage nach einer einseitigen Fiihleramputation keine gesteigerte
Transponierneigung mehr nachweisbar.

In vielen Fillen ist die Umschaltung der Drehkommandorichtung
bei reversibler Antennenausschaltung zeitlich nicht auf den Hauptver-
such beschrinkt: Mistkifer, die aufgrund einer Fiihlerausschaltung
ihre Laufrichtung dnderten und nach mehr als 20 Liufen in diesem
Zustand nicht wieder zu ihrer alten Richtung zurtickgekehrt waren,
hielten in 8 von 10 Fallen auch bei wieder freien Fiihlern ihre
gegeniiber dem Vorversuch verdnderte Drehkommandorichtung bei
(Abb. 9). Hieran zeigt sich nochmals, daf3 die Fiihlerausschaltung nicht
auf einem unspezifischen Weg — etwa iiber einseitige, nicht iiber das
Kommandozentrum laufende Muskeltonusverinderungen — die Vorzugs-
richtung beeinfluf3t.
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Es sei aber ausdriicklich darauf hingewiesen, dafl die Aussagen tiber
verinderte Laufrichtungswahlen und verstérkte Transponierneigung nach
einseitiger Fuhleramputation nur fiir die Mehrzahl der VT und nur fiir
die ersten Laufserien nach der Amputation zutreffen. Sie haben
keineswegs gesetzméfBigen Charakter. Nicht wenige Individuen beider
Tenebrionidenarten zeigen bei keinem einzigen, der Fihlerausschaltung
folgenden Lauf eine aufgrund der Amputation zu erwartende Seiten-
abweichung. Bei keiner VT-Art geht die Fahigkeit verloren, bei ge-
gebener Drehkommandostérke, die die Winkelgrofie bestimmt (s.0.), eine
beliebige der vier moglichen Richtungen unabhéngig von der Aufsetz-
richtung (vgl. L.1969) zu wihlen und diese Richtung wéhrend vieler
Léaufe beizubehalten (vgl. z.B. Abb. 1 und 9). Ein Fihler allein ermdog-
licht also noch eine eindeutige Reizrichtungsbestimmung und eine
richtungsmifig beliebige Kurssteuerung: Demnach ist der einzelne Fiihler
bei der Anemomenotaxis des laufenden Kifers ein ,zweisinniger Lenker'
(vgl. Birukow, 1958; s. Diskussion).

Ein Kafer, der nach einer Amputation intramodal zwei- oder vier-
deutig transponiert, weicht in jedem Quadranten im Mittel um den
gleichen Winkelbetrag von der néchstliegenden Grundrichtung ab (vgl.
z.B. Abb. 6, 12). VT, die nach Amputation eines Fiihlers bei gleich-
artiger Richtungs- und WinkelgroBenbevorzugung im Vorversuch z.T.
ihre Richtung beibehalten, z.T. die Seite wechseln, weichen im Mittel
um die gleichen Betrdge von der Grundrichtung ab (vgl. als Beispiel
Abb. 13). Man mul} deshalb annehmen, daf3 das windperzipierende Organ
eines Fihlers bei gleichgrofen Abweichungen nach rechts oder links von
einer Grundrichtung gleiche Erregungen — soweit sie zur Festlegung
der Drehtendenzstirke dienen — liefert. Dieser Schlufl fithrt zu der
Hypothese, daB3 der Fiihler bei der Reizrichtungsbewertung den Betrag
seiner Abweichung von der nichstliegenden Grundstellung mi6t, in der
sich das VT genau mit bzw. gegen den Wind eingestellt hat. (Da die
Antenne schwingt, darf Grundstellung nicht statisch verstanden werden.)

Diese Abweichung hat bei jeder Stellung des Kifers zur Wind-
richtung fir beide Fihler immer dieselbe Grofie. Voriibergehende
asymmetrische aktive Bewegungen der Antennen konnen sicherlich re-
afferent kontrolliert und verrechnet werden. Wiirden die beiden Fiihler
ihre Abweichung von der ndchstliegenden Grundstellung nicht jeweils
bei Rechts- und Linksdrehung gleichartig bewerten, dann miifiten sich
beim intramodalen Transponieren unter Seitenwechsel beim einanten-
nigen Kafer gesetzmiBige Verdnderungen der LaufwinkelgroBe nach-
weisen lassen, wofiir keine Anhaltspunkte vorliegen. In einem solchen
Fall wire man nicht berechtigt gewesen, die Winkelgréfle unabhingig
von der Laufrichtung im Vollkreis zu betrachten.
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Abb. 13. Mittlere Laufrichtungen (mit den entsprechenden Zeichen markierte
Pfeile) von 2 Mistkéfern (Punkte bzw. Dreiecke) nach der Amputation ihres
rechten Fihlers. Beide hatten im Vorversuch einen mittleren Intaktwinkel von
22-4-4° (bzw. 4 7°) links der positiven Grundrichtung angelaufen (Pfeil mit
Kreis). Ein VT behdlt diese Seitenbevorzugung bei (Dreiecke) und bevorzugt
einen Laufwinkel von 53 4-9°. Der andere Mistkifer #ndert nach der Amputation
seine Seitenbevorzugung. Seine Winkelgrofle (52 4- 9°) unterscheidet sich nicht sig-
nifikant von der des anderen VT

3. Einseitige Fiithleramputation und Prinzip des kleinsten Drehwegs

Eines der Charakteristika menotaktischer Orientierung ist, dal sich
das Tier bei pl6tzlicher Anderung der Reizrichtung in voraussagbarer
Weise — nédmlich um den kleineren Winkelbetrag — dreht, um wieder
die alte menotaktische Einstellung zu erlangen (vgl. u.a. Buddenbrock,
1931). Lediglich bei Reizung aus der Labilitdtsrichtung, die der Fixier-
oder Stabilitatsrichtung auch bei menotaktischer Orientierung genau
gegeniiberliegen kann (vgl. Jander, 1957; Butenandt, 1968), kommt es
zu einer rein zufilligen Verteilung der Rechts- und Linksdrehungen.
Dieses Prinzip des kleinsten Drehwegs gilt auch fir den Durchschnitt
der sich menotaktisch nach der Windrichtung orientierenden Kifer (als
Beispiel Abb. 14). Da, wie oben festgestellt, eine Antenne noch eine
eindeutige Reizrichtungsbestimmung ermoglicht, war zu erwarten, dall
auch nach einer einseitigen Amputation das Prinzip des kleinsten
Drehwegs gewahrt bleibt. Diese Erwartung bestétigt sich bei einem
kleinen Teil der VT schon direkt nach der Amputation (vgl. Abb. 15)
{nur eindeutig laufende Mistkifer wurden untersucht, Tenebrioniden
neigen allzusehr zu Winkeltranspositionen). Bei den meisten Mistkifern
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Abb. 14. Prinzip des kleinsten Drehwegs: Riickdrehreaktionen (Drehsinn = Pfeil-

richtung) eines intakten Mistkifers bei plotzlicher Windrichtungsinderung oder

wechselnder Aufsetzrichtung. Der durchgezogene Pfeil mit dem Kreiszeichen

gibt die mittlere Laufrichtung (= Stabilitdtsrichtung) wieder. Rechts und links des

unterbrochenen Pfeils (= Labilitdtsrichtung) éndert sich der Richtungssinn der

Riickdrehreaktionen. Punkte mit Pfeil = der Erwartung widersprechende Drehreak-
tionen

Abb. 15. Wie Abb. 14 aber 2 VT, deren rechter Fiihler entfernt worden war

(direkt vor Versuchsbeginn). Ihre Vorzugsrichtung lag bei 52° rechts der

positiven Grundrichtung (durchzogener Pfeil mit Punkt). In dieser Abb. geben

Kreise mit Pfeil nicht mit der Erwartung tbereinstimmende Wendungen wieder
(1 Zeichen = 2 Wendungen)

mufl man aber wenigstens einige Stunden nach der Operation ver-
streichen lassen, bevor sie sich wieder regelhaft um den kleineren Betrag
zur Vorzugsrichtung zuriickdrehen.
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Viele amputierte VT neigen anféinglich dazu, bei einer plétzlichen Windrich-
tungsiinderung sich immer gleichartig zu drehen. Streben sie z.B. einen Winkel
von 50° rechts der positiven Grundrichtung an, dann drehen sie sich bei jeder
Windrichtungs- oder Aufsetzrichtungsinderung solange im Uhrzeigersinn (bzw.
entgegen dem Uhrzeigersinn, wenn die angestrebte Richtung links der positiven
Grundrichtung liegt), bis sie die erwiinschte Winkelstellung eingenommen haben.
Plotzliche Windrichtungswechsel verursachen bei solchen VT nicht selten ver-
schieden lang dauernde Rotationen in Drehkommandorichtung.

Wesentlich ist hier nicht dic Feststellung, dal nach einer Amputa-
tion Stoérungen auftreten konnen, sondern dafl 1. zumindest ein Teil der
VT mit nur einem Fihler noch in der Lage ist, das Prinzip des
kleinsten Drehwegs beizubehalten und sich 2. als zwingende Folge daraus
ergibt, dall auch bei der durch eine Abschwichung der Drehtendenz
erzielten Veranderung der Stabilitdtsrichtung eine gleichsinnige Verénde-
rung der Labilitdtsrichtung erfolgt. Beide Richtungen liegen sich auch
dann immer gegentber (vgl. Abb. 15).

11. Grundorientierung

Nach den Angaben von Danzer (1956) weichen positiv anemotaktische
Mistkéfer nach cinseitiger Antennenamputation im duftlosen Windstrom
zur operierten Seite hin ab?.

Dieser Befund spriche fiir eine tropotaktische Verschaltung der
Fahler bei der Grundorientierung oder fiur einen Verletzungseffekt.
Nach den bisherigen Versuchsergebnissen war dagegen eher anzunehmen,
daB} keine verletzungsbedingten Drehbewegungen auftreten und auch bei
der Grundorientierung eine im Prinzip synergistische Verrechnung
erfolgt: Tm Fall der Grundorientierung weichen die Fiihler nicht von
ihrer Grundstellung ab (s. S. 268).

Von jeder Antenne sollte deshalb eine Erregung gemeldet werden,
die der Drehtendenzstirke O entspricht: Nach einseitiger Fiihleraus-
schaltung kénnten dann keine regelhaften Abweichungen von einer
Grundrichtung erwartet werden. Die Versuchsergebnisse (vgl. als Bei-
spiel Abb. 16) an mehr als 50 VT bringen eine eindeutige KEntschei-
dung zugunsten der letzten Annahme: Bei der anemotaktischen Grund-
orientierung sind die Fihler nicht tropotaktisch gegeneinander geschaltet.
Grundorientierung und Menotaxis unterscheiden sich im Fall der Wind-
orientierung ausschlieflich darin, daB bei der Grundorientierung kein
Drehkommando wirkt.

8 Ahnliche Befunde erhielt Heran (1962) an einantennigen Bachwasserliufern.
Da aber sehr wahrscheinlich ein Teil der Velien menotaktische Kurse steuerte,
lassen seine Krgebnisse keine eindeutige Aussage iiber den Effekt einer einseitigen
Antennenausschaltung auf die Grundorientierung zu. Deutlich erkennt man an
der abgebildeten Laufrichtungsverteilung einantenniger Bachwasserlaufer, daB sie
noch zu positiv und negativ anemotaktischen Léuofen fihig sind.

18 Z. vergl. Physiologie, Bd. 70
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Abb. 16. Reaktion eines in Grundrichtung laufenden Mistkéafers (Kreise) auf eine

Lackfestlegung seines linken Fithlers (Punkte). Kreise mit Punkt = beim Nach-

versuch — mit wieder freien Fiithlern — gewiihlte Laufrichtungen. (Grofie Kreise
bzw. Punkte = je 4 Liufe)

Abb. 17. Dieser Mistkifer bevorzugte in intaktem Zustand einen mittleren Lauf-

winkel von 244 5° (Kreise). Nach Amputation seines linken Fiihlers lief er

abwechselnd menotaktisch (mittlere Abweichung 46 4+ 11°) und in Grundrichtung
(Punkte). (GroBle Punkte = je 6 Einzelliufe)

Laft man VT unter Bedingungen einer erschwerten Windrichtungs-
bestimmung laufen, z. B. bei nur kurzen WindstéBen oder bei dauerndem
Windrichtungswechsel, dann neigen sie dazu, von der Menotaxis zur
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Grundorientierung iiberzugehen (L.1969). Mistkéfer, deren einer Fiihler
ausgeschaltet wurde, tendieren in noch viel stirkerem Ausmal zu dieser
Reaktion (vgl. Abb. 2—7).

Alle VT, Mistkifer wie Tenebrioniden, die nach einer Amputation
im (Gegensatz zum Vorversuch in der negativen oder positiven Grund-
richtung laufen, gehen friher oder spater (d.h. nach 10 bis weit iiber
100 Einzellaufen) wieder zu einer menotaktischen Orientierung iiber. In
den Fallen, in denen der mittlere Intaktlaufwinkel unter 30° lag, ent-
spricht die dann eingehaltene Vorzugsrichtung normalerweise dem Er-
wartungswert (aus dem Vorversuch). Ein Teil der VI wechselt nicht
abrupt von der Grundorientierung zur Menotaxis, sondern lduft in
unregelmafliger Folge menotaktisch und in einer Grundrichtung
(Abb. 17). Bei ithren menotaktischen Léufen halten solche VT statistisch
geschen einen einzigen Vorzugswinkel ein. Die gleiche Feststellung
konnte auch vielfach an intakten Kéfern gemacht werden, die durch
dullere Einwirkungen (s.o. héufige Windunterbrechungen) bzw. ohne
erkennbare Ursache voriibergehend von der menotaktischen zu einer
Grundorientierung tbergingen. Diese Beobachtungen zeigen, daBl das
Drehkommando offenbar einfach abgeschaltet werden kann, ohne dabei
geldscht oder in seiner Grofie verdndert zu werden (Ausnahme: voraus-
gehende Intaktlaufwinkel iiber 30°). Das VT nimmt eine solche Ab-
schaltung ohne Loschung bevorzugt dann vor, wenn ihm die Bestimmung
der Windrichtung besonders erschwert wird. Vielleicht fillt es ihm
leichter, einen Lauf in Grundrichtung zu steuern als einen menotak-
tischen. (Vgl. hierzu die Ergebnisse der Ausschaltversuche Markls
[1962, 1966] an den Schwercreceptoren von Ameisen und Bienen.)

D. Diskussion

1. Die Interaktion der beiden Fiihler

Sowohl bei der anemotaktischen Grundorientierung als auch bei der
Anemomenotaxis arbeiten die Fiihler als gleichwertige Synergisten
zusammen. Jeder Fiihler ist bei der Windorientierung des laufenden
Kaéfers fiir sich allein zu den wesentlichen qualitativen Leistungen,
die sonst von beiden Fiihlern erfiillt werden, fihig: Das VT mit nur
einem Fithler kann sowohl in Grundrichtung als auch menotaktisch
laufen, es kann Reizrichtungen eindeutig bestimmen und sich beim
Wechsel der Reizrichtung iiber den kiirzeren Weg zuriickdrehen.
Anders verhilt es sich mit den qualitativen Leistungen: Ein Fihler
kann iiber seine afferenten Meldungen nur die Hilfte der maximalen
Drehtendenzstirke aufbauen. Die Fihigkeit der Kafer, die Drehkom-
mandogroBe so abzuschwichen, daB sie von der halbierten Dreh-
tendenzgroBe wieder kompensiert werden kann, vermag die nachteilige

18*
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Wirkung dieses Defekts auf das anemomenotaktische Orientierungs-
system in Grenzen zu halten. Diese Aussagen gelten nur fir den
laufenden oder sich am Ort einstellenden Kifer. Eine reine Anemo-
(meno)taxis ist beim fliegenden Kafer nicht vorstellbar. Der Analogie-
schlull von einer der wichtigsten Aufgaben der Fihler bei fliegenden
Dipteren (Béssler, 1958; Gewecke und Schlegel, 1970; u.a.) und
Hymenopteren (Heran, 1959) auf eine identische Fiihlerfunktion bei
fliegenden Kéfern scheint als Arbeitshypothese gerechtfertigt. Danach
mull angenommen werden, dal} sie dann in erster Linie zur Beurteilung
der Anstrémgeschwindigkeit dienen, einer GroBe also, die bei der
Anemomenotaxis die Orientierungsreaktion in weiten Grenzen nicht
beeinflufit (L.1969). Mit der verdnderten MeBaufgabe der Windstro-
mungen perzipierenden Sinnesorgane dndert sich sehr wahrscheinlich
auch deren Interaktion: Nach den bisherigen Untersuchungen an ande-
ren Insekten arbeiten beide Fiihler dann antagonistisch, die einzelne
Antenne nur oder uberwiegend als einsinniger Lenker, von dem vor-
wiegend an die Muskulatur der ipsilateralen Korperseite steuernde
Impulse laufen (vgl. Heran, 1959). Werden beide Korperseiten von
einem Fihler beeinfluBlt, dann wird die eine Seite gehemmt, wihrend
die andere geférdert wird (Gewecke, 1967).

Nach dem gleichen Prinzip wie die Fihler bei der Anemotaxis des
laufenden Kaéfers sind die paarigen Statolithenorgane von Fischen und
Krebsen bei der Gleichgewichtsorientierung verschaltet (v. Holst, 1950;
Braemer, 1958; Schone, 1959). Ein Unterschied in den beiden Orien-
tierungssystemen scheint der zu sein, daf} das Sinnesepithel der Stato-
cysten spontane Dauerentladungen zeigt, die bei Zerstorung eines
Epithels Rotationen zur operierten Seite ausléosen. Hinweise auf eine
vergleichbar wirkende Spontanaktivitit der Windrichtungsreceptoren
konnten nicht gefunden werden (vgl. S.253ff: gleiche Wirkung von
Total- und Teilamputation sowie von nicht operativen Antennen-
ausschaltungen).

2. Der physiologische Mechanismus der Anemomenotaxis

Eines der Hauptziele der Untersuchungen iiber die Windorientierung
von Arthropoden (L.1968, 1969) ist es, den physiologischen Mecha-
nismus der Anemomenotaxis ndher zu analysieren, ihn mit anderen
menotaktischen Orientierungsweisen zu vergleichen, um so ein experi-
mentell fundiertes Bild vom prinzipiellen Funktionsprinzip der Meno-
taxis zu erhalten. Die Befunde der vorausgegangenen Untersuchung
(L.1969) sprachen deutlich zugunsten eines Kompensations- (Jander,
1957, 1963) und nicht fiir einen Bikomponenten-Mechanismus (Mittel-
staedt, 1961, 1962). Lassen sich die in der vorliegenden Arbeit
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gewonnenen Einblicke in den Mechanismus der Anemomenotaxis ohne
Zusatzhypothesen mit einem Kompensationsmechanismus vereinen ?

Drehtendenz und Drehkommando werden bei der Kompensations-
theorie als antagonistische Dreherregungsgréfien betrachtet, die bei ein-
gestelltem Sollwinkel im Gleichgewicht miteinander stehen. Existenz
und Wirkungsrichtung eines Drehkommandos konnten bereits in der
vorhergehenden Arbeit durch Wegnahme der Drehtendenz (durch plotz-
liche Windabschirmung) nachgewiesen werden. Weitere Beweise, daf}
Drehtendenz und Drehkommando gerichtete Dreherregungsgréfen sind,
liefert die vorliegende Untersuchung: Halbierung der Drehtendenz-
starke fithrt zu einer Verdopplung der Drehkommandowirkung. Eine
Verdopplung der Drehtendenzstirke im Nachversuch beim VT, dessen
Fihler im Hauptversuch reversibel ausgeschaltet war, hat — unabhéngig
davon, ob das Drehkommando gleichgeblieben ist oder verindert
wurde — die genau umgekehrte Wirkung. Dies zeigt deutlich, dal} bei
Einstellung des Sollwinkels ein Gleichgewicht zwischen zwei entgegen-
gesetzten Kréaften herrscht. Wie die Experimente, bei denen die Dreh-
tendenz vollkommen aufgehoben wird, zeigen auch die Abschwéchungs-
versuche, daf} die Wirkungsrichtung des Drehkommandos im Quadran-
ten, in dem die Sollrichtung liegt, immer von der néichstliegenden
Grundrichtung wegfiihrt, wogegen die Drehtendenz immer zu dieser
Grundrichtung hinfahrt. Laufwinkel kénnen deshalb nicht groBer als
90° werden, was sich auch nach einseitiger Fihleramputation deutlich
zeigt: In all den Fillen, in denen VT nach einer Antennenamputa-
tion in einen Nachbarquadranten laufen, kann nachgewiesen werden,
dall diese VI Winkel transponieren. DrehkommandogréBen, die der
Kéfer mit nur einem Fiihler bei 90°-Abweichung von einer Grundrich-
tung nicht mehr kompensicren kann, fithren, falls sie nicht verkleinert
werden, infolge des Krafteungleichgewichts zu Rotationen und nicht in
einen Nachbarquadranten. Die Rotationen kénnen — wie die angefiithr-
ten Beobachtungen zeigen — nicht auf ein Zusammenfallen von
Stabilitits- und Labilitatsrichtung aufgrund einer rein additiven Auf-
schaltung der DrehkommandogroBe auf die sinusférmige RegelgroBe
zuriickgefithrt werden (vgl. Mittelstaedt, 1961, 1962; Schoéne, 1962;
Hassenstein, 1966 ; u.a.). Dagegen spricht aulerdem, dafl auch nach einer
Amputation Stabilititsrichtung und Labilitdtsrichtung gleichsinnig
wandern. Daf} dies Tatsache und die damit zusammenhéngende Féhig-
keit des Kafers, sich bei Kursablenkung iiber den kleineren Winkel zur
Sollrichtung zurtickzudrehen, nicht als Beweis gegen einen Kompen-
sationsmechanismus dienen kann, wurde an anderer Stelle gezeigt
(L.1969, vgl. auch Butenandt, 1968) .

Fir einen Kompensationsmechanismus spricht auch die Abhéngigkeit
der Standardabweichungen von der mittleren Grofle der Vorzugswinkel.
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Die Sinusform der zwischen Reizrichtung und Drehtendenzstirke be-
stehenden Funktion 146t im unteren Winkelbereich (0—30°) bei steiler
Drehtendenzstirkenkurve eine héhere Einstellgenauigkeit der sich gegen-
seitig kompensierenden Dreherregungen erwarten als im oberen Teil, in
dem sich die Kurve zunehmend abflacht und schon kleine Ungenauig-
keiten bei der Kompensation zu relativ groflen Winkelabweichungen

fithren miissen.

Als Schlufolgerung ergibt sich: Samtliche bisherigen Ergebnisse
der experimentellen Analyse der Anemomenotaxis lassen sich mit einem
Kompensationsmechanismus, wie er bei L.1969 auf der Grundlage
der von Jander (1957, 1963) aufgestellten Kompensationstheorie kurz
skizziert wurde, ohne weitere Zusatzhypothesen formal erkliaren.
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