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Specificity and Inactivation of Trail Pheromone in Lasius fuliginosus LATR.
and Orientation of Ant Workers in the Scent Field

Summary. 1. The trail substance of Lasius fuliginosus is neither colony nor
caste specific. All tested species of the subfamily Formicinae accumulate their trail
substance in the rectal ampulla. The fuliginosus workers can interpret all formicine
trail substances with the exception of that from Lasius flavus, but the secretions in
their own rectal ampullae can be understood by none of the other species tested.
The trail substance of Lasius fuliginosus is, therefore, highly species specific. This
specificity is independent of the concentration of the test solution.

2. The activity of the trail substance from Lasius fuliginosus can be lost through
the action of pure oxygen, heat or sodium hydroxide. However, it proved to be
stable against the effects of atmospheric oxygen and sunlight. The duration of
action of an artificial trail is dependent on the volume of substance employed and
the porosity of the surface. An inactivated trail can be reactivated by moistening
with water or other solvents. This reactivation fails, however, when the trail is
prevented from drying out during the entire inactivation time.

3. Through studies with animals whose antennae had been unilaterally amputa-
ted or crossed it was possible to demonstrate osmotropotaxis during trail following.
After unilateral antenna amputation, a clear veering tendency toward the intact
side was observed along the artificial trail as well as in the diffuse scent field. This
veering tendency was noted to increase with increasing concentration of the trail
substance solution. Animals with crossed antennae consistently entered the scent-
free arm of a unilaterally scented T-path. When workers were allowed to follow a
double trail, one side of which became suddenly weaker, it was observed that by
asymmetric placing of the antenna tips in the scent path the animals could detect
a concentration difference between left and right.

Zusammenfassung. 1. Die Spursubstanz von Laswus fuliginosus ist weder
kolonie- noch kastenspezifisch. Alle getesteten Arten der Unterfamilie Formicinae
speichern in der Rektalampulle eine auf die eigene Art spurbildend wirkende Sub-
stanz. Die fuliginosus-Arbeiterinnen konnen diese Spursubstanzen mit Ausnahme
derjenigen von Lasius flavus lesen, wéihrend ihre eigene Rektalampullen-Fliissigkeit
von keiner der getesteten Arten verstanden wird: Die Spursubstanz von Lastus
fuliginosus ist hoch artspezifisch. Diese Spezifitit geht auch bei verschiedenen
Konzentrationen der verwendeten Spursubstanz-Losungen nicht verloren.

* Dissertation der Philosophischen Fakultét IT der Universitit Zurich.
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2. Die Aktivitét der Spursubstanz von Lasius fuliginosus kann durch extreme
Einwirkung von reinem Sauerstoff, Hitze oder Natronlauge verringert werden.
Gegeniiber Luftsauerstoff und Tageslicht erwies sie sich jedoch als stabil. Die
Dauer der Wirksamkeit einer kiinstlichen Spur ist abhingig von der Menge auf-
getragener Spursubstanz und von der Beschaffenheit (Adsorptionsfahigkeit) der
Unterlage. Eine inaktivierte Spur kann durch Befeuchten mit Wasser oder anderen
Losungsmitteln reaktiviert werden. Diese Reaktivierung gelingt nicht mehr, wenn
die Spur wihrend der ganzen Inaktivierungszeit am Eintrocknen gehindert wird.

3. Durch Versuche mit einseitig fuhleramputierten Tieren und Arbeiterinnen
mit tiberkreuzten Fihlern konnte eine Beteiligung der Osmotropotaxis beim Ver-
folgen der Geruchsspur nachgewiesen werden. Einseitig Amputierte zeigen entlang
ejner kiinstlichen Spur sowie im diffusen Duftfeld eine deutliche Drehtendenz zur
intakten Seite. Diese Drehbewegung wird mit zunehmender Konzentration der
gebotenen Spursubstanz-Losung gréBer. Tiere mit iberkreuzten Antennen laufen
im einschenklig bedufteten T-Weg in den duftfreien Schenkel. Durch das Verhalten
von unbehandelten Arbeiterinnen auf einer einseitig plotzlich schwécher werdenden
Doppelspur konnte gezeigt werden, dall die zwei Fithlerspitzen bei asymmetrischer
Stellung im Duftgefille einen Konzentrationsunterschied zwischen linker und rech-
ter Seite wahrnehmen konnen.

A. Einleitung

Auf dem Weg zwischen Futter und Nest folgen die Arbeiterinnen von
Lasius fuliginosus einer chemischen Spur. Den ersten experimentell
belegten Hinweis tiber die Herkunft der Spursubstanz finden wir bei
Brux (1914). Dieser Autor liel} juliginosus-Arbeiterinnen iber berubBtes
Papier laufen. Dabei bemerkte er nebst den deutlichen FufBabdriicken
eine kriftige Mittellinie, welche er — gestiitzt auf Sawtsont (1911) —
als Resultat eines aktiven Markierungsvorganges ansah. SANTSCHT beob-
achtete mit der Lupe bei verschiedenen Ameisenarten, dall durch regel-
miBiges Betupfen des Bodens mit der Gasterspitze markiert wird.
Wenige Jahre spiter gelang es StumpER (1921), mit dem wésserigen
Ganztierextrakt von Lasius fuliginosus schwach wirksame kiinstliche
Spuren zu legen. Brst CarTrY (1950) konnte durch sofortiges Bestreuen
einer begangenen Glasplatte mit Lycopodiumpulver zeigen, daf puppen-
tragende fuliginosus-Arbeiterinnen auf dem Riickweg zum Nest ein
spurbildendes Sekret abgeben. Da verfutterte Holzkohle und verschie-
dene Farblosungen in dieser Spur wieder erscheinen, nahm er an, die
Spursubstanz werde durch den Anus abgegeben (CarTHY, 1951). Mit
einer von Wirsow (1959) entwickelten Methode konnten HANGARTNER
und BERNSTEIN (1964) die Richtigkeit dieser Annahme direkt beweisen:
Die aktive Spursubstanz von Lasius fuliginosus wird in der Rektal-
ampulle gespeichert und nach reichlicher Futteraufnahme auf dem
Riickweg zum Nest abgegeben. Mit verdimntem Rektalampullensaft
konnen beliebige Spuren gelegt werden, die auch von schon gefiitterten
Ameisen genau verfolgt werden. Dieser Befund ermoglichte es, folgende
Probleme mit Hilfe kiinstlicher Spuren zu bearbeiten:
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1. Spezifitat der Spursubstanz.
2. Stabilitdt der Spursubstanz und Inaktivierung der Geruchsspur.
3. Orientierung der fuliginosus-Arbeiterinnen im Spursubstanz-

Duftfeld®.
B. Material und Methode

Um die optischen Einfliisse der Umgebung abzuschirmen, wurden alle Versuche
in einer Kapelle von 50x35x40 cm GroBe durchgefithrt (Abb. 1). Der
Beobachtungsschacht (B) ist so beschaffen, daf die Offnung durch das Gesicht
des Beobachters vollstindig abgedeckt wird. Durch zwei Schieber (BS) kann die
Anlage bedient werden. Das Innere der Kapelle wird von einer U-férmigen Neon-
rébre (Osram-L 20 W/25 U) beleuchtet und ist in Bezug auf die Versuchsanlage
vollig symmetrisch. Diese Anlage besteht aus zwei durch einen Plexiglaskanal
(8/3/2 em) verbundenen Kunststoffwannen (28/20/6 cm), dem Nest (N) und der
Arena (4). Das Nestgefdl besitzt einen wassergesiéittigten, 0,5 cm starken Gips-
ausguB und ist mit einer Glasplatte abgedeckt. Als Nestmaterial dienen einige
Kartonwaben. Diese beherbergen 100—200 Larven und 2—3000 fuliginosus-
Arbeiterinnen. Als Nahrung wird den Tieren gesittigtes Zucker- oder Honigwasser
geboten. Um ein Entkommen der Ameisen zu verhindern, wurden die Gefdfwinde
mit Paraffinél bestrichen. Durch den Schieber (S) kann der Weg in die mit einem
trockenen Gipsausgull versehene Arena freigegeben werden.

Die meisten Versuche wurden im T-formigen Weg durchgefithrt. Dafiir standen
mir 50 aus Plexiglas gepreBte T-Wege zur Verfiigung, welche direkt am Nestausgang
angeschlossen werden kénnen (vgl. 7, Abb. 1). Ihre Schenkellinge betrigt 6,5 cm,
der Querschnitt 2,5/1,5 cm. Die zu testende Losung und die Kontroll- resp. Konkur-
renzfliissigkeit wurden nach dem Schema der Abb. 2 mit einem Holzstdbchen auf-
getupft. Als Kontrollflissigkeit diente das jeweils angewendete Lésungsmittel.
Dabei wurden pro 7-Weg je 0,01—0,02 ml Losung aufgetragen. Durch das Ab-
decken der 7-Wege mit einer Plexiglasplatte konnte die Verdunstung der auf-
getragenen Flissigkeiten gedrosselt werden. Die auslaufenden Ameisen wurden
beim Uberschreiten der Linien 4 oder B mit zwei Handstiickzihlern registriert.
Dabei wurde darauf geachtet, daBl sich im gleichen Zeitpunkt nur zwei bis drei
Ameisen im 7-Weg befanden. Die Lauffrequenz konnte durch verschiedene Schie-
beréffnungen gesteuert werden. Als positiver Lauf wurde gewertet, wenn eine
Ameise die Zahlgrenze des mit der Testlosung bedufteten Schenkels iiberschritt.

Eine Versuchsserie bestand aus 200—500 Liufen. Nach je 50 oder 100 Laufen
wurde der Versuch unterbrochen, das Zwischenresultat notiert und die getesteten
Ameisen abgesogen. Bei dieser Gelegenheit wurde der 7'-Weg ausgewechselt,
um aktiv oder passiv gelegte Spuren auszuschalten. Im Neuansatz wurden die
zwel Losungen seitensymmetrisch vertauscht. Dadurch konnte eine Seitendressur
verhindert werden. Die abgesogenen Tiere wurden erst am Ende der ganzen Ver-
suchsserie ins Nest zuriickgeschiittet. Die T-Wege wurden nach Gebrauch mit
Alkohol (70%) ausgepinselt, mit heilem Wasser gespiilt und 12—24 Std gewéssert.

! Die Arbeit stand unter der Leitung von Herrn Prof. Dr. H. Burra. Den
Herren Professoren Dr. E. Haporx und Dr. M. ViscoNTINI sowie Dr. S. HUwyLER
bin ich fiir wertvolle Hinweise und Diskussionen zu Dank verpflichtet., Herr Dr.
H. Kurter unterstiitzte mich in verdankenswerter Weise beim Sammeln und
Bestimmen des Materials. Die Abbildungen fithrten Herr R. Surer (Graphiker)
und Herr H. A. Kxucrrt (Fotograf) aus. Herr Dr. J. OtT besorgte die elektronische
Datenverarbeitung. Herrn Prof. Dr. M. LinDAvuErR und Herrn Dr. R. WEHNER
danke ich fir die kritische Durchsicht des Manuskriptes.
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Die Testlésungen stellte ich folgendermaBen her: Mit Ather getétete Ameisen
wurden in dest. Wasser seziert. Die herauspréparierten Rektalampullen wurden mit
dest. Wasser gespiilt und mit Kleenexpapier trockengetupft. AnschlieSend wurden
sie in dest. Wasser aufgebrochen und die Gewebsfetzen entfernt. Der Inhalt von

Abb. 1. Aufgeklappte XKapelle (50 X 35 X 40 ¢cm) mit Versuchsanordnung. Der

rechte Bedienungsschieber ist aus fototechnischen Griinden entfernt worden.

A Arena; B Beobachtungsschacht; BS Bedienungsschieber; N Nest; S Schieber;
T T-Weg

zehn gefillten Rektalampullen plus 0,1 ml dest. Wasser ergaben die meist ver-
wendete Standardlosung. In wenigen Féllen wurde tiefsiedender Petroldther als
Losungsmittel verwendet.

Einige Versuche wurden auf der Normspur gemacht (S-Test, Abb. 3). Diese
wurde mit einer Schablone auf Opaline-Papier (ELCO) aufgezeichnet und die zu
testende Losung mit einer Normografo-Feder (,, DURIAL® 5) aufgetragen. Um das
Zahlen zu erleichtern, wurden die Laufrichtungen der austretenden Ameisen mit
einem Plexiglas-Zusatzstiick gebiindelt. Dieses Zusatzstiick entsprach in seinem
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Querschnitt den MaBen des T-Weges. Als positiver Lauf wurde gewertet, wenn ein
Tier die ganze Strecke A-— B spurtreu belief. Da ein S-Test meist nur aus 100 Laufen
bestand, wurde auf ein Auswechseln der Spuren wihrend des Tests verzichtet.
Zeigte dagegen ein Testtier eindeutige Markierbewegungen, so wurde der Versuch
in jedem Falle abgebrochen und neu angesetzt.
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Abb. 2. Anordnung fir die Versuche im 7-Weg. e Testlgsung, o Kontroll- oder
Konkurrenzlésung, A und B Ziahlgrenzen. Der Pfeil zeigt die Startposition der
Testtiere
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Abb. 3. Anordnung fur die Versuche auf der Normspur. Z8 Plexiglas-Zusatzstiick,
A und B Bewertungsgrenzen

Durch das Auswechseln der Spuren im 7'- und vereinzelt im S-Test ergaben
sich Unterbriiche im Ablauf einer Versuchsserie. Um zu iberpriifen, ob die ein-
zelnen Zwischenwerte der ganzen Serie trotzdem zusammengezihlt werden diirfen,
wurden sie mit dem 2 x N-Kontingenztest auf Heterogenitit gepriift. Auf dem
1%-Niveau erwiesen sich in 27 von 117 gepriiften Serien die Zwischenwerte als
heterogen. Es handelte sich dabei ausschlieSlich um Ergebnisse von 7-Weg-Ver-
suchen. Diese Heterogenitdt wurde verursacht durch den symmetrischen Seiten-
wechsel der zwei aufgetragenen Losungen. Durch das Zusammenfassen der Zwischen-
resultate eines Rechts- und eines Linkslaufes wurde erreicht, dafl sich nur noch in
zwei der 117 Serien die einzelnen Ergebnisse als heterogen erwiesen. Somit war es
mdoglich, quantitative Aussagen auf Grund der Summe der Zwischenwerte einer
Serie zu machen. Es wurde auf Abweichungen vom erwarteten 1:1-Verhdltnis
getestet und Differenzen zwischen zwei Serien im Vierfeldertest gepriift.

C. Spezifitit der Spursubstanz
Eine Spursubstanz kann spezifisch sein fiir eine Kolonie, eine Kaste
oder eine Art.
Wihrend ScENEIRLA (1944) fir Eciton eine Koloniespezifitit der
Geruchsspur verneinte, fand MacGrrcor (1948), dafl die Duftflecken
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von Myrmica ruginodis NYL. nur von Arbeiterinnen der betreffenden
Kolonie beachtet werden. Auch Vowres (1955) vertritt die Ansicht,
dafl die Fihrte spurenlegender Ameisenarten koloniespezifisch ist.

Hinheitlicher sind die Resultate der Arbeiten iber die Kasten-
sperifitdt. So zeigte Santscar (1911) fir eine Konigin von Camponotus
maculatus barbaricus EMERY und WATRINS (1964) fir Minnchen von
Neivamyrmex opacithorax EMERY, dal} sie imstande sind, den Spuren
ihrer Arbeiterinnen zu folgen. Die opacithoraxz-Mannchen sind sogar
befahigt, die Spuren anderer Neivamyrmez-Arten zu lesen (WATKINS,
1964). Ebenso konnen Ménnchen und virginelle Weibchen von Atta
texana BUCKLEY den Spuren ihrer Art folgen (Moser und Br.um, 1963).
Dasselbe gilt fiir Mdnnchen und Weibchen von Solenopsis saevissima
Fr. SmrrH (WiLsow, 1962).

In scheinbarem Widerspruch steben die Ergebnisse {iber die Art-
spezifitit. Gorrscu (1934), Wirsox und Pavax (1959), WriLson (1962)
und Br.um und Wirsox (1964) fanden fir die Spursubstanz der betreffen-
den Arten eine strenge Artspezifitdt. Demgegeniiber zeigten SCHNEIRLA
(1944), Brum et al. (1964), Warkins (1964) und Bruwm und Ross (1965),
dal} die von ihnen untersuchten Spuren auch bei Arbeiterinnen anderer
Arten das Folgeverhalten auslosen kdénnen. Fir Lasius fuliginosus exi-
stieren noch keine Angaben iiber die Spezifitit der Spursubstanz. Aus
diesem Grunde untersuchte ich mit der T-Weg-Technik die Kolonie-,
Kasten- und Artspezifitit der Rektalampullen-Fltssigkeit dieser Art.

1. Nest- und Koloniespezifitiit

Eine fuliginosus-Kolonie kann aus dem Hauptnest und mehreren
Tochternestern aufgebaut sein. Jedes dieser Nester hat sein eigenes Netz
von Futterfahrten, welche jedoch durch gemeinsame Geruchsspuren
miteinander verbunden sein kénnen (DoBRzANsSKA, 1966). Diese Beob-
achtung schliefit eine Nestspezifitit der Spursubstanz innerhalb der-
selben Kolonie aus. Die Koloniespezifitdt kann aus folgendem CGrunde
nicht durch Freilandversuche tiberprift werden: Setzt man eine fuli-
ginosus-Arbeiterin auf die Spur einer fremden Kolonie, so wird sie von
den dort patrouillierenden Tieren sofort angegriffen. Gelingt es ihr nicht,
den Angreifern zu entkommen, so wird sie getotet. Durch die Verwen.-
dung kiinstlicher Spuren konnte diese Schwierigkeit umgangen werden.

Aus vier Kolonien in der Umgebung von Zarich und aus einer Xolonie in der
Nahe von Schaffhausen wurden je 1000—2000 Arbeiterinnen abgesogen und in
verschiedene Nestgefille gebracht. Diese konnten wechselweise an die Arena ange-
schlossen werden. In einer ersten Serie wurde die Wirksamkeit der Standardlésung
von Kolonie 1 auf die Arbeiterinnen der Kolonien 2—35 gepriift. AnschlieBend wur-

den die Standardlésungen der Kolonien 2—5 mit Arbeiterinnen aus Kolonie 1
getestet. Alle Versuche wurden im 7-Weg it je 200 Tieren durchgefithrt.
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Das Resultat ist eindeutig. In allen Versuchen liefen mehr als 98%
der getesteten Tiere durch den bedufteten Schenkel. Dieses Ergebnis
spricht gegen eine Koloniespezifitdt der Spursubstanz von Lasius
fuliginosus.

2. Kastenspezifitit

Die Geschlechtstiere von Lasius fuliginosus patrouillieren im Freiland
normalerweise nicht auf den Futterfidhrten ihres Nestes. Es ist deshalb
fraglich, ob sie die Spuren der Arbeiterinnen lesen konnen, und ob sie in
ihrer Rektalampulle einen Stoff besitzen, der auf die Arbeiterinnen spur-
bildend wirkt:

Von einem schwirmenden Nest wurden je ungefihr 1000 Arbeiterinnen,
virginelle Weibchen und Ménnchen abgesogen, nach Kaste separiert und in drei Nest-
schalen gesperrt. Zuerst wurde im 7-Weg untersucht, ob die Standardlésung der
Arbeiterinnen bei Midnnchen und Weibchen das Spurfolgeverhalten ausldsen kann.
Die Wirkung der Rektalampullenltsung von Ménnchen und Weibchen wurde eben-
falls im 7'-Versuch gepriift. Da die Rektalampullen der Geschlechtstiere praktisch
leer waren, verwendete ich dazu eine Losung von 0,1 ml Wasser plus 30 Rektal-
ampullen. Fir jeden Versuch kamen 200 Tiere zum Einsatz. Die Resultate sind aus
Tabelle 1 ersichtlich.

Tabelle 1. Anzahl positiver Liufe im Spezifititstest zwischen Arbeiterinnen
und Geschlechtstieren (n=200)

\T Arbeiterinnen | Minnchen | Weibchen
S

Arbeiterinnen 199 197 193
\S Arbeiterinnen | Minnchen | Weibchen
T

Arbeiterinnen 199 182 186

T Testtiere, § Spendertiere

Ménnchen und Weibchen besitzen die Fahigkeit, im T-Weg der
kiinstlichen Spur von Arbeiterinnen zu folgen. Thr Lauf ist jedoch lang-
sam und wenig spurtreu. Oft bleiben sie stehen und verharren mit auf-
wirts gerichteten Fihlern, bis sie von nachdrdngenden Tieren weiter-
geschoben werden. Dasselbe gilt fiir Versuche auf der Normspur.

Die Frage, ob die Geschlechtstiere aktive Spursubstanz besitzen,
wird durch die Versuchsergebnisse bejaht. Obwohl ihre kinstlichen
Spuren im T-Weg gesichert weniger Arbeiterinnen filhren als eine
Arbeiterinnen-Standardlosung  (p<<0,01), so konnen mit geniigend
konzentrierten Petroldther-Extrakten von Geschlechtstier-Abdomina
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Normspuren gelegt werden, die von allen auslaufenden Arbeiterinnen
verfolgt werden.

3. Artspezifitit

Innerhalb der Gattung Lasius testete ich im 7-Weg die Rektalampullen-
Losungen von Lasius fuliginosus LATR., Lasius niger L., Lasius emarginatus OLIV.
und Lasius flavus FaBR. mit je 200 Laufen. Bei L. fuliginosus verwendete ich auf
0,1 ml Wasser 10, bei L. emarginatus und L. niger 15 und bei L. flavus 20 Rektal-
ampullen. Die Resultate dieser inter- und intraspezifischen Spursubstanztests sind
in Abb. 4 dargestellt.
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Abb. 4. Inter- und intraspezifische Spursubstanztests zwischen verschiedenen

Lasius-Arten (n=200). T Testart, 8 Spenderart, schraffiert: Anzahl Liufe durch

den bedufteten Schenkel; die Zahlen stehen fur die entsprechenden Prozentwerte.

Schwarz: Anzahl Liufe durch den Kontrollschenkel (Wasser), Abweichungen vom
erwarteten 1:1-Verhiltnis sind satt umrandet (p < 0,001)

Die Rektalampullen-Fliissigkeit von Lasius fuliginosus ist innerhalb
der getesteten Lasius-Arten hoch spezifisch. Dasselbe gilt fir die Spur-
substanz von Lasius flavus. Allerdings ist die fihrende Wirkung der
flavus-Losung auch auf die Arbeiterinnen der eigenen Art unerwartet
schwach.

Die Rektalampullen-Flissigkeiten von Lasius niger und Lasius
emarginatus werden auch von anderen Lasius-Arten recht gut verstanden.
Interessant ist, dall Lastus niger die Spursubstanz von Lasius emargina-
tus besser liest als umgekehrt (p<0,01). Die Artunspezifitit dieser
zwei Spursubstanzen kommt auch durch Konkurrenzversuche im T-Weg
zum Ausdruck: Die Arbeiterinnen der getesteten Lasius-Arten werden
durch die emarginatus- oder niger-Spur gesichert von der eigenen Spur
abgelenkt (p < 0,01, n= 200, Tabelle 2).

Auch bei diesen Konkurrenztests ist bemerkenswert, dal niger-
Arbeiterinnen von der emarginatus-Spur stirker abgelenkt werden als
dies im umgekehrten Ansatz der Fall ist (p<0,01). Dieses Resultat
stimmt mit den entsprechenden interspezifischen Spursubstanztests
iiberein (vgl. Abb. 4). In weiteren Untersuchungen wurde die Rektal-
ampullen-Fliissigkeit folgender Arten auf Wirksamkeit und Spezifitat im
T-Weg gepriift:
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Unterfamilie Formicinae: Formica rufa L. (10)
F. cinerea rufibarbis ForeL (10)
Myrmicinae: Myrmice laevinodis NyYL. (15)
Dolichoderinae: Tapinoma erraticum LaTr. (30).
Die in Klammern aufgefiihrten Zahlen entsprechen der Anzahl Rektalampullen,
welche auf 0,1 ml Wasser verwendet wurden. Abb. 5 gibt einen Uberblick itber die
inter- und intraspezifische Wirkung der kiinstlichen Spuren aller getesteten Arten.

Lasius Lasius Lasius Formica Formica Myrmica Tapinorma
niger emarginatus  flavus cinerea rufa laevinodis erraticum

positive Laufe

Abb. 5. Inter- und intraspezifische Wirkung der Rektalampullen-Flissigkeit der

getesteten Arten (n=200). Schraffiert: Intraspezifische Wirkung. Punktiert:

Wirkung der Spursubstanz der betreffenden Arten auf fuliginosus- Arbeiterinnen.

Schwarz: Wirkung der fuliginosus-Spursubstanz auf Arbeiterinnen der betreffenden

Arten. Die Signifikanzgrenze fiir Abweichungen vom erwarteten 1:1-Verhiltnis
ist als gestrichelte Linie eingezeichnet (p << 0,001)

Tabelle 2. Ablenkung der Arbeiterinnen verschiedener Lasius-Arten von ihrer etgenen
Spur durch die Spursubstanz von Lasius wiger oder Lasius emarginatus (n=200)

Testart Kontrollflussigkeit Anzahl Laufe
resp. Spenderart der  zugunsten der
Konkurrenzlosung eigenen Spur
Lasius fuliginosus Wasser 196 (98%)
Lasius niger 169 (85%)
Lasius niger Wasser 198 (99%)
Lasius emarginatus 156 (78%)
Lasius emarginatus Wasser 194 (97%)
Lasius niger 180 (90%)
Lasius flavus Wasser 136 (68%)
Lasius niger 99 (50%)

Alle getesteten Arten der Unterfamilie Formicinae besitzen in der
Rektalampulle eine auf die eigene Art spurbildend wirkende Substanz.
Die Rektalampullen-Lésung von Myrmica und Tapinoma ist dagegen
nicht signifikant fahrend.

Wéhrend Lasius fuliginosus mit Ausnahme von Lasius flavus alle
kiinstlichen Spuren der getesteten Formicinen lesen kann, ist keine der
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andern gepriften Arten imstande, der fuliginosus-Spur ebensogut zu
folgen. Eine eventuelle Konzentrationsabhingigkeit dieser Artspezifitit
konnte mit folgendem Versuch tiberprift werden:

Der Inhalt von je 50 Rektalampullen von Lasius fuliginosus und Lasius niger
wurde in je 0,1 m] Wasser gelost. Diese Ausgangslosungen wurden schrittweise um
den Faktor fiinf mit Wasser verdiinnt. Die so erhaltenen Verdinnungsreihen
wurden kreuzweise zwischen den zwei Spenderarten im 7-Weg mit je 200 Arbei-
terinnen gepriift. Als Kontrolle wurden die fuliginosus-Losungen zudem auch
intraspezifisch auf Wirksamkeit untersucht (Abb. 6).

200

150 +

ol ’\/‘\‘\‘

225 s 2 10 50

positive Laufe

Anzahl Rektalampullen /0,1ml Wasser
Abb. 6. Konzentrationsabhiingigkeit der Artspezifitit der Spursubstanz von
Lasius fuliginosus und Lasius niger (n=200). » fuliginosus < fuliginosus, a fuligi-
nosus <— niger, o niger < fuliginosus. Die Pfeile deuten von der Spenderart zur
Testart. Gestrichelte Linie = Signifikanzgrenze fir Abweichungen vom erwarteten
1:1-Verhaltnis (p << 0,001)

Die Spursubstanz von Lasius fuliginosus ist in allen angewendeten
Konzentrationen gegeniiber niger-Arbeiterinnen artspezifisch. Anders
verhélt sich die Spursubstanz von Lasius niger. Ihre fithrende Wirkung
auf fuliginosus-Arbeiterinnen wird mit zunehmender Konzentration
besser, erreicht jedoch nie den Wert der fuliginosus-Losung; die erhal-
tene Kurve verlduft mehr oder weniger paralle]l zu derjenigen der
Kontrollserie.

Damit ist gezeigt, daB die fuliginosus-Spursubstanz auch bei ver-
schiedenen Konzentrationen gegeniiber Lasius niger die Artspezifitdt
bewahrt.

4. Diskussion

Wenn zwei Arten A und B ibre kiinstlichen Spuren gegenseitig nicht
lesen kénnen, so darf daraus geschlossen werden, dafl die Spursubstanzen
a und b sich chemisch stark unterscheiden (WiLsox und Pavaw, 1959;
Wirson, 1962; Brum und Ross, 1965). Ist jedoch die Wirkung der
Spursubstanz a und der Spursubstanz b innerhalb der Arten A und B
artunspezifisch, so kann angenommen werden, daf} es sich um chemisch
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gleiche oder mindestens &hnliche Produkte handelt (WiLsox und
Pavax, 1959; Brum et al., 1964).

Eine interessante Erklarungsmoglichkeit fiir die Unspezifitidt der in
der Giftdriise produzierten Spursubstanz dreier Arten der Unterfamilie
Myrmicinae finden wir bei BLum und Ross (1965). Die Autoren sind der
Ansicht, daB in diesem Falle die Art A nebst ihrer eigenen auch die Spur-
substanzen der Arten B und C produziert und umgekehrt.

Diese Erkldrung kann in etwas abgeinderter Form zur Deutung der
Spezifititsverhédltnisse innerhalb der Gattung Lasius angewendet
werden. Die Tatsache, daf die interspezifischen Tests stets einen gerin-
geren Fithrungswert erbringen als die intraspezifischen Versuche, kénnte
auf einen Konzentrationseffekt zurtickgefiihrt werden. Das Ergebnis des
quantitativen Versuches zwischen Lasius fuliginosus und Lasius niger
(Abb. 6) zeigt jedoch, da3 die niger-Spur auch bei verschiedenen Konzen-
trationen der Spursubstanz-Losungen nie die gleich grofie Wirkung auf
fuliginosus-Arbeiterinnen ausiibt wie die fuliginosus-Spur. Es ist deshalb
anzunehmen, dafl in unserem Falle die Art A nicht das Spursubstanz-
molekil b der Art B produziert, sondern nur ein chemisch dhnliches
Produkt b" oder b"’. Dabei gilt fiir die Wirksamkeit: b >b’>b"". Diese
Annahme reicht aus, um die Spezifititsverhidltnisse innerhalb der ge-
testeten Lastus-Arten zu erkldren (Tabelle 3).

Tabelle 3. Spurbildende Komponenten in der Rektalampullen- Flissigkeit verschiedener
Lasius-Arten

Art Kigene Weitere
Spursubstanz ~ Komponenten

Lasius fuliginosus
Lasius niger
Lasius emarginatus
Lasius flavus

a‘/ O// d/
a’ b’
(7 —

e o e

Hypothese: Lasius fuliginosus produziert nur ihre eigene Spursubstanz, die
Rektalampullen-Flisssigkeit ist deshalb hoch artspezifisch. Die Rektalampulle von
Lasius niger und Lasius emarginatus enthdlt neben ihrer eigenen Spursubstanz
auch Komponenten, die den Spursubstanzen anderer Lasius-Arten chemisch dhn-
lich sind. Dadurch geht die Artspezifitét verloren. Lasius flavus besitzt keine oder
nur eine schwach wirksame Spursubstanz.

Auch die Resultate des erweiterten Spezifitatstests konnen auf diese
Weise gedeutet werden: Alle getesteten Formicinen produzieren eine
Verbindung, die der jfuliginosus-Spursubstanz &hnlich ist uvnd von
Juliginosus-Arbeiterinnen verstanden wird. Die Rektalampulle von
fuliginosus enthilt dagegen keine Verbindung, die auf die getesteten
Arten der Unterfamilie Formicinae spurbildend wirkt.



114 W. HANGARTNER:

Ein Beweis fiir die Richtigkeit dieser Erklirung kann erst erbracht
werden, wenn es gelingt, die verschiedenen Spursubstanzen zu isolieren
und deren Struktur aufzukléren. Es wird sich dann auch zeigen lassen,
ob eventuell eine unterschiedliche Leistungsfihigkeit der Rezeptoren
verschiedener Arten in der Spezifitdtsfrage eine gewisse Rolle spielt.

D. Stabilitdat und Inaktivierung der Spursnbstanz

Die von einem Tier gelegte Spur ist nur wenige Minuten aktiv
(GorTscH, 1934; WiLsox, 1962). Diese Kurzlebigkeit fihrt Wirsow
(1962) auf eine hohe Fliichtigkeit der Spursubstanz zuriick. Auf Papier
dauert die Wirksamkeit fiinf- bis zebhnmal linger als auf Glas, da durch
starkere Absorption die Evaporation gedrosselt wird (WiLsow, 1962).
Auch Brom und PorrocarrERo (1964) und BLum und Ross (1965) sind
der Ansicht, da} die GroBe des Dampfdruckes die Aktivitdtsdauer einer
Spur bestimmen kann. Warss et al. (1965) vermuten jedoch auf Grund
ibrer Erfahrungen bei der Isolierung der Spursubstanz von Solenopsis
saevissima, daBl auch chemische Reaktionen mit Luftsauerstoff oder
Wasser an der Inaktivierung beteiligt sein kénnten. Durch den stindigen
Beitrag vieler Arbeiterinnen wird die Ausgangsspur immer mehr ver-
starkt und fithrt unter giinstigen Bedingungen zu einer tagelang wirken-
den Geruchsfihrte (“trunk route”, Supp, 1960). Ist die Spursubstanz
wagserloslich, so kann auch eine solche Spur durch starke Regenfille
ihre Wirksamkeit in kurzer Zeit einbiilen (Brum und Ross, 1965).

Fiir Lasius fuliginosus existieren in der Literatur verschiedene An-
gaben tiber die Aktivitdtsdauer der Geruchsspuren. Nach Bruw (1914)
behdlt eine lebhaft begangene Strafie ihre Wirksamkeit wihrend mehrerer
Stunden. CarTHY (1951) ermittelte eine Inaktivierungszeit von einigen
Minuten bis zu einer Stunde. HANGARTNER und BrErysTEIN (1964)
beobachteten, dall kiinstliche Spuren ihre fithrende Wirkung durch das
Eintrocknen verlieren, durch Wiederbefeuchten mit Wasser jedoch
reaktiviert werden konnen.

Aus diesen Daten ergab sich die Fragestellung, welche Faktoren an
der Inaktivierung der fuliginosus-Spur beteiligt sind und welche Rolle
das Wasser bei diesem Vorgang spielt.

1. Einfluf} des Luftsauersioffes

Zur Uberpriifung des Einflusses von reinem Sauerstoff brachte ich je 0,1 ml
einer Standardlésung in zwei kleine Glastuben. Wiahrend 5 min leitete ich mit
einer Kapillare knapp tiber der Losung reinen Sauerstoff resp. Stickstoff ein. Nach
sorgfaltigem Verschluf mit Kunststoffpfropfen wurden beide Glischen wihrend
4 Tagen bei Zimmertemperatur belassen. AnschlieBend wurde die unter Sauerstoff
gehaltene Losung mit der Stickstoffkontrolle im 7-Weg einem Konkurrenztest
unterworfen. Ein zweiter Ansatz wurde erst nach 11 Tagen gepriift.
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Um die Wirkung des Luftsauerstoffes festzustellen, wurde in einer weiteren
Serie anstelle von reinem Sauerstoff Luft eingeleitet. Die Kontrolle stand auch in
diesem Versuch unter Stickstoff. Der erste Ansatz wurde nach 3, der zweite nach
13 Tagen getestet. Tabelle 4 gibt die Zusammenstellung aller Daten.

Tabelle 4. Konkurrenztests zwischen Standardlisungen, welche wihrend verschiedener
Zeiten dem Einflup von reinem Sauerstoff, Stickstoff oder Luft ausgesetzt wurden;
1:1-Erwartung

Expositions- 0, N, Luft = P
zeit in Tagen

4 224 276 — 500 < 0,05
11 115 285 — 400 < 0,01
3 — 51 49 100 >0,05
13 — 109 91 200 >0,05

Die Losungen unter reinem Sauerstoff zeigten sowohl nach 4 als auch
nach 11 Tagen Expositionszeit einen gesicherten Aktivitdtsverlust
gegeniiber den Stickstoff-Kontrollen. Im Konkurrenztest mit dest.
Wasser fithrte die wéhrend 11 Tagen unter Sauerstoff gestandene
Losung jedoch immer noch 87% der auslaufenden Tiere (n= 200). Der
absolute Aktivitdtsverlust ist demnach gering.

Fiir die Losung unter Luft konnte gegeniiber der Stickstoff-Kontrolle
keine gesicherte Abnahme der Wirksamkeit nachgewiesen werden. Der
EinfluB des Luftsauerstoffes kann aus diesem Grunde vernachléssigt
werden.

2. Hinfluf des Tageslichtes

Von zwei Reagenzglischen mit je 0,1 ml Standardlésung wurde das eine ganz
mit Staniol umwickelt. Das andere wurde nach Verschiufl der Offnung mit Staniol
dem Tageslicht ausgesetzt. Nach 5 bzw. nach 22 Tagen verglich ich die beiden
Lésungen im Konkurrenztest (Tabelle 5).

Tabelle 5. Konkurrenztests zwischen belichieten wnd unbelichieten Standardlosungen;
1:1-Brwartung

Expositions-  Belichtet Un- n P
zeit in Tagen belichtet

5 214 186 400 >0,05
22 108 92 200 >0,05

Die belichtete Losung war nach 22 Tagen gelblich gefarbt, wahrend
die unbelichtete Kontrolle wasserklar blieb. Die Ergebnisse der Kon-
kurrenztests zeigen aber, dall dieser Farbwechsel nicht mit Aktivitéts-
verlust verbunden ist. Das Tageslicht kommt deshalb als inaktivierender
Faktor nicht in Frage.



116 W. HANGARTNER:

3. Einfluf von Hilze

Je 0,1 ml Standardlésung wurden in zwei 0,5 ml fassende Glasampullen ein-
geschmolzen. Zur Feststellung, ob durch Hitzebehandlung Aktivitdt verloren geht,
legte ich die eine Ampulle in siedendes Wasser. Die andere wurde als Kontrolle
bel Zimmertemperatur aufbewahrt. Nach 2 Std testete ich die abgekiihlte, hitze-
behandelte Losung im Konkurrenztest mit der unbehandelten Kontrolle. Eine
weitere Probe wurde wahrend 8 Std dem siedenden Wasser ausgesetzt und an-
schlieBend im 7-Weg gepriift (Tabelle 6).

Tabelle 6. Konkurrenztests zwischen hitzebehandelten und wunbehandelten Standard-
losungen; 1:1-Erwartung

Expositions-  Hitze- Un- n P
zeit in Std behandelt  behandelt

2 166 234 400 < 0,001
8 51 349 400 < 0,001

Durch extreme Hitzebehandlung wird eindeutig Aktivitidt verloren.
Der Verlust ist bereits nach zweistiindiger Versuchsdauer gesichert.
Erstaunlich ist, daB die wahrend 8 Std unter HitzeeinfluBl gestandene
Loésung im Konkurrenztest mit dest. Wasser trotzdem noch alle aus-
laufenden Tiere fihrte (n = 200). Offenbar geniigte die restliche Konzen-
tration an Spursubstanz, um noch bei allen Tieren das Nachfolgeverhal-
ten auszulosen.

4. Binfluf von Lauge und Sdure

0,3 ml Standardlésung wurden dreigeteilt und jedem Reagenzglischen ent-
weder 0,02 ml 1 n Natronlauge, 0,02 ml 1 n Schwefelsdure oder 0,02 ml dest. Wasser
zugesetzt. Die drei so erhaltenen Losungen wurden nach 24 Std (Zimmertempera-
tur) im Konkurrenztest verglichen (Tabelle 7).

Tabelle 7. Konkurrenztests zwischen basischer, neutraler und saurer Standardlésung
und destilliertem Wasser; 1:1-Erwartung

Basische Neutrale Saure Destilliertes = P
Losung Losung Losung Wasser

— 93 107 — 200 >0,05
1 149 — — 150 < 0,001
0 — 100 — 100 < 0,001

65 — — 235 300 < 0,001

Wihrend fiir Sdure keine inaktivierende Wirkung gefunden wurde,
so brach bei Laugenzugabe die Aktivitdt der Standardlésung zusammen.
Der Konkurrenzversuch zwischen der basischen Loésung und Wasser
zeigte, dall die Rektalampullen-Flissigkeit durch Zugabe von Natron-
lauge eine deutlich schreckende Wirkung bekam. Es konnte leicht gezeigt
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werden, daf diese Schreckwirkung auf die Lauge selbst zuriickzufiihren
ist. Wird 0,02 n Natronlauge mit dest. Wasser in Konkurrenz gesetzt, so
verlassen 138 von 200 getesteten Arbeiterinnen den T-Weg durch den
mit Wasser betupften Schenkel (p<<0,001). Um einen reprisentativen
Wert fir die Inaktivierung der Spursubstanz durch Natronlauge zu
erhalten, ist es deshalb sinnvoller, als Kontrollflissigkeit nicht Wasser,
sondern Natronlauge zu verwenden. Ein so angesetzter Versuch ergab
denn auch, dal die Wirksamkeit einer Standardlésung durch die zu-
gegebene Base wohl massiv abnimmt, jedoch nicht vollstindig verloren
geht: Von 600 Ameisen verliefen 241 den T-Weg durch den mit 0,2 n
Natronlauge betupften Schenkel, wihrend 359 Arbeiterinnen den mit
basischer Standardlésung bedufteten Schenkel wahlten (p<<0,001).

Der Aktivitdtsverlust durch Laugenzugabe ist reversibel. Sauert man
eine basische Standardlésung mit Schwefelsdure an, so wird die Spur-
substanz wieder voll wirksam:

0,5 ml Standardlosung wurden im 7-Weg mit dest. Wasser in Konkurrenz

gesetzt und zwar a unbehandelt, b 15 min nach Zugabe von 0,1 ml 1 n Natronlauge
und ¢ 15 min nach Ansiuern mit 0,1 ml 1 n Schwefelsidure.

Tabelle 8. Inaktivierung einer Standardlosung (SL) mit Natronlauge und
Reaktivierung durch Ansduern mit Schwefelsdure

SL Wasser n
SL unbehandelt 200 0 200
SL -+ NaOH 46 154 200
(SL -+ NaOH) 4+ H,S0O, 198 2 200

Tabelle 8 zeigt, dafl die Inaktivierung schon nach 15 min das be-
kannte Ausmal} erreichte, durch Séurezugabe jedoch wieder riickgéingig
gemacht werden konnte.

5. Eiwnfluf des Wassers

Der Inhalt einer Rektalampulle wurde in 0,5 ml dest. Wasser gelost. Die
Hilfte dieser Losung wurde mit der Normografo-Feder auf eine Normspur aufge-
tragen und sofort mit 100 Ameisen auf Wirksamkeit geprift. Wahrend der folgen-
den 9 Std wurde die Spur stiindlich in trockenem und gleich anschlieBend in
feuchtem Zustand mit je 100 Tieren getestet. Das Anfeuchten geschah durch Auf-
tragen von dest. Wasser mit einer feinen Glaskapillare. Als Kontrolle wurde das
Verhalten von 200 Arbeiterinnen gegeniiber einer nur mit dest. Wasser befeuchteten
Normspur iberpriift.

Aus Abb. 7 geht hervor, dall zwei unabhingige Inaktivierungsvor-
génge nebeneinander ablaufen. Die Spur verliert erstens durch das Aus-
trocknen ihre Wirksamkeit. Der ProzeB ist reversibel; durch Anfeuchten
mit Wasser wird die Fahrte wieder aktiv (reversible Inaktivierung). Zwei-
tens nehmen die Werte der wiederbefeuchteten Spur mit zunehmender
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Versuchsdauer ab. Dieser Vorgang ist irreversibel (irreversible Inakti-

vierung). Im Kontrollversuch folgten nur 2 Tiere der mit dest. Wasser
gelegten Spur (n = 200).

Die irreversible Inaktivierung kénnte darauf zuriickgefithrt werden,
daB bei jeder Wiederbefeuchtung ein Teil der Spursubstanz an der

Kapillare hingen bleibt und auf diese Weise verlorengeht. Der folgende
Ansatz zeigt jedoch, daB diese Erklirung nicht zutrifft:

Der Inhalt von finf Rektalampullen wurde in 0,5 ml Wasser gelost. Diese
Lésung wurde mit der Normografo-Feder auf zehn Normspuren mdoglichst gleich-
maBig verteilt. Eine Stunde nach dem Auftragen wurde Spur eins trocken und
sofort anschlielend feucht getestet. Nach einer weiteren Stunde wurde mit Spur

zwei ebenso verfahren usw. Pro Test wurden je 100 Ameisen geprift.
100
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Abb. 7. Wiederholte Reaktivierung einer schwachen Spur mit Wasser (r=100).

e Positive Laufe auf der feuchten Spur, o Positive Laufe auf der ausgetrockneten
Spur, — — — Austrocknen, Anfeuchten

Im trockenen Zustand erwiesen sich alle zehn Spuren als wirkungslos.
Obwohl jede Spur nur einmal angefeuchtet wurde, sank auch hier die
Anzahl positiver Laufe von anfanglich 74 (Spur 1) auf 46 (Spur 10).
Durch eine lineare Regression kann gezeigt werden, dafl die Abnahme
der Aktivitit auch jetzt noch gesichert ist (p << 0,01). Dies bedingt, daB

zur Deutung der irreversiblen Inaktivierung eine andere Erklarung
gefunden werden mulB.

Zwei resp. zehn Rektalampullen wurden in 0,5 ml Petrolather aufgebrochen

und die ganze Lésung auf eine Normspur aufgetragen. Nach dem vollstindigen
Verdunsten des Losungsmittels wurde die Spur mit den zwei Hilften einer ent-

sprechend gebrochenen, 3,8 mm dicken Glasplatte im Abstand von 0,2 mm beid-
seitig abgedeckt. Die Spaltbreite wurde so gewihlt, dal die Ameisen mit ihren
FiihlergeiBeln nicht in direkten Kontakt mit der bedufteten Normspur kommen
konnten. In beiden Ansitzen wurden 200 Arbeiterinnen gepriift.

Die zwei Rektalampullen starke Spur wurde von 63%, die mit
zehn Rektalampullen beduftete Spur von 99% der auslaufenden Ameisen
fehlerfrei begangen. Eine mit der gleichen Anordnung gepriifte Petrol-
dtherspur wurde dagegen nur von zwei Tieren bis ans Ende verfolgt
(n=200). Diese Ergebnisse beweisen, dall die Spursubstanz in gas-
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formigem Zustand wirksam sein kann. Dank ihrer Flichtigkeit diffun-
diert sie durch den Spalt an die Oberfliche der Glasplatte und l6st dort
das Nachfolgeverhalten aus. Der durch Evaporation bedingte Verlust
an Spursubstanz-Molekiilen reicht aus, um die irreversible Inaktivierung
einer Spur zu erkliren.

Wie ist nun aber die reversible Inaktivierung zu deuten und was
geschieht bei der Reaktivierung durch Wasser ? Das nachstehend be-
schriebene Experiment zeigt, da3 die Aktivitdt einer kiinstlichen Spur
nicht nur bei Anwesenheit von Wasser gesichert ist:

Der Inhalt von fiinf Rektalampullen wurde in wériger Lésung auf eine Norm-
spur aufgetragen und stiindlich getestet. Alle 24 Std wurde die Spur mit Wasser
angefeuchtet. Die Resultate von je 100 Laufen sind aus Abb. 8 ersichtlich.
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Abb. 8. Verlauf der reversiblen Inaktivierung einer starken Spur und deren
Reaktivierung mit Wasser (Symbole vgl. Abb. 7)

Die Dauer der Wirksamkeit einer kiinstlichen Spur ist offenbar nicht
abhingig vom Feuchtigkeitsgrad, sondern von der Menge aufgetragener
Spursubstanz. Erhéht man die Konzentration der verwendeten Losung
um das zehnfache, so wird die reversible Inaktivierungsphase weit iiber
den Zeitpunkt des Eintrocknens der Spur hinaus verlingert. Im zuerst
beschriebenen Wiederbefeuchtungs-Versuch (Abb.7) war infolge der
geringen Spursubstanzmenge die reversible Inaktivierungsphase derart
kurz, dal sie mit der Austrocknungszeit ungefihr zusammentfiel.

Verhindert man eine Spur am Eintrocknen, so ist nach Verlust der
Aktivitat keine Reaktivierung durch Wasser mehr mdoglich:

0,1 ml Wasser plus sechs Rektalampullen wurden halbiert und auf zwei Norm-
spuren ausgestrichen. Nach sofortigem Test wurde die eine Spur in einer Arena mit
trockenem, die andere in einer solchen mit wassergesittigtem GipsausguB aufge-
spannt. Beide Arenen waren mit einer Glasplatte abgedeckt und konnten wechsel-
weise ans Nest angeschlossen werden. In einstiindigen Intervallen wurden beide
Spuren mit je 100 Tieren geprift. 5 min vor dem sechsten Test wurde mit einer
Kapillare Wasser aufgetragen. Abb. 9 gibt Auskunft iber die erhaltenen Resultate.

Die Spur auf trockenem Gips verhélt sich den bisherigen Befunden
entsprechend und kann nach der Inaktivierung durch Wasserzugabe
reaktiviert werden. Die Aktivitdt der in der Feuchtkammer gelegenen

9 Z. vergl. Physiol., Bd. 57
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Spur nimmt anfinglich langsamer, dann immer schneller ab als die Wirk-
samkeit der trockenen Vergleichsspur. Dadurch kommt es zu einer Uber-
schneidung der zwei Kurven. Vorversuche haben gezeigt, daf} die Lage
des Schnittpunktes von der Menge aufgetragener Spursubstanz abhéngt.

100
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Abb. 9. Verlauf der Inaktivierung einer drei Rektalampullen starken Spur auf

trockener und auf feuchter Unterlage und Reaktivierungsversuch mit Wasser

(n=100). Spur auf feuchter Unterlage, — — — Spur auf trockener Unter-

lage, « Positive Laufe auf feuchter Spur, o Positive Liufe auf ausgetrockneter
Spur. Der Pfeil markiert den Zeitpunkt der Wasserzugabe

Wasser Methano! Athanol Ather Dioxan Benzol Butanol Me-C'hexan  Petroléther

[}

Abb. 10. Reaktivierende Wirkung verschiedener Losungsmittel (n=100). Schraf-

fiert: Positive Léufe auf frisch gelegter, feuchter Spur. Punktiert: 15 min nach dem

Auftragen der entsprechenden Loésungsmittel. Schwarz: Eine Stunde nach dem
Reaktivierungsversuch

In unserem Beispiel geschieht die Uberschneidung erst nach 4—>5stiindi-
ger Versuchsdauer. Das Erstaunliche ist, daf die auf nassem Gips
gelegene Spur nach dem Verlust ihrer Aktivitit durch Wasserzugabe
nicht mehr reaktiviert werden konnte. Auch die Gipsunterlage erwies
sich nach dem Entfernen der Normspur als inaktiv.

Ist die Wirkung des Wassers spezifisch oder haben auch andere
Losungsmittel reaktivierende Eigenschaften ?

Der Inhalt von 18 Rektalampullen wurde in wisseriger Losung auf neun Norm-
spuren verteilt. Jede Spur wurde sofort, d. h. in noch feuchtem Zustand getestet und
hernach bei Zimmertemperatur belassen. Nach 8 Tagen waren siimtliche Spuren
unwirksam und wurden mit je einem der neun nach speziellen Gesichtspunkten
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ausgewdhlten Losungsmittel angefeuchtet. 15 min resp. 1 Std nach dieser Wieder-
befeuchtung wurden sie mit je 100 Arbeiterinnen auf Aktivitdt untersucht. Abb. 10
zeigt die Ergebnisse in der Reihenfolge der reaktivierenden Wirkung der getesteten
Losungsmittel.

Die Wirkung des Wassers ist nicht spezifisch; auch andere Losungs-
mittel wirken reaktivierend. Obwohl in jedem Versuch die Reihenfolge
leicht variiert, so ist immer ersichtlich, dal} die reaktivierende Wirkung
mit zunehmender Eluotropie des
Losungsmittels steigt. Das heil3t, je
besser ein Losungsmittel ein adsor-
biertes Molekiill von der Unterlage
zu verdréngen vermag, um so grofer
ist seine reaktivierende Wirkung.
Im Kontrollversuch, in dem die
reinen Loésungsmittel 15 min nach
dem Auftragen getestet wurden,
fithrte die mit Wasser befeuchtete
Normspur eine Arbeiterin bis ans
Ende (n = 100). Die anderen Losungs- A'bb. 11. Vergleich der Reaktivierupg
mitil varen voltandig vikunglos. (577 ST (e vl f Topes

Daf die Gréfe der Reakthlerung auf der wiederbefeuchteten Glas-Spur.
nicht nur vom Loésungsmittel, son-  Schraffiert plus schwarz: Positive
dern auch von der Adsorpf,jonsffihjg_ Liufe auf der wiederbefeuchteten
keit der Unterlage abhingt, zeigt Papier-Spur
folgender Versuch:

100 —
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0,1 ml Wasser plus vier Rektalampullen wurden halbiert und jede Halfte auf
Glas bzw. auf Papier normspurférmig aufgetragen und sofort getestet. Im 24-Std-
Rhythmus wurden beide Spuren trocken und anschlieBend feucht gepriift. Fir
jeden Test wurden 100 Ameisen verwendet.

Die trockenen Spuren waren in jedem Falle ohne fithrende Wirkung.
Die nach dem Anfeuchten erhaltenen Werte kénnen der Abb. 11 ent-
nommen werden. Sie zeigen, daB die Reaktivierung mit Wasser auf Papier
und auf Glas gelingt. Auf Papier ist die Anzahl der positiven Liufe nach
dem Anfeuchten stets hoher als auf Glas. Diese Differenz wird mit zu-
nehmender Versuchsdauer groBer, was bedeutet, dall die Aktivitat der
auf Glas gelegten Spur schneller abnimmt als diejenige auf Papier.

6. Diskussion

Bei der Beurteilung der Aktivitdtsdauver einer kinstlichen Spur ist
zwischen einer reversiblen und einer irreversiblen Inaktivierung zu unter-
scheiden. Wiahrend Luftsauerstoff und Tageslicht als inaktivierende
Faktoren vernachlissigt werden kénnen, so wird bei Behandlung mit
Hitze, reinem Sauerstoff oder Natronlauge ein gesicherter Abfall der

g%
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Wirksamkeit der Spursubstanz festgestellt. Dieser Verlust kann jedoch
nicht zur Erklirung der irreversiblen Inaktivierung herbeigezogen
werden, da unter natiirlichen Bedingungen weder reiner Sauerstoff noch
Hitze noch extreme pH-Schwankungen vorkommen. Die irreversible
Inaktivierung kann deshalb nur durch Evaporation der Spursubstanz
erklirt werden. Fiir die Richtigkeit dieser Annahme spricht der Befund,
daB die Spursubstanz in gasformigem Zustand wirksam sein kann.

Schwieriger zu deuten ist die reversible Inaktivierung. Eine einfache
Erklirung wire die folgende: Das Spursubstanz-Molekiil ist wasser-
dampfflichtig. Wasserzugabe wiirde demzufolge Start der Wasserdampf-
destillation und dadurch Ausiésung des Nachfolgeverhaltens bedeuten.
Fehlt das Wasser, so gehen nur wenige Molekiile von der Unterlage weg.
Diese gentigten nicht, um die Folgereaktion auszulésen. Obwohl sich im
Laufe der chemischen Untersuchung zeigte, dal die Spursubstanz tat-
sdchlich wasserdampfdestillierbar ist, so konnen mit obiger Theorie
nicht alle Befunde befriedigend erklart werden: Ist z. B. die Konzentra-
tion der aufgetragenen Spursubstanzlésung groB, so fiihrt die kiinstliche
Spur auch in trockenem Zustand. Ferner kénnen mit dem Atherextrakt
gefriergetrockneter Ameisen hochwirksame Spuren gelegt werden, ob-
wohl dabei praktisch kein Wasser zum Einsatz kommt (HowyrLer, 1966).

Mit der folgenden Modellvorstellung dagegen sind alle Resultate inter-
pretierbar2: Jede Unterlage besitzt eine grofle Zahl von Adsorptions-
stellen, durch welche Molekiile festgehalten werden koénnen. Wasser
besitzt eine grofere Affinitdt zu solchen Adsorptionsstellen als die
Spursubstanz. Dies bedingt, dal bei Anwesenheit von Wasser und Spur-
substanz die Adsorptionsstellen durch Wassermolekiile besetzt werden.
Das Wasser verdunstet aber dank tieferem Siedepunkt schneller als die
Spursubstanz, welche die dadurch frei werdenden Adsorptionsstellen
einnehmen kann.

Abb. 12 zeigt die Anwendung dieses Modells zur Erklirung der
reversiblen Inaktivierung einer Spur.

Das Adsorptionsmodell erklért auch die Daten der Abb. 10. Je eluotroper ein
Losungsmittel ist, d. h., je besser es ein adsorbiertes Molekill von der Unterlage zu
verdréingen imstande ist, um so besser ist seine reaktivierende Wirkung. Verhindert
man die Spur am Einfrocknen, so konnen die Spursubstanz-Molekiile nicht
adsorbiert werden und bleiben frei fliichtig. Die Spur erschépft sich rasch und
irreversibel durch Evaporation (Abb. 9).

Die adsorbierende Oberfliche von Papier ist grofler als diejenige von Glas. Auf
Papier werden die Spursubstanz-Molekiile deshalb schneller adsorbiert; der Verlust
an Spursubstanz durch Evaporation ist geringer. Die Werte einer reaktivierten
Spur auf Papier sind deshalb héher als solche auf Glas (Abb. 11).

2 Herrn Priv.-Doz. Dr. B. BoaLEN vom Chemischen Institut der Eidg. Techn.
Hochschule danke ich fiir seine Hilfe bei der Entwicklung dieses Modelles.
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Die Gesamtheit der Ergebnisse kann folgendermaflen zusammen-
gefallt werden:

Auf feuchter Unterlage wird die Spur hauptséchlich inaktiviert durch
Evaporation der Spursubstanz. Die Inaktivierungszeit ist abhdngig
von der Menge aufgetragener Spursubstanz. Der Vorgang ist irreversibel.

400 0o o 04 o6 %, 0 °
A A o] .
N 4% 0 %0, , A OAO‘ o 006 O %
40 0.° JAA0 0A  AacOAA A A, o A o 04%g 4%a o
2949990292990 P90479994999 494344044444 090000900049
a b c d
Abb. 12a—d. Reversible Inaktivierung und Reaktivierung einer kinstlichen Spur
(Modellvorstellung). O Wassermolekiile, A Spursubstanzmolekiile, _| | | | Ad-

sorptionsstellen. a Situation kurz nach dem Auftragen der Lésung. Die Adsorptions-
stellen werden sofort von Wassermolekiilen besetzt. Die Spursubstanz bleibt frei
flichtig; die Folgereaktion wird ausgelost. b Das freie Wasser ist groBtenteils ver-
dunstet. Die Spur ist optisch trocken. Die Evaporation der adsorbierten Wasser-
molekitle beginnt. Jede frei werdende Adsorptionsstelle kann von einem Spur-
substanz-Molekiil eingenommen werden. Dadurch nimmt die Wirksamkeit der
Spur ab. Je konzentrierter die aufgetragene Lisung war, um so linger dauert es,
bis alle Spursubstanz-Molekiile adsorbiert sind. ¢ Das adsorbierte Wasser steht im
Gleichgewicht mit der relativen Feuchtigkeit der Luft. Die in geringer Zahl weg-
gehenden Spursubstanz-Molekiile gentigen nicht zur Auslgsung der Folgereaktion.
d Durch Wasserzugabe werden die Spursubstanz-Molekiile wieder von den Ad-
sorptionsstellen verdringt und dadurch frei fliichtig. Ihre Konzentration ist infolge
dauernder Evaporation (irreversible Inaktivierung) kleiner als in a, d. h.,
Wirksamkeit Spur d < Wirksamkeit Spur a

Auf trockener Unterlage wird die Spur hauptsdchlich inaktiviert
durch Adsorption der Spursubstanz. Die Inaktivierungszeit ist ab-
héngig von der Adsorptionsfahigkeit der Unterlage und von der Menge
aufgetragener Spursubstanz. Durch Befeuchten mit Wasser kann die
Spur reaktiviert werden; der Vorgang ist reversibel.

In jedem Falle diirften sich die beiden Vorginge tiberlappen. Auf
trockener Unterlage ist die Evaporation nicht verhindert, sondern durch
Adsorption nur stark gedrosselt. Dasselbe gilt auf feuchter Unterlage
fir die Adsorption.

E. Orientierung der fuliginosus-Arbeiterinnen
im Spursubstanz-Duftfeld

Wirson und BosseErT (1963), sowie BosserT und Wirson (1963)
haben fiir Solenopsis saevissima gezeigt, daB sich die Spursubstanz dank
ihrer Flichtigkeit dreidimensional im Raume ausbreitet, wobei die
Duftkonzentration entlang der bedufteten Linie am gréBten ist und in
seitlicher Richtung abnimmt. Das Diffusionsgefille ist der einzige
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Richtungsweiser im Duftfeld und kann von einem Tier auf zwei Arten
festgestellt werden (LINDAUER und MarTIN, 1963):

»1. Es werden nacheinander an mehreren Stellen des Duftfeldes Riechproben
entnommen, diese miteinander verglichen und so das Gefélle in Zielrichtung aus-
gemacht: Sukzessive Differenzwahrnehmung durch sog. klinotaktische Suchbewe-
gungen. Das Ziel kann nach dieser Methode durch monorkines Abtasten des Duft-
raumes, d. h. also mit Hilfe einseitiger Sinnesorgane aufgefunden werden.

2. Mit Hilfe bipolarer, zweiseitiger Sinnesorgane entnimmt das Tier simulian
mindestens zwei Riechproben aus zwei verschiedenen Punkten des Duftfeldes und
stellt durch unmittelbaren Vergleich die Fallrichtung fest; wenn es sich anschlieBend
so lange dreht, bis von beiden Seiten die gleiche Duftintensitit gemeldet wird, kann
es entlang des Balanceweges das Duftzentrum erreichen: tropotaktische Orien-
tierung.‘

Es wére nun interessant zu wissen, nach welchem Modus sich Lassus
fuliginosus auf ihren Geruchsspuren orientiert. Da mit Ameisen in dieser
Richtung noch nicht experimentiert wurde, untersuchte ich in An-
lehnung an die Arbeit tiber die Orientierung der Honigbiene (LINDATUER
und MarTIN, 1963; MArTIN, 1964), das Verhalten von einseitig fithler-
amputierten Arbeiterinnen und Tieren mit iberkreuzten Fihlern. Die
dazu notwendigen Eingriffe an den Ameisen wurden folgendermalien
vorgenommen :

Die Amputation der Antennen geschah ohne Narkose. Die Tiere wurden an den
Beinen festgehalten und die Fihler in der Mitte der Schéfte mit einer Schere abge-
trennt. Bei der Uberkreuzung der Fiihler erwies es sich als vorteilhaft, die Ameisen
bis zur Unbeweglichkeit abzukithlen. In diesem Zustand konnten sie meist ohne
Schwierigkeit mit Minuzien auf einer Kunststoffplatte fixiert werden. Es wurde
dabei sorgfiltig darauf geachtet, daB die Tiere an keiner Stelle verletzt wurden.
Das Verkleben der iiberkreuzten Fiihlerschifte gelang am besten mit rotem Nagel-
lack (Abb. 13). Die Fiihlergelenke zwischen Kopf und Schaft blieben absichtlich
unverklebt, um dem Tier die Moglichkeit zu geben, den Fithlerkomplex zu heben
und zu senken. Die FithlergeiBeln konnten in diesem Zustand nur nach auflen abge-
winkelt werden.

15 min nach dem Anbringen des Nagellackes konnten die Arbeiterinnen befreit
werden. Mit den Versuchen wurde in allen Féllen erst 20 Std nach dem Eingriff
begonnen.

1. Vergleich der Leistungsfihigkeit und des Laufschemas von behandelten
und unbehandelten Tieren

Je 25 links oder rechts fithleramputierte Tiere und 50 Arbeiterinnen mit iiber-
kreuzten Fihlern wurden zusammen mit 50 unbehandelten Kontrolltieren in ein
Mikronest (10/6/4 cm) gesperrt und an der Arena angeschlossen. In einer ersten
Serie wurde auf einer drei Rektalampullen starken Normspur die Anzahl positiver
Laufe bei behandelten und bei unbehandelten Tieren gemessen. Ein positiver Lauf
lag dann vor, wenn eine Ameise die ganze Normspur bis ans Ende verfolgte. In
einer zweiten Serie wurde die zum Belaufen der 8,5 cm langen Normspur notwendige
Zeit gestoppt. In allen Versuchen wurden die Spuren nach 15 min ausgewechselt
und die getesteten Tiere ins Nest zuriickgeschiittet.
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Aus Tabelle 9 ist ersichtlich, daB fiir behandelte Ameisen weniger
positive Liufe und lingere Laufzeiten gemessen wurden als fiir intakte
Kontrolltiere. Die Tiere mit tiberkreuzten Fiihlern sind zudem gegen-
iber einseitic amputierten Arbeiterinnen weniger leistungsfahig. Die

Abb. 13. Ausschnitt aus der iiberkreuzten und mit Nagellack verklebten Fithler-
region. Um den Kontrast zu erhdhen, wurde in diesem Falle weiBler Nagellack
verwendet

Tabelle 9. Vergleich der Leistungsfihigkeit behandelter und unbehandelter Arbeiterinnen
auf der Normspur

Unbehandelt Einseitig fithler- Antennen
amputiert iberkreuzt
Positive Liufe 92% (n=200) 84,5% (n==200) 65,4% (n="78)
Mittlere Laufzeit in sec 3,6 +0,06 6,3 1+ 0,15 19,5+ 1,34
(n = 200) (n = 200) (n=>52)

Differenz der positiven Léufe zwischen einseitig Amputierten und
Kontrolltieren ist nur schwach gesichert (p<C0,05). Fiir alle anderen
Unterschiede gilt p < 0,01.

Vergleicht man die Laufbahnen der behandelten Tiere mit den-
jenigen der intakten Ameisen auf einer geraden Spur, so werden diese
Befunde versténdlicher (Abb. 14).
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Die unbehandelten Tiere pendeln mit dem ganzen Kérper regelmiBig
auf der Spur hin und her. Dadurch kommen die Fiihlerspitzen abwech-
selnd in den Bereich hochster Duftkonzentration. Ist die Spur gentigend

b
Abb. 14a—c. Schema der Laufbahnen intakter (a) und linksseitig fiihleramputierter

Tiere (b) im Vergleich zu Arbeiterinnen mit tiberkreuzten Fiihlern (c) auf einer
geraden Duftspur

stark, so wird die Stellung der Fiihler zum Koérper wahrend des Laufens
nur unwesentlich verdndert. Der Lauf ist regelméBig und ziigig. Die ein-
seitig Amputierten zeigen eine deutliche Tendenz zur intakten Seite.
Ihr girlandenférmiger Lauf wirkt unsicher.
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Am ungenauesten verfolgen die Tiere mit tiberkreuzten Fihlern die
Duftspur. Oft bleiben sie stehen und reinigen intensiv beide Fiihler.
Interessant ist, daB mehr als die Hélfte der getesteten Arbeiterinnen
trotz seitenverkehrter Information imstande war, die Hauptrichtung
der Spur mehr oder weniger einzuhalten.

2. Reaktion der einseitig fiihleramputierten Arbeiterinnen
im beidschenklig bedufteten T-Weg

Wenn die einfithlerigen Ameisen bei Anwesenheit von Spursubstanz-
duft tatsdchlich eine Drehtendenz zur intakten Seite zeigen, so ist zu
erwarten, daf sie im beidschenklig bedufteten T-Weg héufiger aus dem
auf der intakten Seite liegenden Schenkel auslaufen.

Der Inhalt von finf Rektalampullen wurde in 0,5 ml Petroldther gelost und
im T-Weg beidschenklig aufgetragen. Mit dieser Anordnung wurden je 200 rechts-
und linksseitig fithleramputierte Arbeiterinnen getestet. Das Auswechseln des
T-Weges erfolgte alle 15 min (Tabelle 10).

Tabelle 10
Reaktion einseitig Amputierter vm beidschenklig bedufteten T-Weg (n=200)

Fahleramputierte  Austritte aus dem  Austritte aus dem

Seite rechten Schenkel linken Schenkel
Rechts 14 186
Links 183 17

Das Resultat ist eindeutig. In beiden Féllen bevorzugen mehr als
90% der auslaufenden Tiere den Schenkel auf der intakten Seite. Fiir
400 Kontrolliufe mit unbehandelten Arbeiterinnen konnte dagegen
keine signifikante Abweichung vom 1:1-Verhiltnis gefunden werden
{(p>0,05).

3. Reaktion der einseitig fiihleramputierten Arbeiterinnen
im diffusen Spursubstanz- Duftfeld

Die Ergebnisse machen es wahrscheinlich, daB die einseitig Ampu-
tierten durch die Spursubstanz auf die intakte Seite abgedreht werden.
Durch das Studium des Verhaltens im diffusen Duftfeld kann dieser
vorldufige Befund besser tberpriift werden:

Die in Abb. 15 dargestellte Halbkreisfliche (Durchmesser 10 cm) wurde mog-
lichst gleichmé&Big beduftet, indem eine Lésung von 0,5 ml Wasser plus 50 Rektal-
ampullen mit einem Pinsel auf die Papierunterlage aufgetragen wurde. Die zu
testenden Tiere konnten das Duftfeld nur im Mittelpunkt des Kreises betreten. Die
Stelle, an der sie den Halbkreis iiberschritten, wurde fiir jedes Tier registriert.
Arbeiterinnen, welche die Halbkreisfliche iiber den Durchmesser verlieBen, wurden
den Sektoren 1 bzw. 12 zugerechnet. Alle 30 min wurde das beduftete Feld mit
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Wasser leicht angefeuchtet, um die Wirksamkeit der Spursubstanz zu gewéhrleisten.
In Abb. 16 sind die Ergebnisse der Laufe von je 100 rechts resp. links fihlerampu-
tierten Arbeiterinnen auf beduftetem und auf nur mit Wasser bestrichenem Feld
zusammengestellt.

R ———— . -G

Abb. 15. Anordnung fiir die Versuche im Duftfeld (punktierte Fliche). S Schieber

90
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Abb. 16a u. b. Laufrichtungen einseitig filhleramputierter Arbeiterinnen auf be-
dufteter (a) und unbedufteter Halbkreisfliche (b). Schwarz: Linke Seite amputiert
(n=100). Schraffiert: Rechte Seite amputiert (» =100)

Vowwrzs (1955) beobachtete, dafl einseitig fithleramputierte Ameisen
der Gattung Eciton auf einer unbehandelten Unterlage Drehbewegungen
zur intakten Seite ausfilhren und im Spursubstanz-Duftfeld geradeaus
laufen. Abb. 16 zeigt dagegen, dal operierte fuliginosus-Arbeiterinnen
im diffusen Duftfeld eindeutig nach der intakten Seite abgedreht werden.
Ihr bogenférmiger Lauf ist regelmafig und ziigig. Wendungen nach der
operierten Seite konnten nur selten beobachtet werden. Im unbedufteten
Feld zeigten die Tiere eine leichte Tendenz zur amputierten Seite.
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Um eine eventuelle Abhéngigkeit der Drehgrolie von der Menge auf-
getragener Spursubstanz zu testen, wurde die Versuchsanordnung der
Abb. 17 verwendet:

Ein Kreis vom Radius 2,5 em wurde mit dem Inhalt von 0, 2, 10 oder 50 Rektal-
ampullen beduftet. Die operierten Tiere wurden durch einen sich verjingenden
Kanal aus Plexiglas auf die Mitte des Duftfeldes
gezwungen. Im Moment, wo eine Ameise den Kreis-
mittelpunkt erreicht hatte, wurde das Verjingungs-
stiick wie eine Zugbriicke hochgeklappt. Dadurch
wurde dem Tier die volle Drehfreiheit gegeben.

Pro Konzentration wurden 200 linksseitig
amputierte Arbeiterinnen getestet, wobei fur jedes
Tier wiederum die Stelle notiert wurde, an der es
die Kreisfliche verlief. Alle 10 min wurde das Duft-
feld ersetzt. Die Frgebnisse kénnen der Abb. 18
entnommen werden.

Die Drehgrofe einseitig amputierter Arbei-
terinnen ist von der Stdrke des gebotenen
Duftfeldes abhéngig. Bine Erhéhung der APb. 17. Anordnung zur
Duftstoffmenge bewirkt eine stirkere Drehung Prifung der DrehgroBe bei

verschiedenen Konzentra-
nach der intakten Seite. Diese Zunahme der (ionen des Duftfeldes. §
Drehtendenz ist gesichert fiir die Erhohung Schieber, Sch Scharnier
der Duftstoffmenge von 0 auf 2 und von 2
auf 10 Rektalampullen (p<<0,01), nicht signifikant dagegen fir die
Verstirkung des Duftfeldes von 10 auf 50 Rektalampullen (p > 0,05).

Auch in diesem Versuch zeigen die amputierten Tiere auf duftireier
Unterlage eine Drehtendenz zur operierten Seite. Ein Vergleich dieser
Laufe mit denjenigen intakter Kontrolltiere bringt weitere Einblicke
(Abb. 19).

Im Gegensatz zu einseitig fithleramputierten Ameisen beschreiben
intakte Arbeiterinnen nach ihrem Austritt entweder einen bogenférmigen
Lauf nach links oder nach rechts®. Dadurch ergeben sich in den Lauf-
frequenzen zwei Maxima fir die Sektoren 5 und 20. Die Linge des
Vektors der resultierenden Orientierungsrichtung betrigt nur 0,12, was
gegen eine gerichtete Verteilung der Messwerte spricht.

4. Reaktion der Arbeiterinnen mit dberkreuzten Fihlern im T-Weg

St6Bt ein Tier, dessen Antennen tiberkreuzt wurden, mit einer Fiihler-
spitze an einen Gegenstand, so zeigt seine Reaktion, daf es trotz unver-
klebter Fithlergelenke tiber die relative Stellung der Antennen zu seinem
Koérper (MARKL, 1962; LinDAUER und MARTIN, 1963) nicht mehr infor-
miert ist: Anstatt sich vom Hindernis abzuwenden, dreht sich das Tier

3 Solche bogenformigen Orientierungsliufe sind nach Gomrscr (1937) typisch
fiur alle Ameisen; sie dienen der Erkundung der niheren Umgebung des Nestes.
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Abb. 18a—d. Laufrichtungen linksseitig amputierter Arbeiterinnen auf der mit
0(a), 2 (b), 10 (c) oder 50 Rektalampullen (d) bedufteten Kreisfliche (n = 200). Jeder
Punkt entspricht fiinf Laufen, die Kreise repréisentieren einen Lauf. Die resultieren-
den Orientierungsrichtungen (vektorielle Mittelung) sind durch Pfeile markiert.
Ihre Linge ist ein MaB fir die Streuung. Sie variiert zwischen 0 und 1 (Kreisradius
=1) und fillt um so kleiner aus, je weniger gerichtet die MeBwerte verteilt sind
(berechnet nach den Angaben bei MARKL, 1964)
30
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Abb. 19. Vergleich der Laufrichtungen linksseitig fiihleramputierter Arbeiterinnen
(s) und intakter Kontrolltiere (») auf duftfreier Kreisfliche (n=200)
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gegen den wegversperrenden Gegenstand. Da die Arbeiterinnen mit iiber-
kreuzten Fiihlern offensichtlich seitenverkehrte Information erhalten,
ist es von Interesse, ihr Verhalten im einseitig bedufteten T-Weg zu
studieren. Dabei stellt sich die Frage, ob die Ameisen wie die Bienen
(Linpavrr und MarTIN, 1963; MARTIN, 1964) am Entscheidungspunkt
in den unbedufteten Schenkel einbiegen. In einem Vorversuch zeigte es

I I
o] 5 10 15
Abb. 20. Laufschema einer Arbeiterin mit tiberkreuzten Fithlern im einschenklig
bedufteten 7T-Weg. Weitere Erklirungen im Text

sich, daf3 das tatséchlich der Fall ist. Die Tiere korrigieren jedoch meistens
diesen Fehler, indem sie nach kurzer Distanz umkehren und den T-Weg
durch den bedufteten Schenkel verlassen.

Um ein Ma8 fiir die GréBe solcher Irrldufe zu erhalten, wurde das in Abb. 20
gezeigte Liniensystem dem durchsichtigen 7-Weg unterlegt. Der Abstand von
einer parallelen Linie zur anderen betrug 4 mm = 1 Einheit. Es wurde fir jedes
auslaufende Tier registriert, um wieviele Einheiten es nach dem Uberschreiten der
Linie L in den falschen Schenke] einbog. Angebrochene Einheiten wurden ab-
gerundet. Das Tier, dessen Lauf in Abb. 20 eingezeichnet ist, hat sich z. B. um 5 Ein-
heiten in den duftlosen Schenkel verirrt. Das Ubertreten der Linie 15 wurde als
negativer Lauf gewertet. 30 Arbeiterinnen mit {iberkreuzten Fiihlern liefen total
92 Laufe. Als Kontrolle wurden 100 Ameisen kiltebehandelt und ihre Fithlerschéfte
mit Nagellack bestrichen. Das Verhalten dieser Kontrolltiere wurde in insgesamt
100 Léaufen gepriift. Die Testspur war zehn Rektalampullen stark und wurde alle
15 min ausgewechselt (Tabelle 11).

Tabelle 11. dusmaf der Irrliufe von Tieren mit iiberkreuzten Fiihlern und
Arbeiterinnen mit normaler Fiihlerstellung

Fiihler- Total Nega- Posi- Irrlauf-Einheiten der positiven Liufe

stellung Liufe tive tive
Téufe Ldufe O ! 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Uberkreuzt 92 2 90 21 21 27 11 41 —3 1 — — 1
Normal 100 4 96 8 8 1 2 — — — — — — —_ —

76,7% der 90 positiv laufenden Tiere mit tiberkreuzten Fithlern ver-
irrten sich um eine oder mehr Einheiten in den unbedufteten Schenkel:
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Bei den Kontrolltieren mit normaler Fihlerstellung waren es nur
11,6% (n=96). Die durchschnittliche GréBe der Irrliufe betrigt
— bezogen auf die Gesamtzahl aller positiven Léufe — im ersten Fall
1,88, im zweiten Fall nur 0,17 Einheiten.

4. Reaktion der unbehandelten Arbeiterinnen auf zwei parallel
verlaufenden Duftspuren

Das Verhalten der Arbeiterinnen mit tiberkreuzten Fithlern im ein-
seitig bedufteten T-Weg liefert einen wesentlichen Beitrag zur Beweis-
fihrung der osmotropotaktischen Orientierung (LINDAUER und MARTIN,
1963). Fir eine endgiiltige Schlulfolgerung mull noch der Beweis erbracht
werden, daf auch unbehandelte Tiere imstande sind, mit ihren zwei Fithler-
spitzenunabhéngig voneinander Duftproben zunehmenund zu vergleichen.

Werden auf Papier im Abstand von 4 mm zwei gleich starke Spuren
gezogen, so wird diese Doppelspur von unbehandelten fuliginosus-
Arbeiterinnen wie eine breite, einfache Spur gelesen (Abb. 21a). Jeder
Fiihler wird iiber einer Spur getragen, die pendelnden Korperbewegungen
sind gering. Ist die eine Spur nur halb so stark wie die andere, so pendelt
das Tier um die intensiver beduftete Linie (Abb. 21b).

Wird eine anfénglich identische Doppelspur auf der einen Seite
plotzlich schwécher, so ergibt sich das Laufbild der Abb. 22. Die meisten

a b

Abb. 21. Laufstellung einer fuliginosus-Arbeiterin auf zwei gleich starken (a) und
auf zwel verschiedenen Spuren (b). Die gestrichelte Linie ist nur halb so stark
beduftet wie die ausgezogene
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Ameisen wechseln frither oder spater aus ihrem neutralen Lauf auf die
stirkere Spur. Der Wechsel ist spontan. Dieses Verhalten zeigt, daf} die
zwei Antennen bei asymmetrischer Stellung im Duftgefille einen Konzen-
trationsunterschied zwischen linker und rechter Seite wahrnehmen
kénnen. Der folgende Versuch gibt Aufschluf iiber den Konzentrations-
unterschied, der fiir den Spurwechsel erforderlich ist.

....... 5(98(%—&{% » E; o %

Abb. 22. Schema der Laufbahn einer Arbeiterin auf einer einseitig plétzlich
schwicher werdenden Doppelspur. Die gestrichelte Linie ist nur halb so stark
beduftet wie die ausgezogenen

Die eine Linie einer 15 cm langen Doppelspur wurde auf der ganzen Linge
zehnmal mit der Normografo-Feder bestrichen (fiinf Rektalampullen auf 0,1 ml
Wasger). Die ersten 3 cm der Parallelspur wurden ebenfalls mit dieser Spursubstanz-
menge beduftet, withrend jeder folgende Zentimeter einmal weniger oft bestrichen
wurde als der vorangegangene. Die letzten 3 cm waren duftlos. Kurz vor Versuchs-
beginn wurden beide Spuren mit dest. Wasser angefeuchtet. Auf diese Weise konnte
eine Doppelspur geschaffen werden, deren Konzentrationsunterschied zwischen
linker und rechter Seite von Null auf eins anwuchs. 5 min nach Versuchsbeginn
wurde mit der Normografo-Feder abermals in Richtung zunehmender Konzentra-
tion Wasser aufgetragen. Nach je 10 min wurde der Versuch neu angesetzt. Vor
der Wiederbenetzung wurden insgesamt 459 Arbeiterinnen gepriift. Die Zahl der
Testtiere nach der Reaktivierung mit Wasser betrug 451. Fiir jede getestete Ameise
wurde der Konzentrationsunterschied registriert, bei welchem sie aus der neutralen
Laufstellung auf die stirkere Spur wechselte. Abb. 23 bringt die Ergebnisse in
Form summierter Haufigkeiten.

Yo 210 %0 410 S0 %0 %o 840 Yo %4

Konzentrationsunterschied

Abb. 23. Fiir den Spurwechsel erforderlicher Konzentrationsunterschied (summierte
Hiufigkeiten). Schraffiert plus schwarz: Vor der Reaktivierung (n=459). Schraf-
fiert: Nach der Reaktivierung (n =451)
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In der ersten Halfte des Versuches wechselten etwa ein Drittel aller
auslaufenden Tiere bei einem Konzentrationsunterschied von 1/10 auf
die stirkere Spur. Bis zu einem Verhéltnis der aufgetragenen Spur-
substanz von 1:10 reagierten praktisch alle Tiere zugunsten der inten-
siver bedufteten Linie.

Durch das Bestreichen mit Wasser wurden die harten Ubergéinge
zwischen den verschiedenen Konzentrationsstufen etwas verwischt. So
ist es zu erkliren, dall nach der Reaktivierung der Wechsel weniger
prompt erfolgte. Eine kontinuierliche Reizabnahme ist offenbar weniger
wirksam als eine solche, die stufenweise geschieht.

6. Diskussion

Aus der Drehbewegung einseitig fithleramputierter Insekten im Duft-
feld schlossen verschiedene Autoren auf echte Osmotropotaxis (MURR,
1930; WarxNkE, 1931 ; FLurceE, 1934; HarTUNG, 1935). LINDAUER und
MartIN (1963) sowie MarriN (1964) forderten aber fur eine sichere
SchluBfolgerung den Beweis, dafi die zwei asymmetrisch im Duftgefille
stehenden Antennenspitzen einen Unterschied zwischen linker und
rechter Seite wahrnehmen konnen. Dieser Nachweis gelang ihnen fir die
Honigbiene. Mit &hnlichen Methoden konnte nun auch fir Lasius
fuliginosus eine Beteiligung der Osmotropotaxis bei der Duftorientierung
entlang der chemischen Spur gezeigt werden. Die Fahigkeit der Ameisen,
mit Gberkreuzten Filhlern die Hauptrichtung einer Spur trotzdem ein-
zuhalten, zeigt aber, dall die Orientierung auch auf klinotaktischem
Wege erfolgen kann. Fir die gleiche Annahme sprechen die Versuche
mit einfihlerigen Tieren. Solche Tiere sind ebenfalls fahig, eine Geruchs-
spur bis ans Ende zu verfolgen. Das Pendeln intakter Tiere entlang einer
kiinstlich gelegten Spur zeigt das Unvermégen der Ameisen, ihre
zwei Antennen dauernd in neutrale Stellung zum Konzentrations-
maximum zu bringen. Eine geringfiigige seitliche Abweichung bringt den
einen Fiibler in den Bereich des Spursubstanz-Maximums, wodurch auf
tropotaktischem Wege eine Drehung zur Seite der hoheren Duftkonzen-
tration einsetzt. Aus dieser Drehung resultiert wiederum eine asymmetri-
sche Stellung der Antennen zum Duftgefélle usw. Die Pendelbewegungen
werden mit zunehmender Spurbreite kleiner und sind auf breiten Duft-
strafen im Freiland nicht mehr nachweisbar.
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