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Specificity and Inactivation o/Trail  Pheromone in Lasius /uliginosus LAT~. 

and Orientation el Ant  Workers in the Scent Field 

Summary. 1. The trail  substance of Lasius ]uliginosus is nei ther  colony nor 
caste specific. All tested species of the subfamily Formicinae accumulate their  trail  
substance in the rectal ampulla. The/uliginosu8 workers can interpret  all formicine 
trail  substances with the exception of t ha t  from Lasiu8 ]lavus, bu t  the secretions in 
their own recta.1 ampullae can be understood by none of the  other species tested. 
The trail substance of Lasius/uliginosus is, therefore, highly species specific. This 
specificity is independent  of the  concentration of the test  solution. 

2. The act ivi ty of the trail  substance from Lasius/uliginosus 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 durat ion of 
action of an  artificial trail is dependent on the volume of substance employed and 
the porosity of the surface. An inact ivated trail can be react ivated 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 an tenna  amputat ion,  a clear veering tendency toward the  in tac t  
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, i t  was observed t ha t  by  
asymmetric placing of the an tenna  tips in the scent pa th  the animals could detect  
a concentration difference between left and  right. 

Zusammen/assung. 1. Die Spursubstanz von Lasius /uliginosus ist weder 
kolonie- noch kastenspezifisch. Alle getesteten ~drten der Unterfamilie Formicinac 
speichern in der Rektalampulle eine auf die eigenc Art  spurbildend wirkende Sub- 
stanz. Die /uliginosus-Arbeiterinnen k6nnen diese Spursubst~nzen mit  Ausnahme 
derjenigen yon Lasius/lavus lesen, w~hrend ihre eigene Rektalampullen-Fliissigkeit 
von keiner der getesteten Arten vers tanden wird: Die Spursubstanz yon Lasius 
/uliginosus ist hoch artspezifisch. Diese Spezifit/i.t geht auch bei verschiedenen 
Konzentr~tionen der verwendeten Spursubstanz-L6sungen nicht  verloren. 

* Dissertation der 1)hilosophischen Fakult / i t  I I  der Universi t~t  Ziirich. 
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2. Die Aktivit~t der Spursubstanz yon Lasius fuIiginosus k~nn dureh extreme 
Einwirkung von reinem Sauerstoff, Hitze oder NatronI~uge verringert werden. 
Gegeniiber Luftsauerstoff und Tageslieht erwies sie sieh jedoeh als st~bil. Die 
D~uer der Wirksamkeit einer kiinstlichen Spur ist ubh~ngig yon der Menge auf- 
getragener Spursubstanz und yon der Beschaffenheit (Adsorptionsf~higkeit) der 
Unterlage. Eine in~ktivierte Spur kann durch Befeuchten mit Wasser oder anderen 
L5sungsmitteln re~ktiviert werden. Diese Reaktivierung geling~ nicht mehr, wenn 
die Spur w~hrend der ganzen Inaktivierungszeit ~m Eintrocknen gehindert wird. 

3. Dureh Versuche mit einseitig ffihler&mputierten Tieren und Arbeiterinnen 
mit iiberkreuzten Ffihlern konnte eine Beteiligung der Osmotropotaxis beim Ver- 
[olgen der Geruchsspur nachgewiesen werden. Einseitig Amputierte zeigen entlang 
einer kiinstlichen Spur sowie im diffusen Duftield eine deutliehe Drehtendenz zur 
intakten Seite. Diese Drehbewegung wird mit zunehmender Konzentra~ion der 
gebotenen Spursubstanz-L5sung gr5Ber. Tiere mit iiberkreuzten Antennen l~ufen 
im einschenklig bedu~teten T-Weg in den du~tfreien Sehenkel. Durch das Verhalten 
von unbehandelten Arbeiterinnen auf einer einseitig plStzlich schw~eher werdenden 
Doppelspur konnte gezeigt werden, dab die zwei Fiihlerspitzen bei asymmetrischer 
Stellung im Duftgef~lle einen Konzentrationsuntersehied zwischen linker und rech- 
ter Seite wuhrnehmen kSnnen. 

A. Einleitung 
Auf dem Weg zwischen Futter und Nest folgen die Arbeiterinnen yon 

Lasius /uliginosus einer ehemischen Spur. Den ersten experimentell 
belegten Hinweis iiber die Herkunft der Spursubstanz finden wit bei 
Bl~u~ (1914). Dieser Autor lieB/uliginosus-Arbeiterinnen fiber beruBtes 
Papier laufen. Dabei bemerkte er nebst den deutliehen FuBabdriieken 
eine kr/~ftige Mittellin~e, welche er - -  gestfitzt auf SA~TSCHI (1911) - -  
als Resultat eines aktiven Markierungsvorganges ansah. SA~TSCHI beob- 
achtete mit der Lupe bei verschiedenen Ameisenarten, dab dureh regel- 
m/~$iges Betupfen des Bodens mit der Gasterspitze markiert wird. 
Wenige Jahre sp~ter gelang es STVM~nn (1921), mit dem w/isserigen 
Ganztierextrakt yon Lasius ]uliginosus schwach wirksame kfinstliehe 
Spuren zu legen. Erst CA~THY (1950) konnte dureh sofortiges Bestreuen 
einer begangenen Glasplatte mit Lycopodiumpulver zeigen, dab puppen- 
tragende /uliginosus-Arbeiterinnen auf dem Rfickweg zum Nest Bin 
spurbildendes Sekret abgeben. Da verffitterte Holzkohle und versehie- 
dene FarblSsungen in dieser Spur wieder erscheinen, nahm er an, die 
Spursubstanz werde durch den Anus abgegeben (CAsT,Y, 1951). Mit 
einer von WILso~ (1959) entwickelten Methode konnten HA~GAnT~ER 
und B ~ s T ~ I ~  (1964) die l~ichtigkeit dieser Annahme direkt beweisen: 
Die aktive Spursubstanz yon Lasius /uliginosus ~vdrd in der Rektal- 
ampulle gespeiehert und nach reichlicher Futteraufnahme auf dem 
Rfickweg zum Nest abgegeben. Mit verd~nntem l~ektalampullensaft 
kSnnen beliebige Spuren gelegt werden, die aueh yon sehon geffitterten 
Ameisen genau vel~olgt werden. Dieser Befund ermSgliehte es, folgende 
Probleme mit Hilfe kiinstlicher Spuren zu bearbeiten: 
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1. Spezifit/~t de r  S p u r s u b s t a n z .  

2. S t a b i l i t a t  de r  S p u r s u b s t a n z  u n d  I n a k t i v i e r u n g  der  Geruehsspur .  

3. Or i en t i e rung  de r  [uliginosus-Arbeiterinnen im  S p u r s u b s t a n z -  

D u f t f e l d  ~. 

B. l~Iaterial und  l~lethode 

Um die optischen Einflfisse der Umgebung abzuschirmen, wurden alle Versuehe 
in einer Kapelle yon 5 0 • 2 1 5  em Gr61~e durchgefflhrt (Abb. 1). Der 
Beobaehtungsschacht (B) ist so besehaffen, dab die t)ffnung dureh das Gesieht 
des Beobachters vollstgndig abgedeckt wird. Dureh zwei Sehieber (BS) kann die 
Anlage bedient werden. Das Innere der Kapelle wird yon einer U-f6rmigen Neon- 
r6hre (Osram-L 20 W/25 U) beleuehtet und ist in Bezug auf die Versuchsanlage 
v611ig symmetriseh. Diese Anlage besteht aus zwei durch einen Plexiglaskanal 
(8/3/2 era) verbundenen Kunststoffwannen (28/20/6 cm), dem Nest (N) und der 
Arena (A). Das NestgefaB besitzt einen wassergesgttigten, 0,5 em starken Gips- 
ausguB und ist mit  einer Glasplatte abgedeekt. Als Nestmaterial dienen einige 
Kartonwaben. Diese beherbergen 100--200 Larven und 2--3000 [uliginosus. 
Arbeiterimlen. Als Nahrung wird den Tieren ges~ttigtes Zueker- oder Honigwasser 
geboten. Um ein Entkommen der Ameisen zu verhindern, wurden die Gef~13wande 
mit Paraffin61 bestrichen. Dureh den Schieber (S) kann der Weg in die mit einem 
troekenen Gipsausgul? versehene Arena freigegeben werden. 

Die meisten Versuehe wnrden im T-f6rmigen Weg durchgefiihrt. Dafiir standen 
mir 50 aus Plexiglas geprel3te T-Wege zur Verfiigung, welehe direkt am Nestausgang 
angesehlossen werden k6nnen (vgl. ~r, Abb. l). Ihre Schenkellange betrggt 6,5 cm, 
der Quersehnitt 2,5/1,5 era. Die zu testende LSsung und die Kontroll- resp. Konkur- 
renzfliissigkeit wurden nach dem Schema der Abb. 2 mit einem Holzstgbehen auf- 
getupft. Als Kontrollfiiissigkeit diente das jeweils angewendete L6sungsmittel. 
Dabei wurden pro T-Weg je 0,01--0,02 ml L6sung aufgetragen. Dureh das Ab- 
deeken der T-Wege mit einer Plexiglasplatte konnte die Verdunstung der auf- 
getragenen Fliissigkeiten gedrosselt werden. Die auslaufenden Ameisen warden 
beim D'berschreiten der Linien A oder B m i t  zwei Handstfiekzahtern registriert. 
Dabei wurde darauf geachtet, dal3 sieh im gleichen Zeitpunkt nur zwei bis drei 
Ameisen im T-Weg befanden. Die Lauffrequenz konnte durch verschiedene Schie- 
ber6ffnungen gesteuert werden. Als positiver Lauf wurde gewertet, wenn eine 
Ameise die Z~hlgrenze des mit  der Testl6sung bedufteten Sehenkels iiberschritt. 

Eine Versuchsserie bestand ans 200--500 L~ufen. Naeh je 50 oder 100 Lgufen 
wurde der Versuch unterbrochen, das Zwisehenresultat notiert und die getesteten 
Ameisen abgesogen. Bei dieser Gelegenheit wurde der T-Weg ausgewechselt, 
um aktiv oder passiv gelegte Spuren auszusehalten. Im Neuansatz wurden die 
zwei L6sungen seitensymmetrisch vertauscht. Dadurch konnte eine Seitendressur 
verhindert werden. Die abgesogenen Tiere wurden erst am Ende der ganzen Ver- 
suehsserie ins Nest zurfiekgesehiittet. Die T-Wege wurden naeh Gebrauch mit 
Alkohol (70%) ausgepinselt, mit heil~em Wasser gespiilt und 12--24 Std gewgssert. 

1 Die Arbeit stand unter der Leitung yon Herrn Prof. Dr. H. BCRLA. Den 
Herren Professoren Dr. E. HADOR~ und Dr. 3/i. VIscosTISI sowie Dr. S. HVWYL~R 
bin ich ffir wertvolle Hinweise und Diskussionen zu Dank verpfliehtet. Herr Dr. 
H. KUWTER unterstiitzte reich in verdankenswerter Weise beim Sammeln und 
Bestimmen des Materials. Die Abbildungen fiihrten Herr 1~. SUTEa (Graphiker) 
und Herr H. A. KXUC~EL (Fotograf) aus. Herr Dr. J. OTT besorgte die elektronische 
Datenverarbeitung. Herrn Prof. Dr. M. LINDAIJER und I~Ierrn Dr. tl. WEg~EIZ 
danke ich ffir die kritisehe Durehsieht des Manuskriptes. 

8* 



106 W. HANGARTNER: 

Die Testl6sungen stellte ieh folgendermaBen her: Mit _i~ther get6tete Ameisen 
wurden in dest. Wasser seziert. Die herauspriiparierten Rektalampullen wurden mit 
dest. Wasser gespiilt und mit Kleenexpapier troekengetupit. Ansehliegend wurden 
sie in dest. Wasser aufgebroehen und die Gewebsfetzen entfernt. Der Inhalt yon 

Abb. 1. Aufgeklappte Kapelle (50 • 35 • 40 em) mit Versuehsanordnung. Der 
reehte Bedienungssehieber ist aus ~ototeehnisehen Gr/inden entfernt worden. 
A Arena; B Beob~ehtungssehaeht; B S  Bedienungsschieber; N Nest; S Sehieber; 

T T-Weg 

zehn gefiillten l~ektalampullen plus 0,1 ml dest. Wasser ergaben die meist ver- 
wendete Standardl6sung. In wenigen Fgllen wurde tiefsiedender Petrolgther als 
L6sungsmittel verwendet. 

Einige Versuehe wurden auf der Normspur gemacht (S-Test, Abb. 3). Diese 
wurde mit einer Schablone auf Opaline-Papier (ELCO) aufgezeiehnet und die zu 
testende L6sung mit einer Normografo-Feder (,,DURIAL" 5) aufgetragen. Um das 
Zghlen zu erleichtern, wurden die Laufriehtungen der austretenden Ameisen mit 
einem Plexiglas-Zusatzstfick gebtindelt. Dieses Zusutzstiiek entsprach in seinem 
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Querschnitt den Mal~en 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 Lgufen 
bes~and, wurde auf ein Auswechseln der Spuren wghrend des Tests verziehtet. 
Zeigte dagegen ein Testtier eindeutige Markierbewegungen, so wurde der Versuch 
in jedem Falle abgebroehen und neu angesetzt. 

o" 
A o" B 
I I 
i o" i 
I 0 0 _  I 

O 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0  0 ~ O 0 0 0 0 0 j O 0 0 0 0 0  
L 
J 
I i 

Abb. 2. Anordmung fiir die Versuche im T-Weg. �9 TestiSsung, o Kontroll- oder 
Konkurrenzl6sung, A und B Z~ihlgrenzen. Der Pfeil zeigt die Startposition der 

Testtiere 

S 

20 40 40 mm 

Abb. 3. Anorchlung fiir die Versuehe auf der NormsI0ur. ZS Plexiglas-Zusatzstiick, 
A und B Bewertungsgrenzen 

Durch das Auswechseln der Spuren im T- und vereinze]t im S-Test ergaben 
sich Unterbriiche im Ablauf einer Versuehsserie. Um zu iiberpriifen, ob die ein- 
zelnen Zwisehenwerte der ganzen Serie trotzdem zusammengez~hlt werden diirfen, 
wurden sie mit dem 2 • N-KontingenztesV auf tteterogenit~t gepriift. Auf dem 
l%-Niveau erwmsen sieh in 27 yon 117 geprfiften Serien die Zwischenwerte als 
heterogen. Es handelte sieh dabei ausschtiel31ich urn Ergebnisse yon T-Weg-Ver- 
suchen. Diese Heterogenit~t wurde verursacht dureh den symmetrischen Seiten- 
wechsel der zwei aufgetragenen LSsungen. Dureh das Zusammenfassen der Zwisehen- 
resultate eines Rechts- und eines Linkslaufes wurde erreicht, dal] sich nut noch in 
zwei der 117 Serien die einzelnen Ergebnisse als heterogen erwiesen. Somit war es 
mSglich, quantitative Aussagen auf Grund der Summe der Zwischenwerte einer 
Serie zu maehen. Es wurde auf Abweichungen yore erwarteten l:l-Verh~ltnis 
getestet und Differenzen zwischen zwei Serien im Vierfeldertest gepriift. 

C. Spezifitiit der Spursubstanz 

Eine Spursubstanz kann spezifisch sein ffir eine Kolonie,  eine Kas te  

oder eine Art.  

W/~hrend SCtI:NEIICLA (1944) fiir Eciton eine Koloniespezifi t / t t  der 

Geruchsspur verneinte ,  land  M A c G ~ G O n  (1948), dab die Duftf lecken 
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yon Myrmica ruginodis NYL. nur yon Arbeiterinnen der betreffenden 
Kolonie beaehtet werden. Auch VowL~s (1955) vertr i t t  die Ansieht, 
dM3 die Fs spurenlegender Ameisenarten koloniespezifiseh ist. 

Einheitlieher sind die Resul ta te  der Arbeiten fiber die Kasten- 
spezifit~t. So zeigte SA~TSCHI (1911) fiir eine K6nigin yon Camponotus 
maeulatus barbaricus EMploY und WAT~I~s (1964) ffir Mi~nnehen yon 
Neivamyrmex opacithorax EM~,I~u dal3 sie imstande sind, den Spuren 
ihrer Arbeiterinnen zu folgen. Die opacithorax-M~nnchen sind sogar 
befi~higt, die Spuren anderer Neivamyrmex-Arten zu lesen (WATKI~S, 
1964). Ebenso kSnnen Mi~nncben und virginelle Weibehen yon Atta 
texana BI;CKLEY den Spuren ihrer Art folgen (MosElr und BLVM, ]963). 
Dasselbe gilt ffir M~nnehen und Weibchen yon Solenopsis saevissima 
F~. SMITI~ (WILson, 1962). 

In  seheinbarem Widerspruch stehen die Ergebnisse fiber die Art- 
spezifits GOETSCtt (1934), WILSO~ und PAVA~ (1959), WILSON (1962) 
und BLUM und WILsO~ (1964) fanden ffir die Spursubstanz der betreffen- 
den Arten eine strenge Artspezifit~t. Demgegenfiber zeigten SCI~EII~LA 
(1944), BI~I~ et al. (1964), WAT~:I~S (1964) und BI~VM und Ross  (1965), 
dal3 die yon ihnen untersuehten Spuren auch bei Arbeiterinnen anderer 
Arten das Fo]geverhMten auslSsen kSnnen. Ffir Lasius /uliginosus exi- 
stieren noeh keine Angaben fiber die Spezifit~Lt der Spursubstanz. Aus 
diesem Grunde untersuchte ich mit der T-Weg-Technik die Kolonie-, 
Kasten- und Artspezifit~tt der Rektalampullen-Flfissigkeit dieser Art. 

1. Nest- und Koloniespezi/itiit 
Eiae ]uliginosus-Kolonie kann aus dem Hauptnes t  und mehreren 

Tochternestern aufgebaut sein. Jedes dieser Nester hat  sein eigenes Netz 
yon Futterfi~hrten, welche jedoch durch gemeinsame Geruehsspuren 
miteinander verbunden sein k6nnen (DoBRzANSKA, 1966). Diese Beob- 
achtung sehlieBt eine Nestspezifit/~t der Spursubstanz innerhalb der- 
selben Kolonie aus. Die Kolonjespezifit~t kann aus folgendem Grunde 
nicht durch Freilandversuche fiberprfift werden: Setzt man eine ]uli- 
ginosus-Arbeiterin auf die Spur einer fremden Kolonie, so wird sie yon 
den dort patrouillierenden Tieren sofort angegriffen. Gelingt es ihr nicht, 
den Angreifern zn entkommen, so wird sie get6tet. Durch die Verwen- 
dung kfinstlicher Spuren konnte diese Schwierigkeit umgangen werden. 

Aus vier Kolonien in der Umgebung yon Zfirich und aus einer Kolonie in der 
N~the yon Schaffhausen wurden je 1000--2000 Arbeiterinnen abgesogen und in 
verschiedene Nestgef~Be gebracht. Diese konnten wechselweise an die Arena ange- 
schlossen werden. In einer ersten Serie wurde die Wirksamkeit der Standardl6sung 
yon Kolonie 1 auf die Arbeiterinnen der Kolonien 2--5 geprfift. AnschlieBend wur- 
den die StandardlSsungen der Kolonien 2 5 mit Arbeiterinnen aus Kolonie 1 
getestet. Alle Versuche wurden im T-Weg mit je 200 Tieren durchgefiihrt. 
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Das t~esultat ist eindeutig. I n  allen Versuehen liefen mehr als 98 % 
der getesteten Tiere dutch  don bedufte ten Sehenkel. Dieses Ergebnis 
sprieht gegen eine Koloniespezifit/~t der Spursubstanz yon  Lasius 
/uliginosus. 

2. Ka~tenspezi/it~it 

DiG Geschlechtstiere yon Lasius /u l ig inosus  patrouillieren im Freiland 
normalerweise nicht  auf den Futterf/~hrten ihres Nestes. Es ist deshalb 
fraglich, ob sic die Spuren der Arbeiterinuen lesen k6nnen, und ob sie in 
ihrer I~ektalampulle einen Stoff besitzen, der auf die Arbeiterinnen spur- 
bildend wirkt : 

Von einem schwgrmenden Nest wurden je ungefghr 1000 Arbeiterinnen, 
virginelle Weibchen and Mgnnchen abgesogen, naeh Kaste separiert und in drei Nest- 
schalen gesperrt. Zuerst wurde im T-Weg untersucht, ob die S~andardlSsung der 
Arbei~erinnen bei Mgnnchen und Weibehen das Spurfolgeverhalten auslSsen kann. 
Die Wirkang der t~ektalampullenlSsung yon M~nnchen and Weibchen wurde eben- 
falls im T-Versuch gepriift. Da die Rektalampullen der Geschleehtstiere praktiseh 
leer waren, verwendete ich dazu eine LSsung yon 0,1 ml Wasser plus 30 t~ektal- 
ampullen. Fiir jeden Versuch kamen 200 Tiere zum Einsatz. Die gesultate sind aus 
Tabelle 1 ersiehtlieh. 

Tabelle 1. Anzahl positiver Ldiu/e im Spezi/itditstest zwischen Arbeiterinnen 
und Geschlechtstieren (n = 200) 

Arbeiterinnen Mgnnehen Weibehen 

Arbeiterinnen 199 197 i93 

S Arbeiterinnen M~nnehen Weibehen 
T 

Arbeiterinnen 199 182 186 

T Testtiere, N Spendertiere 

Mgnnehen und Weibehen besitzen die Fghigkeit,  im T-Weg der 
ktinstliehen Spur yon  Arbeiterinnen zu folgen. Ih r  Lauf  ist jedoeh lang- 
sam und wenig spurtreu. Oft bleiben sie stehen und verharren mi t  auf- 
wgrts geriehteten Fiihlern, bis sie yon naehdrgngenden Tieren weiter- 
gesehoben werden. Dasselbe gilt fiir Versuehe auf der Normspur .  

Die Frage, ob dig Gesehleehtstiere akt ive Spursubstanz besitzen, 
wird dutch die Versuehsergebnisse bejah~. Obwohl ihre kiinstliehen 
Spuren im T-Weg gesiehert weniger Arbeiterinnen fiihren als eine 
Arbei ter innen-Standardl6sung (p<0 ,01 ) ,  so kSnnen mit  geniigend 
konzentr ier ten Pe t ro lg ther -Ext rak ten  von Gesehleehtstier-Abdomina 
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Normspuren  gelegt werden, die yon allen auslaufenden Arbeiterinnen 
verfolgt werden. 

3. Artspezi/itiit 
Innerhalb der Gattung Lasius testete ieh im T-Weg die Rektalampullen- 

L6sungen yon Lasius ]uliginosus LATIn, Lasius niger L., Lasius emarginatus 0LIV. 
und Lasius ]lavus ~ABI~. mit je 200 Lgufen. Bei L. /uliginosus verwendete icla auf 
0,1 ml Wasser 10, bei L. emarginatus und L. niger 15 und bei L. /lavus 20 Rektal- 
ampullen. Die gesultate dieser inter- und intraspezifischen Spursubstanztests sind 
in Abb. 4 dargestellt. 

Lasius fuliginosus 

Lasius 
fuliginosus 

Lasius 
niger 

Lasius 
emarginatus _ _ ~  

Lasius flavus _ _ ~ _ _ _  

kasius niger Lasius emarginatus Lasius flavus 

_ m g- I r o N _  

Abb. 4. Inter- und intraspezifisehe Spursubstanztests zwisehen verschiedenen 
Lasius-Arten (n = 200). T Testart, S Spenderart, schraffiert: Anzahl Lgufe durch 
den bedufteten Sehenkel; dis Zahlen stehen fiir die entsprechenden Prozentwerte. 
Sehwarz: Anzah] L~ufe durch den Kontrollschenkel (Wasser), Abweichungen vom 

erwarteten 1 : 1-Verhgltnis sind satt umrandet (p < 0,001) 

Die i~ektalampulleu-Flfissigkeit von Lasius/uliginosus ist innerhalb 
der getesteten Lasius-Arten hoeh spezifisch. Dasselbe gilt ffir die Spur- 
substauz yon Lasius flavus. Allerdings ist die fiihrende Wirkung der 
]lavus-L6sung auch auf die Arbeiterinnen der eigenen Art  unerwarte t  
schwach. 

Die Rektalampullen-Flfissigkeiten von Lasius niger und Lasius 
emarginatus werden aueh von anderen Lasius-Arten recht  gut  verstanden. 
Interessant  ist, dab Lasius niger die Spursubstanz vort Lasius emargina- 
tus besser liest als umgekehr t  (p<0 ,01 ) .  Die Artunspezifi ts  dieser 
zwei Spursubstanzen k o m m t  aueh durch Konkurrenzversuche im T-Weg 
zum Ausdruck:  Die Arbeiterinnen der getesteten Lasius-Arten werden 
durch die emarginatus- oder niger-Spur gesiehert yon der eigenen Spur 
abgelenkt (p < 0,01, n = 200, Tabelle 2). 

Aueh bei diesen Konkurrenztes ts  ist bemerkenswert,  daft niger- 
Arbeiterinnen yon der emarginatus-Spur st/~rker abgelenkt werden als 
dies im umgekehrten Ansatz der Fall ist (p<0 ,01 ) .  Dieses Resul ta t  
s t immt  mit  den entsprechenden interspezifischen Spnrsubstanztests  
fiberein (vgl. Abb. 4). I n  weiteren Untersuehungen wurde die Rektal-  
ampullen-Fliissigkeit folgender Arten  auf Wirksamkei t  und Spezifitgt im 
T-Weg geprfift : 
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Unterfamilie Formicinae: Formica ru/a L. (10) 
F. cinerea ru/ibarbis FO~EL (10) 

Myrmicinae: Myrmica laevinodis NYL. (15) 
Dolichoderinae: Tapinoma erratieum LATE. (30). 

Die in Klammern aufgeffihrten Zahlen entspreehen der Allzahl Rektalampullen, 
welche auf 0,1 ml Wasser verwendet wurden. Abb. 5 gibt einen (Jberblick fiber die 
inter- und intraspezifisehe Wirkung der kfinstlichen Spuren aller getesteten Arten. 

Lasius Lasius Lasius Formica Formica Myrmica Tapinoma 
n i g e r  emarginatus  flavus cinema rufa laevinodis erraticum 

2 0 0  - 

15o 

100 [i i 
Abb. 5. Inter- und intraspezifische Wirkung der l~ektMampullen-Flfissigkeit der 
getesteten Arten (n--200). Schraffiert: IntraspezifischeWirkung. Punktiert: 
Wirkung der Spursubstanz der betreffenden Arten auf/uliginosus-Arbeiterinnen. 
Schwarz: Wirkung der/uliginosus-Spursubstanz auf Arbeiterirmen der betreffenden 
Arten. Die Signifikanzgrenze fiir Abweichungen vom erwarteten l:l-Verh~ltnis 

ist als gestrichelte Linie eingezeichnet (p < 0,001) 

Tabelle 2. Ablenkung der Arbeiterinnen verschiedener Lasius-Arten von ihrer eigenen 
Spur durch die Spursubstanz von Lasiu8 niger oder Lasius emarginatus (n = 200) 

Testart Kontrollftiissigkeit 
resp. Spenderart der 
KonkurrenzlSsung 

Anzahl L~ufe 
zugunsten der 
eigenen Spur 

Lasius/uliginosus Wasser 196 (98 % ) 
Lasiu8 niger 169 (85 % ) 

Lasius niger Wasser 198 (99 % ) 
Lasius emarginatus 156 (78 % ) 

Lasius ema~yinatus Wasser 194 (97 % ) 
Lasius niger 180 (90%) 

Lasiu8/lavus Wasser 136 (68 % ) 
Lasius niger 99 (50 % ) 

Alle ge tes te ten  Ar t en  der  Unter fami l ie  Formic inae  besi tzen in der  
Rek t a l ampu l l e  eine auf die eigene A r t  spurb i ldend  wirkende Substanz.  
Die Rek ta l ampu l l en -LSsung  yon Myrmica und  Tapinoma is t  dagegen 
n ich t  s ignif ikant  ffihrend. 

W/ ih rend  Lasius /uliginosus mit  Ausnahmc  yon  Lasius /lavus alle 
kf inst l ichen Spuren  der  ge tes te ten  Formic inen  lesen kann,  is t  keine der 



112 W. HA~GART~ER: 

andern geprfiften Arten  imstande, der ]uliginosus-Spur ebensogut zu 
folgen. Eine eventuelle Konzentrat ionsabhgngigkei t  dieser Artspezifit~t 
konnte  mit  folgendem Versneh iiberprfift werden:  

Der Inhalt von je 50 l~ektMampullen yon Lasius [uliginosus und Lasius niger 
wurde in je 0,1 ml Wasser gelSst. Diese AusgangslSsungen wurden sehrittweise um 
den Faktor ffinf mit Wasser verdfinat. Die so erhMtenen Verdiinnungsreihen 
wurden kreuzweise zwischen den zwei Spenderarten im 9"-Weg mit je 200 Arbei- 
terinnen gepriift. Als Kontrolle wurden die [uliginosus-LSsungen zudem much 
intraspezifisch auf Wirksamkeit untersucht (Abb. 6). 

2 0 0  - 

1 5 0 -  

100 - 

2/,25 2/5 2 10 5 0  

Anzahl Rektalampunen/0,1 ml Wasser 

Abb. 6. Konzentrations~bh~ngigkeit der Artspezifit~t der Spursubstanz yon 
Lasius ]uliginosus und Lasius niger ( n -  200). �9 <---]uliginosus, �9 [uligi- 
nosus ~- niger, �9 niger +-/uliginosus. Die Pfeile deuten yon der Spenderart zur 
Test~rt. Gestrichelte Linie = Signifik~nzgrenze fiir Abweichungen yore erwarteten 

1 : 1-Verh~ltnis (p<  0,001) 

Die Spursubstanz yon  Lasius /uliginosus ist in allen angewendeten 
Konzent ra t ionen gegenfiber niger-Arbeiterinnen artspezifisch. Anders 
verh~lt sich die Spursubstanz yon Lasius niger. Ihre  ffihrende Wirkung 
auf /uliginosus-Arbeiterinnen wird mit  zunehmender  Konzent ra t ion  
besser, erreieht jedoeh nie den Wer t  der /ul ig inosus-LSsung;  die erha]- 
tene Kurve  verl~uft mehr  oder weniger parallel zu derjenigen der 
Kontrollserie. 

Dami t  ist gezeigt, dab die /ul iginosus-Spursubstanz auch bei ver- 
sehiedenen Konzentra t ionen gegenfiber Lasius niger die Artspezifits 
bewahrt.  

4. Diskussion 

Wenn  zwei Arten  A und B ihre kiinstlichen Spuren gegenseitig nicht  
lesen kSnnen, so darf daraus geschlossen werden, dab die Spursubstanzen 
a nnd  b sieh chemisch stark unterseheiden (WILsOn und PAVAN, 1959; 
WILSON, 1962; BLV• und  Ross,  1965). Is t  jedoeh die Wirkung der 
Spursubstanz a und der Spursubstanz b innerhalb der Arten A und B 
artunspezifisch, so kann  angenommen werden, dab es sich um ehemiseh 



Spurpheromon von Lasius/uliginosus 113 

gleiche oder mindestens ~hnliehe Produkte handelt (WILSON" und 
PAVAn, 1959; BLtr~ et al., 196r 

Eine interessante Erklgrungsm6glichkeit ffir die Unspezifit~t der in 
der Giftdriise produzierten Spursubstanz dreier Arten der Unterfamilie 
Myrmieinae linden wir bei BLUSr und Ross (1965). Die Autoren sind der 
Ansicht, dab in diesem Falle die Art A nebst ihrer eigenen aueh die Spur- 
substanzen der Arten B und C produziert und umgekehrt. 

Diese Erklgrung kann in etwas abgegnderter Form zur Deutung der 
Spezifit/ttsverh/tltnisse innerhalb der Gattung Lasius  angewendet 
werden. Die Tatsaehe, dal3 die interspezifischen Tests stets einen gerin- 
geren Ffihrungswert erbringen als die intraspezifisehen Versuehe, k6nnte 
auf einen Konzentrationseffekt zurfickgefiihrt werden. Das Ergebnis des 
quanti tat iven Versuehes zwisehen Lasius [uliginosus und Lasius  niger 

(Abb. 6) zeigt jedoeh, dab die niger-Spur such bei versehiedenen Konzen- 
trationen der Spursubstanz-L6sungen nie die gleieh groBe Wirkung auf 
]uliginosus-Arbeiterinnen aus/ibt wie die ]uliginosus-Spur. Es ist deshalb 
anzunehmen, dab in unserem Falle die Art A nieht das Spursubstanz- 
molekiil b der Art B produziert, sondern nut  ein ehemiseh /~hnliehes 
Produkt  b'  oder b". Dabei gilt fiir die Wirksamkeit  : b > b ' >  b".  Diese 
Ann~hme reieht aus, um die Spezifitgtsverh~ltnisse innerhalb der ge- 
testeten Las ius -Ar ten  zu erklgren (Tabelle 3). 

Tabelle 3. Spurbildende Komponenten in der Relctalampullen-Fliissigkeit verschiedener 
Lasius-Arten 

Art Eigene Weitere 
Spursubstanz Komponenten 

Lasius ]uliginosus a - -  
Lasius niger b a" c '1 d" 
Lasius emarginatu8 c a" b" 
Lasius/lavus d (?) - -  

Hypo~hese: Lariats [uliginosus produziert nur ihre eigene Spursubstanz, die 
l~ektalampullen-Fliissigkeit is~ deshalb hoeh artspezifiseh. Die RektMampulle yon 
Lasius niger und Lasius emarginatus enth~]g neben ihrer eigenen SpursubsLanz 
aueh Komponenten, die den Sioursubstanzen anderer Lasius-Arten chemisch ghn- 
lieh sind. Dadureh geht die Artspezifitg~ verloren. Lasiu8 flavus besi~z~ keine oder 
nur eine sehwaeh wirksame Spursubstanz. 

Aueh die Resultate des erweiterten Spezifit/ttstests k6nnen auf diese 
Weise gedeutet werden: Alle getesteten Formieinen produzieren eine 
Verbindung, die der ]uliginosus-Spursubstanz 5~hnlieh ist und yon 
]uliginosus-Arbeiterinnen verstanden wird. Die Rektalampulle yon 
/uliginosus enthglt dagegen keine Verbindung, die auf die getesteten 
Arten der Unterfamflie Formieinae spurbildend wirkt. 
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Ein Beweis ffir die I~ichtigkeit dieser Erkl/~rung kann erst erbraeht 
werden, wenn es gelingt, die versehiedenen Spursubstanzen zu isolieren 
und deren Struktur aufzuklgren. Es wird sich dann aueh zeigen lassen, 
ob eventuell eine untersehiedliehe Leistungsf~higkeit der Rezeptoren 
verschiedener Arten in der Spezifit/itsfrage eine gewisse Rolle spielt. 

D. Stabilit~it und Inaktivierung der Spursubstanz 
Die yon einem Tier gelegte Spur ist nnr wenige Minuten aktiv 

(GoETSCK, 1934; WILSO~r 1962). Diese Kurzlebigkeit ffihrt WILson 
(1962) auf eine hohe Flfichtigkeit der Spursubstanz zurfick. Auf Papier 
dauert die Wirksamkeit ffinf- bis zehnmal 1/~nger als auf Glas, da durch 
st/irkere Absorption die Evaporation gedrosselt wird (W~so~, 1962). 
Auch BLVM und P O ~ T O C A ~ O  (1964) and BLVM und Ross (1965) sind 
der Ansicht, dab die Gr6Be des Dampfdruckes die Aktivit/itsdauer einer 
Spur bestimmen kann. WALS~ et al. (1965) vermuten jedoch auf Grand 
ihrer Erfahrungen bei der Isolierung der Spursubstanz yon Solenopsis 
saevissima, dag auch ehemische Reaktioner~ mit Luftsauerstoff oder 
Wasser an der Inaktivierung betefligt sein k6nnten. Dutch den st/indigen 
Beitrag vieler Arbeiterinnen wird die Ausgangsspur immer mehr ver- 
st/@kt und ffihrt unter gfinstigen Bedingungen zu einer tagelang wirken- 
den Geruehsf/~hrte ("trunk route",  SVDD, 1960). Ist die Spursubstanz 
wasserl6slich, so kann auch eine solche Spur durch starke Regenf~lle 
ihre Wirksamkeit in kurzer Zeit einbfiBen (BLu~ und Ross, 1965). 

Ffir Lasiu8 /uliginosus existieren m der Literatur verschiedene An- 
gaben fiber die Aktivit/~tsdauer der Geruchsspuren. Nach BRv~ (1914) 
beh/~lt eine lebhaft begangene Strage ihre Wirksamkeit w/ihrend mehrerer 
Stunden. CA~THY (1951) ermittelte eine Inaktivierungszeit yon einigen 
Minuten bis zu einer Stunde. HA~GA~TN~ und BERNSTEIN (1964) 
beobachteten, dab kfinstliche Spuren ihre ffihrende Wirkung durch das 
Eintrocknen verlieren, durch Wiederbefeuchten mit Wasser jedoch 
reaktiviert werden k6nnen. 

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

1. Ein]lu/3 des Lu/tsauersto/]es 
Zm" Uberpriifung des Einflusses yon reinem Sauerstoff brachte ich je 0,1 ml 

einer Standardl6sung in zwei kleine Glastuben. W~hrend 5 rain leitete ich mi~ 
einer Kapillare knapp fiber der L6sung reinen S~uerstoff resp. Stickstoff elm Nach 
sorgf/~ltigem Verschlul3 mit Kunststoffpfropfen wurden beide Gl~Lschen w/~hrend 
4 Tagen bei Zimmertemperamr belassen. AnschlieBend wurde die unter Sauerstoff 
gehaltene LSsung mit der Stickstoffkontrolle im T-Weg einem Konkurrenztest 
unterworfen. Ein zweiter Ansatz wurde erst nach 11 Tagen geprfift. 
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Um die Wirkung des Luftsauerstoffes festzustellen, wurde in einer weiteren 
Serie anstelle von reinem Sauerstoff Luft eingeleitet. Die Kontrolle stand such 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 Standardldsungen, welche wiihrend verschiedener 
Zeiten dem Ein/lufl von reinem Sauersto/], Sticksto// oder Lu/t ausgesetzt wurden; 

1:1-Erwartung 

Expositions- 08 N 2 Luft 
zeit in Tagen 

n p 

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 L6sungen un tc r  re inem Sauerstoff zcigten sowohl nach 4 als such 
nsch  1l Tsgen  Exposit ionszeit  einen gesieherten Aktivit/~tsverlust 

gegeniiber den Stiekstoff-Kontrollen.  I m  Konkur renz tes t  mi t  dest. 
Wasser ffihrte die wghrend 11 Tagen un te r  Ssuerstoff gestandene 
LSsung jedoch immer  noch 87 % der auslaufenden Tiere (n = 200). Der 

absolute Aktivit/~tsverlust ist demnaeh gering. 
Fi i r  die L6sung un te r  Luft  konnte  gegeuiiber der Stickstoff-Kontrolle 

keine gesieherte Abnahme  der Wirksamkei t  naehgewiesen werden. Der 
Einflug des Luftsauerstoffes k a n n  ass  diesem Grunde vernsehl/~ssigt 

werden. 

2. Ein/lufi des Tageslichtes 

Von zwei Reagenzglgschen mit je 0,1 ml Standardl6sung wurde das eine ganz 
mit Staniol umwickelt. Das andere wurde nach VerschluB der 0ffnung mit Staniol 
dem Tageslicht ausgesetzt. Nach 5 bzw. nach 22 Tagen verglich ich die beiden 
LSsungen im Konkurrenztest (Tabelle 5). 

Tabelle 5. Konkurrenzte8ts zwischen belichteten und unbelichteten StandardlSsungen ; 
1:1-Erwartung 

Expositions- Belichtet Un- n p 
zeit in Tagen belichtet 

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

Die belichtete Lbsung war naeh 22 Tsgen  gelblich gefgrbt, w~hrend 
die unbel ichtetc  Kontrol le  wasserklar blieb. Die Ergebnisse der Kon-  
kurrenztests  zeigen sber, ds~ dieser Farbwechsel  nicht  mi t  Aktivi t~ts-  
verlust  ve rbunden  ist. Dss Tageslicht kommt  deshalb als inakt iv ierender  

Fak tor  nicht  in Frage. 
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3. E in / lu f i  yon Hi tze  

Je 0,1 ml Standardl6sung wurden in zwei 0,5 ml fassende Glasampullen ein- 
geschmolzen. Zur Feststellung, ob durch Hitzebehandlung Aktivitgt verloren geht, 
legte ich die eine Ampulle in siedendes Wasser. Die andere wurde als Kontrolle 
bei Zimmertemperatur aufbewahrt. Nach 2 Std testete ich die abgekiihlte, hi~ze- 
behandelte LSsung im Konkurrenztest mit der unbehandelten Kontrolle. Eine 
weitere Probe wurde wghrend 8 Std dem siedenden Wasser ausgesetzt und an- 
sehliegend im T-Weg gel)raft (Tabelle 6). 

Tabelle 6. Konkurrenztests zwischen hitzebehandelten und unbehandelten Standard- 
15sungen; l : l-Erwartung 

Expositions- Hitze- Un- n p 
zeitin Std behandelt behandelt 

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

Dureh extreme Hi tzebehandlung  wird eindeutig Aktivit&t verloren. 
Der Verlust ist bereits nach zweistiindiger Versuchsdauer gesiehert. 
Ers taunl ieh  ist, dab die w/~hrend 8 Std un te r  Hitzeeinflug gestandene 
L6sung im Konkur renz tes t  mi t  dest. Wasser t ro tzdem noeh alle aus- 
laufenden Tiere ffihrte (n = 200). Offenbar geniigte die restliehe Konzen-  
t ra t ion  an Spursubstanz,  u m  noeh bei allen Tieren das Naehfo]geverhal- 

ten  auszulSsen. 

4. Ein/lu[3 von Lauge und Sdiure 

0,3 ml Standardl6sung wurden dreigeteilt und jedem Reagenzgl~schen ent- 
weder 0,02 ml 1 n Natronlauge, 0,02 ml 1 n Schwefelsgure oder 0,02 ml dest. Wasser 
zugesetzt. Die drei so erhaltenen L6sungen wurden nach 24: Std (Zimmertempera- 
tur) im Konkurrenztest verglichen (Tabelle 7). 

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

Basische Neu~rale Saure Destilliertes n 
L6sung L6sung L6sung Wasser 

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

65 - -  235 300 <0,001 

Wghrend  fiir S/iure keine inakt iv ierende Wirkung  gefunden wurde, 
so braeh bei Laugenzugabe die Aktivit/~t der Standardl6sung zusammen.  
Der Konkurrenzversueh  zwisehen der basisehen L6sung urtd Wasser 
zeigte, dag die Rektalampullen-Fl i iss igkei t  dureh Zugabe yon Natron-  
lauge eine deutl ieh sehreekende Wirkung  bekam. Es konnte  leieht gezeigt 
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werden, dab diese Schreckwirkung auf die Lauge selbst zuriickzuffihren 
ist. Wh~d 0,02 n Natronlauge mit  dest. Wasser in Konkurrenz  gesetzt, so 
verlassen 138 yon  200 getesteten Arbeiterinnen den T-Weg dm'eh den 
mit  Wasser betupf ten  Schenkel (p<0 ,001) .  Um einen reprasentat iven 
Wer~ ffir die Inakt iv ierung der Spursubstanz dureh Natronlauge zu 
erhMten, ist es deshMb sinnvoller, als Kontrollfliissigkeit nieht Wasser, 
sondern Natronlauge zu verwenden. Ein so angesetzter Versueh ergab 
denn aueh, dab die Wirksamkei t  einer StandardlSsung dureh die zu- 
gegebene Base wohl massiv abnimmt,  jedoeh nicht  vollst/indig verloren 
geht :  Von 600 Ameisen verlieBen 241 don T-Weg dureh den mit  0,2 n 
Natronlauge betupften Scheuke], wghrend 359 Arbeiterinnen den mit 
basischer Standardl6sung bedufteten Sehenkel w&hlten (p<0 ,001) .  

Der Aktivit&tsverlust du tch  Laugenzugabe ist reversibel. S~uert man  
eine basisehe Standardl6sung mit  Sehwefels&ure an, so wird die Spur- 
substanz wieder vo]l wirksam : 

0,5 ml Standardl6sung wurden im T-Weg mit dest. Wasser in Konkurrenz 
gesetzt und zwar a unbehandelt, b 15 rain nach Zugabe yon 0,1 ml 1 n Natronlauge 
undc  15 rain nach Ansguern mit 0,1 ml 1 n Schwefelsgure. 

Tabelle 8. Inaktivierung einer Standardlgsung (SL) mit JYatronlauge und 
Reaktivierung durch Ansdiuern mit Schwe/els?iure 

SL Wasser n 

SL unbehandelt 200 0 200 
SL _c NaOH 46 154 200 
(SL ~ NaOH) d- H2S04 198 2 200 

Tabelle 8 zeigt, dab die Inakt iv ierung schon naeh 15 min das be- 
kannte  AusmaB erreichte, durch S~urezugabe jedoeh wieder riickg~tngig 
gemacht  werden konnte.  

5. Einflufi  des Wassers 
Der InhMt einer gektMampulle wurde in 0,5 ml dest. Wasser gel6st. Die 

FIS~lfte dieser L5sung wurde mit der Normogr~fo-Feder auf eine Normspur aufge- 
tragen und sofort mit 100 Ameisen auf Wirksamkeit gepriift. Wg~hrend der folgen- 
den 9 Std wurde die Spur stiindlich in trockenem und gleich anschlieBend in 
feuchtem Zus~and mit je 100 Tieren geteste~. Das An~euchten geschah durch Auf- 
tragen yon dest. Wasser mit einer feinen Glaskapillare. Als Kontrolle wurde d~s 
Verha]ten yon 200 Arbeiterinnen gegeniiber einer nur mit dest. Wassor befeuchteten 
Normspur iiberpriift. 

Aus Abb. 7 geht  hervor, dab zwei unabMngige  Inakt ivierungsvor-  
g&nge nebeneinander ablaufen. Die Spur verliert erstens durch das Aus- 
t roeknen ihre Wirksamkeit .  Der Prozel] ist reversibel; dureh Anfeuchten 
r~fit Wasser wird die F&hrte wieder akt iv  (reversible Inaktivierung).  Zwei- 
tens nehmen die Werte  der wiederbefeuchteten Spur mit  zunehmender  



118 W. I-[ANGARTNER: 

Versuchsdauer ab. Dieser Vorgang ist irreversibel (irreversible Inakt i -  
vierung). I m  Kontrol lversueh folgten nu t  2 Tiere d e r m i t  dest. Wasser 
gelegten Spur (n = 200). 

Die irreversible Inakt iv ierung k6nnte darauf  zuriiekgeffihrt werden, 
da6 bei jeder Wiederbefeuehtung t in  Teil der Spursubstanz an der 
Kapillare h/~ngen bleibt und  auf diese Weise verlorengeht. Der folgende 
Ansatz zeigt jedoeh, da6 diese Erklgrung nieht zutriff t :  

Der InhMt yon fiinf Rektalampullen wurde in 0,5 ml Wasser gel6st. Diese 
L6sung wurde mit der Normografo-Feder auf zehn Normspuren m6glichst gleieh- 
m~Big verteilt. Eine Stunde naeh dem Auftragen wurde Spur eins troeken und 
sofort ansehlieBend feueht getestet. Naeh einer weiteren Stunde wurde mit Spur 
zwei ebenso verfahren usw. Pro Test wurden je 100 Ameisen gepriift. 

100 - 

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 h  

Abb. 7. Wiederholte I~eaktivierung einer schwaehen Spur mit Wasser (n=  I00). 
�9 Positive L~ufe auf der feuehten Spur, o Positive Lgufe auf der ausgetroekneten 

Spur. - -  - -  - -  Austroeknen, Anfeuchten 

I m  trockenen Zustand erwiesen sieh alle zehn Spuren als wirkungslos. 
Obwohl jede Spur nur  einmal angefeuchtet  wurde, sank aueh hier die 
Anzahl positiver L/~ufe yon anf/~nglieh 74 (Spur 1) auf 46 (Spur 10). 
Dureh eine lineare Regression kann  gezeigt werden, dag die Abnahme 
der Aktivi t~t  aueh jetzt  noch gesiehert ist (p < 0,01). Dies bedingt,  dab 
zur Deutung der irreversiblen Inakt iv ierung eine andere Erkl&rung 
gefunden werden mug.  

Zwei resp. zehn Rektalampullen wurden in 0,5 ml Petrol~tther aufgebroehen 
und die gauze LSsung auI eine Normspur aufgetragen. Naeh dem vollst~ndigen 
Verdunsten des LSsungsmittels wurde die Spur mit den zwei Hglften einer ent- 
spreehend gebroehenen, 3,8 mm dieken Glasplatte im Abstand yon 0,2 mm beid- 
seitig abgedeekt. Die Spaltbreite wurde so gew~hlt, dab die Ameisen mit ihren 
Fiihlergei6eln nieht in direkten Kontakt mit der bedufteten Normspur kommen 
konnten. In beiden Ansgtzen wurden 200 Arbeiterinnen gepriift. 

Die zwei I~ektalampullen starke Spur wurde von 63%, die mit  
zehn Rektalampul len beduftete Spur yon 99 % der auslaufenden Ameisen 
fehlerfrei begangen. Eine mit  der gleiehen Anordnung geprtifte Petrol- 
a therspur wurde dagegen nur  yon  zwei Tieren bis ans Ende  verfolgt 
( n = 2 0 0 ) .  Diese Ergebnisse beweisen, da6 die Spursubstanz in gas- 
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fSrmigem Zustand wirksam sein kann. Dank ihrer Flfiehtigkeit diffnn- 
dierC sie dureh den Spalt an die Oberflgehe der Glasplafte und 15st dort 
das Naehfolgeverhalten aus. Der dureh Evaporation bedingte Verlust 
an Spursubstanz-Molekfilen reieht aus, um die irreversible Inaktivierung 
einer Spur zu erklgren. 

Wie ist nun abet die reversible Inak~ivierung zu deu~en und was 
gesehieht bei der geaktivierung dureh Wasser ? Das naehstehend be- 
sehriebene Experiment zeigt, dal3 die Aktivitgt einer ktinstliehen Spur 
nieht nur bei Anwesenheit yon Wasser gesieher~ ist: 

Der Inhalt yon fiinf Rektalampullen wurde in wggriger LSsung auf eine Norm- 
spur aufgetragen und stiindlieh getes~et. Alle 24 Std wurde die Spur mit Wasser 
angefeuehtet. Die I~esultate von je 100 Lgufen sind ans Abb. 8 ersiehtlieh. 
100 - 
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Abb. 8. Verlauf der reversiblen Inaktivierung einer st~rken Spur und deren 
Reaktivierung mit Wasser (Symbole vgl. Abb. 7) 

Die Dauer der Wh'ksamkeit einer kfinstliehen Spur ist offenbar nicht 
abhgngig yore Feuehtigkeitsgrad, sondern yon der Menge aufg'etragener 
Spursubstanz. ErhSht man die Konzentration der verwendeten L6sung 
um das zehnfaehe, so wird die reversible Inaktivierungsphase weir fiber 
den Zeitpnnkt des Eintroeknens der Spur hinaus verlangert. Im zuerst 
besehriebenen Wiederbefeuehtungs-Versueh (Abb. 7) war infolge der 
geringen Spursubstanzmenge die reversible Inaktivierungsphase derart 
kurz, dal3 sie mit der Austroeknungszeit ungefghr zusammenfiel. 

Verhindert man eine Spur am Eintroeknen, so ist naeh Verlust der 
Aktivitgt keine Reaktivierung dutch Wasser mehr m6glieh: 

0,1 ml Wasser plus seehs Rektalampullen wurden halbiert und auf zwei Norm- 
spuren ausgestriehen. Naeh sofortigem Test wurde die eine Spur in einer Arena mit 
troekenem, die andere in einer solehen mit wasserges~ttigtem Gipsausgul3 aufge- 
spannt. Beide Arenen waren mit einer Glasplatte abgedeekt und konnten weehsel- 
weise ans Nest angesehlossen werden. In einstiindigen Intervallen wurden beide 
Spuren mit je 100 Tieren gepriift. 5 rain vor dem seehsten Test wurde mit einer 
Kapillare Wasser aufgetragen. Abb. 9 gibg Auskunft fiber die erhaltenen Resultate. 

Die Spur auf troekenem Gips verhglt sieh den bisherigen Befunden 
entspreehend und kann naeh der Inaktivierung dutch Wasserzugabe 
reaktiviert werden. Die Aktivi t i t  der in der Feuehtkammer gelegenen 

9 Z. Yergl. Physiol., Bd. 57 
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Spur  n i m m t  anfgnglich langsamer ,  dann  immer  schneller  ab als die Wirk-  
samkei t  der  t rockenen  Vergleichsspur.  Dadu rc h  k o m m t  es zu einer Uber-  
schneidung der  zwei Kurven .  Vorversuche haben  gezeigt, dal~ die Lage 
des Schn i t tpunk te s  yon der  Menge aufget ragener  Spursubs tanz  abhgngt .  

1 0 0  - ///,,~ 
.~= ~... "~ I 

%% i I 

0 1 2 3 4 5 ~6h 

Abb. 9. Verlauf der Inaktivierung einer drei l~ektalampullen starken Spur auf 
trockener und auf feuehter Unterl~ge und Reaktivierungsversueh mit Wasser 
(n --  100). Spur auf feuchter Unterlage, - -  - -  - -  Spur auf troekener Uater- 
lage, �9 Positive Lgufe auf feuehter Spur, o Positive Lgufe auf ausgetroekneter 

Spur. Der Pfeil markiert den Zeitpunkt der Wasserzugabe 

1 0 0  

o 

Wasser Methanol ~.thanol Ather Dioxan Benzol Butanol Me-C'hexan Pet rot~ither 

i.i 
Abb. 10. l~eakfivierende Wirkung verschiedener LOsungsmittel (n = 100). Schraf- 
fiert: Positive Lgufe auf frisch gelegter, feuchter Spur. Punktiert: 15 rain naeh dem 
Auftragen der entspreehenden LSsungsmittel. Sehwarz: Eine Stunde nach dem 

l~eaktivierungsversuch 

I n  unserem Beispiel  geschieht  die Uberschneidung erst  n~ch 4- -5s t f ind i -  
ger Versuchsd~uer.  Des Ers taunl iche  ist, d e s  die auf n~ssem Gips 
gelegene Spur  nach dem Verlust  ihrer  A k t i v i t g t  du tch  W~sserzugabe 
n icht  mehr  r eak t iv i e r t  werden konnte .  Auch die Gipsunter lage  erwies 
sich nach  dem En t fe rnen  der  N o r m s p u r  als in~kt iv.  

I s t  die Wi rkung  des Wassers  spezifisch oder haben  auch andere  
L5sungsmi t te l  r eak t iv ie rende  Eigenschaf ten  ? 

Der Inhalt yon 18 Rektulampullen wurde in wgsseriger LSsung ~uf neun Norm- 
spuren verteflt. Jede Spur wurde sofort, d. h. in noch feuchtem Zustand getestet und 
hern~eh bei Zimmertemper~tur belassen. Nach 8 Tagen waren sgmtliche Spuren 
unwirksum und wurden mit je einem der neun n~eh spezidlen Gesichtspunkten 
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ausgewghlten L6sungsmittel angefeuchtet. 15 rain resp. 1 Std naeh dieser Wieder- 
befeuehtung wurden sie mit je 100 Arbeiterinnen auf Aktivit~t untersucht. Abb. 10 
zeigt die Ergebnisse in der Reihenfolge der reaktivierenden Wirkung der getesteten 
LSsungsmittel. 

Die Wirkung des Wassers ist nicht spezifisch; auch andere L6sungs- 
mittel wh'ken reaktivierend. Obwohl in jedem Versueh die Reihenfolge 
leicht variiert, so ist immer ersichtlich, dab die reaktivierende Wirkung 
mit zunehmender Eluotropie des 
LSsungsmittels steigt. Das heigt, je 
besser ein L6sungsmittel ein adsor- 
biertes Molektil yon der Unterlage 
zu verdr/~ngen vermag, um so gr613er 
ist seine reaktivierende Wirkung. 
I m  Kontrollversueh, in dem die 
reinen L6sungsmittel 15 min nach 
dem Auftragen getestet wurden, 
ftihrte die mit  Wasser befeuehtete 
Normspur eine Arbeiterin bis ans 
Ende (n = 100). Die anderen L6sungs- 
mittel waren vollst/~ndig wirkungslos. 

Dal~ die Gr6ge der Reaktivierung 
nicht nur vom L6sungsmittel, son- 
dern auch yon der Adsorptionsfghig- 
keit der Unterlage abh~ngt, zeigt 
folgender Versueh : 

100  - 

1111 50- 

o 
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kbb. 11. Vergleich der Reaktivierung 
einer Spur auf Glas und auf Papier 
(n-- 100). Sehraffiert: Positive L~ufe 
auf der wiederbefeuehteten Glas-Spur. 
Schraffiert plus sehwarz: Positive 

Lgufe auf der wiederbefeuehteten 
Papier-Spur 

0,1 ml Wasser plus vier l~ektalampullen wurden halbiert und jede lt~lfte auf 
Glas bzw. auf Papier normspurfSrmig aufgetragen und sofort getestet. Im 24-Std- 
Rhythmus wurden beide Spuren troeken und ansehlieBend feueht geprfift. Ffir 
jeden Test wurden 100 Ameisen verwendet. 

Die troekenen Spuren waren in jedem Falle ohne ffihrende Wirkung. 
Die naeh dem Anfeuehten erhaltenen Werte kSnnen 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 L/iufe nach 
dem Anfeuehten stets h6her als auf Glas. Diese Differenz wird mit zu- 
nehmender Versuehsdauer grSl3er, was bedeutet, dab die Aktivitgt  der 
auf Glas gelegten Spur sehneller abnimmt als diejenige auf Papier. 

6. Diskussion 

Bei der Beurteilung der Aktivit~tsdauer einer kfinstlichen Spur ist 
iwischen einer reversiblen und einer irreversib]en Inaktivierung zu unter- 
scheiden. W/~hrend Luftsauerstoff und Tageslicht als inaktivierende 
Faktoren vernachl/~ssigt werden k6nnen, so wird bei Behandlung mit 
Hitze, reinem Sauerstoff oder Natronlauge ein gesicherter Abfall der 

9* 
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Wirksamkeit  der Spursubstanz festgestellt. Dieser Verlust kann jedoeh 
nieht zur Erkl~rung der irreversiblen Inaktivierung herbeigezogen 
werden, da unter natiirliehen Bedingungen weder reiner Sauerstoff noeh 
It i tze noeh extreme pI-I-Sehwankungen vorkommen. Die irreversible 
Inaktivierung kann deshalb nut  dutch Evaporat ion der Spursubstanz 
erkl/~rt werden. Fiir die t~iehtigkeit dieser Annahme sprieht der Befund, 
dag die Spursubstanz in gasf6rmigem Zustand wirksam sein kann. 

Sehwieriger zu deuten ist die reversible Inaktivierung. Eine einfaehe 
Erkl/trung w/ire die folgende: Das Spursubstanz-Molekiil ist wasser- 
dampffliiehtig. Wasserzugabe wiirde demzufolge Start  der Wasserdampf- 
destillation und dadureh Ausl6sung des Naehfolgeverhaltens bedeuten. 
Fehlt  das Wasser, so gehen nur wenige Molekfile yon der Unterlage weg. 
Diese geniigten nieht, um die Folgereaktion auszul6sen. Obwohl sieh im 
Laufe der ehemisehen Untersuehung zeigte, dab die Spursubstanz tat-  
sgehlieh wasserdampfdestillierbar ist, so kSnnen mit obiger Theorie 
nieht alle Befunde befriedigend erkl/trt werden: Is t  z. B. die Konzentra- 
tion der aufgetragenen Spursubstanzl6sung grog, so fiihrt die kfinstliehe 
Spur aueh in troekenem Zustand. Ferner kSlmen mit  dem ~therext rak t  
gefriergetroekneter Ameisen hoehwirksame Spuren gelegt werden, ob- 
wohl dabei praktiseh kein Wasser zum Einsatz kommt  (HvwYL~,  1966). 

MAt der folgenden Modellvorstellung dagegen sind alle t~esultate inter- 
pretierbar2: Jede Unterlage besitzt eine grope Zahl yon Adsorptions- 
stellen, dutch welehe Molekfile festgehalten werden kSnnen. Wasser 
besitzt eine gr6gere Affinit/~t zu solchen Adsorptionsstellen als die 
Spursubstanz. Dies bedingt, dab bei Anwesenheit yon Wasser und Spur- 
substanz die Adsorptionsstellen dutch Wassermolekiile besetzt werden. 
Das Wasser verdunstet  aber dank tieferem Siedepunkt sehneller als die 
Spursubstanz, welehe die dadureh frei werdenden Adsorptionsstellen 
einnehmen kann. 

Abb. 12 zeigt die Anwendung dieses Modells zur Erkl~trung der 
reversiblen Inaktivierung einer Spur. 

Das Adsorptionsmodell erkl~rt aueh die Daten der Abb. 10. Je eluotroper ein 
L6sungsmittel ist, d. h., je besser es ein adsorbiertes 3~olekiil vonder Unterlage zu 
verdrgngen imstande ist, um so besser ist seine reaktivierende Wirkung. Verhindert 
man die Spur am Eintroeknen, so kSnnen die Spursubstanz-Molekiile nieht 
adsorbiert werden und bleiben frei fliiehtig. Die Spur erschSpft sieh raseh und 
irreversibel dutch Evaporation (Abb. 9). 

Die adsorbierende Oberfl~che von Papier ist gr61~er als diejenige yon Glas. Auf 
Papier werden die Spursubstanz-Molekiile deshalb sehneller adsorbiert; der Verlust 
an Spursubstanz dutch Evaporation ist geringer. Die Werte einer reaktivierten 
Spur auf Papier sind deshalb h6her als solehe auf Glas (Abb. ll). 

2 Herrn Priv.-Doz, Dr. B. BSHLEN vom Chemischen Institut der Eidg. Teehn. 
Hoehsehule danke ieh fiir seine t{ilfe bei der Entwieklung dieses Modelles. 
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Die Gesamtheit der Ergebnisse kann folgendermagen zusammen- 
gefagt werden : 

Auf feuehter Unterlage wird die Spur haupts/~ehlieh inaktiviert dureh 
Evaporation der Spursubstanz. Die Inaktivierungszeit ist abh/~ngig 
yon der Menge aufgetragener Spursubstanz. Der Vorgang ist irreversibel. 

�9 0 0 0 0 0 ~ .  0 0 0 0 
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a b c d 
Abb. 12a--d. Reversible Inaktivierung und Reaktivierung einer kiinstliehen Spur 
(Modellvorstellung). O Wassermolekiile, A Spursubstanzmolekiile, I l l  I Ad- 
sorptionsstellen, a Situation kurz naeh dem Auftragen der L6sung. Die Adsorptions- 
stellen werden sofort yon Wassermolekiilen besetzt. Die Spursubstanz bleibt frei 
fliichtig; die Folgereaktion wird ausgelSst, b Das freie Wasser ist grSgtenteils ver- 
dunstet. Die Spur ist optiseh trocken. Die Evaporation der adsorbierten Wasser- 
molek/ile beginnt. Jede frei werdende Adsorptionsstelle kann yon einem Spur- 
substanz-Molekfil eingenommen werden. Dadureh nimmt die Wirksamkeit der 
Spur ab. Je konzentrierter die aufgetragene L6sung war, um so li/nger dauert es, 
bis alle Spursubstanz-l~{olekfile adsorbiert sind. c Das adsorbierte Wasser steht im 
Gleiehgewicht mit der relativen Feuehtigkeit der Luft. Die in geringer Zahl weg- 
gehenden Spursubstanz-Molekfile geniigen nieht zur Ausl6sung der Folgereaktion. 
d Dutch Wasserzugabe werden die Spursubstanz-Molekiile wieder yon den Ad- 
sorptionsstellen verdrgngt und dadurch h'ei flfiehtig. Ihre Konzentration ist infolge 

dauernder Evaporation (irreversible Inaktivierung) kleiner als in a, d. h., 
Wirksamkeit Spur d < Wirksamkeit Spur a 

Auf troekener Unterlage wird die Spur haupts/iehlieh inaktiviert 
durch Adsorption der Spursubstanz. Die Inaktivierungszeit ist ab- 
h/~ngig yon der Adsorptionsf/~higkeit der Unterlage und yon der Menge 
aufgetragener Spursubstanz. Durch Befeuehten mit Wasser kann die 
Spur reaktiviert werden; der Vorgang ist reversibel. 

In jedem Falle diirften sieh die beiden Vorg~nge tiberlappen. Auf 
trockener Unterlage ist die Evaporation nieht verhindert, sondern durch 
Adsorption nur stark gedrosselt. Dasselbe gilt auf feuehter Unterlage 
fiir die Adsorption. 

E. Orientierung der fuliginosus-Arbeiterinnen 
im Spursubstanz-DuftMd 

WILSON und BOSSERT (1963), sowie BOSSERT und WILSON (1963) 
haben ffir Solenopsis saevissima gezeigt, dab sich die Spursubstanz dank 
ihrer Fliichtigkeit dreidimensional im Raume ausbreitet, wobei die 
Duftkonzentration ent]ang der bedufteten Linie am grSgten ist und in 
seitlieher Richtung abnimmt. Das Diffusionsgef~lle ist der einzige 
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Riehtungsweiser im Duftfeld und  k a n n  yon einem Tier auf zwei Ar ten  
festgestellt werden (LI~DAWE~ und  MAI:~TIN, 1963): 

,,1. Es werden nacheinander an mehreren Stellen des Duftfeldes Rieehproben 
entnommen, diese miteinander verglichen und so das Gef~lle in Zielrichtung aus- 
gemacht: Sukzessive Differenzwahmehmung dureh sog. klinotaktische Suchbewe- 
gungen. Das Ziel kann nach dieser Methode dureh monorhines Abtasten des Duft- 
raumes, d. h. also mit Hilfe einseitiger Sinnesorgane aufgefunden werden. 

2. Mit Hilfe bipolarer, zweiseitiger Sinnesorgane entnimmt das Tier simultan 
mindestens zwei Riechproben aus zwei verschiedenen Punkten des Duftfeldes und 
stellt durch unmittelbaren Vergleieh die FMMchtung lest; wenn es sich anschlieBend 
so lange dreht, bis yon beiden Seiten die gleiche Duftintensit~t gemeldet wird, kann 
es entlang des BManceweges das Duftzentrum erreiehen: tropotaktische Orien- 
tierung." 

Es w/~re n u n  interessant  zu wissen, nach welchem Modus sieh Lasius 
/uliginosus auf ihren Geruchsspuren orientiert .  Da mit  Ameisen in dieser 
g i e h t u n g  noeh nicht  exper iment ier t  wurde, untersuehte  ich in  An- 
lehnung an die Arbei t  fiber die Orient ierung der Honigbiene (LINDAUER 
und  MA~TICr 1963; MANTIS, 1964), das Verhal ten yon  einseitig ffihler- 
amput ie r t en  Arbei te r innen  u n d  Tieren mit  f iberkreuzten Ffihlern. Die 
dazu notwendigen Eingriffe an  den Ameisen wurden folgendermaBen 

vorgenommen:  

Die Amputation der Antennen geschah ohne Narkose. Die Tiere wurden an den 
Beinen festgehMten und die Ffihler in der Mitre der Sch~fte mit einer Schere abge- 
trennt. Bei der ?3berkreuzung der Ffihler erwies es sich Ms vorteilhaft, die Ameisen 
bis zur Unbeweg]ichkeit abzukiihlen. In diesem Zustand konnten sie meist ohne 
Schwierigkeit mit Minuzien auf einer Kunststoffp]atte fixiert werden. Es wurde 
dabei sorgfgltig darauf geaehtet, dab die Tiere an keiner Stelle verletzt wurden. 
Das Verkleben der iiberkreuzten FfiMerschgfte gelang am besten mit rotem Nagel- 
lack (Abb. I3). Die Fiihlergelenke zwischen Kopf und Schaft blieben absiehtlich 
unverklebt, um dem Tier die M6glichkeit zu geben, den Fiihlerkomplex zu heben 
und zu senken. Die FiihlergeiBeln konnten in diesem Zustand nur nach auBen abge- 
winkelt werden. 

15 min nach dem Anbringen des Nagellackes konnten die Arbeif~rinnen befreit 
werden. Mit den Versuchen wurde in allen F~llen erst 20 Std nach dem Eingriff 
begonnen. 

1. Vergleich der Leistungs/~higkeit und des Lau/schemas yon behandelten 
und unbehandelten Tieren 

Je 25 links oder rechts fiihleramputierte Tiere und 50 Arbeiterimlen mit iiber- 
kreuzten Ffihlern wurden zusammen mit 50 unbehandclten Kontrolltieren in ein 
~ikronest (10/6/4 era) gespcrrt und an der Arena ~ngeschlossen. In einer ersten 
Serie wurde auf einer drci Rektalampullen starken Normspur die Anzahl positiver 
L~ufe bei behandelten und bei unbeh~ndelten Tieren gemessen. Ein positiver Lauf 
lag dann vor, wenn eine Ameise die g~nze 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 rain ausgewechselt 
und die getesteten Tiere ins Nest zurfiekgeschiittet. 
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Aus Tabelle 9 ist ersiehtlich, dal3 ffir behandelte Ameisen weniger 
positive L/iufe und  l/~ngere Laufzeiten gemessen wurden als ffir in takte  
Kontrolltiere. Die Tiere mit  fiberkreuzten Ffihlern sind zudem gegen- 
fiber einseitig amput ier ten Arbeiterinnen weniger leistungsf/~hig. Die 

Abb. 13. Ausschnitt aus der iiberkreuzten und mit Nagellack verklebten Fiihler- 
region. Um den Kontrast zu erh6hen, wurde in diesem FMle weiger Nagellack 

verwendet 

Tabelle 9. Vergleich der Leistungs]iihiglceit behandelter und unbeha~delter Arbeiterinnen 
au/ der Normspur 

Unbeh~ndelt Einseitig ffihler- Antennen 
amputiert fiberkreuzt 

Positive L~iufe 92% (n=200) 84,5% (n=200) 65,4% (n=78) 
Mittlere Laufzeit in see 3,5 + 0,06 6,3 • 0,15 19,5 4- 1,34 

(n = 200) (n -- 200) (n = 52) 

Differenz der positiven L~ufe zwisehen einseitig Amput ie r ten  und  
Kontrol l t ieren ist nur  schw~eh gesichert (p < 0,05). Ffir alle anderen 
Unterschiede gilt p < 0,01. 

Vergleicht man  die Laufbahnen der beh~ndelten Tiere mit  den- 
jenigen der in takten  Ameisen auf einer geraden Spur, so werden diese 
Befunde verst~ndlicher (Abb. 14). 
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Die unbehandelten Tiere pendeln mit dem ganzen KSrper regelm/i$ig 
auf der Spur hin und her. Dadurch kommen die Ffihlerspitzell abwech- 
selnd in den Bereich hSchster Duftkonzentration.  Ist die Spur genfigend 
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Abb. 14a--c. Schema der Laufbahnen in~akter (a) und linkssei~ig fiihleramputier~er 
Tiere (b) im Vergleich zu Arbeiterinnen mit iiberkreuzten Fiihlern (c) auf einer 

geraden Duftspur 

stark, so wird die Stellung der F~hler zum KSrper w/~hrend des Laufens 
nur unwesentlich ver/s Der Lauf ist regelm/s und zfigig. Die ein- 
seitig Amputierten zeigen eine deutliche Tendenz zur intakten Seite. 
Ihr girlandenfSrmiger Lauf wirkt nnsicher. 
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A m  ungenaues ten  verfolgen die Tiere mi t  f iberkreuzten  Ff ih lern  die 
Duf tspur .  Oft ble iben sie s tehen und  rehfigen in tens iv  beide F~ihler. 
I n t e r e s san t  ist,  dab  mehr  als die I tg l f t e  der  ge tes te ten  Arbe i te r innen  
t ro tz  se i t enverkehr te r  I n fo rma t ion  ims tande  war, die H a u p t r i c h t u n g  
der Spur  mehr  oder  weniger e inznhal ten.  

2. Realction der einseitig ]i~hleramputierten Arbeiterinnen 
im beidschenlclig bedu/teten T-Weg 

W e n n  die eiufiihlerigen Ameisen bei  Anwesenhei t  yon Spursubs tanz-  
du~t ta t s~chl ich  eine Dreh tendenz  zur i n t a k t e n  Seite zeigen, so is t  zu 
erwar ten ,  dab  sie im beidschenkl ig  beduf te ten  T-Weg  h/~ufiger aus dem 
auf der  i n t a k t e n  Seite l iegenden Schenkel  auslaufen.  

Der Inhalt von ffinf Rektal~mpullen wurde in 0,5 ml Petrol~ther gelSst und 
im T-Weg beidschenklig aufgetragen. Mit dieser Anordnung wurden je 200 rechts- 
und linksseitig ffihleramputierte Arbeiterinnen getestet. Das Auswechseln des 
T-Weges erfolgte alle 15 rain (Tabelle 10). 

Tabelle 10 
Reaktion einseitig Amputierter im beidschenklig bedu/tete• T-Weg (n--200) 

Ffihleramputierte Austritte aus dem Austritte aus dem 
Sei~e reehten Sehenkel linken Schenkel 

t~eehts 14 186 
Links 183 17 

Das R e s u l t a t  is t  e indeutig.  I n  beiden Fgl len  bevorzugen mehr  als 
90 % der aus laufenden  Tiere den Sehenkel  auf der  i n t a k t e n  Seite. F / i t  
400 Kontroll/~nfe mi t  unbehande l t en  Arbe i te r innen  konn te  dagegen 
keine s ignif ikante  Abweichung vom l : l -Verh /~ l tn i s  gefunden werden 
(p > 0,05). 

3. Realction der einseitig /iihleramputierten Arbeiterinnen 
im di//usen Spursubstanz-Du/t]eld 

Die Ergebnisse  machen  es wahrscheinl ich,  dab  die einseit ig Ampu-  
t i e r ten  durch die Spursubs tanz  auf die i n t a k t e  Seite abgedreh t  werden.  
Durch  das  S tud ium des Verhal tens  im diffusen Dufffeld kann  dieser 
vorlgufige Befund besser f iberpri i f t  werden:  

Die in Abb. 15 dargestellte Halbkreisflgehe (Durehmesser 10 era) wurde m6g- 
liehst gleiehmiiBig beduftet, indem eine LSsung yon 0,5 ml Wasser plus 50 Rektal- 
ampulten 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 HMbkreis fibersehritten, wurde ffir jedes Tier registriert. 
Arbeiterinnen, welehe die Halbkreisflgehe fiber den Durehmesser 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 Spursubst~nz zu gewghrleisten. 
In Abb. 16 sind die Ergebnisse der L~u~e yon je 100 reehts resp. links fiihler~mpu- 
tierten Arbeiterinnen auf beduftetem und auf nur mit Wasser bestriehenem Feld 
zusammengestellt. 
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Abb. 15. Anordnung fiir die Versuche im Duftfeld (punktierte Fl~che). S Schieber 
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Abb. 16a u. b. Laufrichtungen einseitig fiihleramputierter Arbeiterinnen auf be- 
dufteter (a) und unbedufteter Italbkreisfliiche (b). Schwarz: Linke Seite amputiert 

(n = 100). Schraffiert: Reehte Seite amputiert (n = 100) 

VOWLES (1955) beobachtete,  dab einseitig fi ihleramputierte Ameisen 
der Gat tung Eciton auf einer unbehandel ten Unterlage Drehbewegungen 
zur in takten  Seite ausfiihren und im Spursubstanz-Duftfeld geradeaus 
laufen. Abb. 16 zeigt dagegen, dab operierte ]uliginosus-Arbeiterinnen 
im diffusen Duftfeld eindeutig nach der in takten  Seite abgedreht  werden. 
I h r  bogenf6rmiger Lauf  ist regelm&gig und  ziigig. Wendungen  naeh der 
operierten Seite konnten  nu t  selten beobachtet  werden. I m  unbedufte ten 
Feld zeigten die Tiere eine leichte Tendenz zur amput ier ten Seite. 
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Um eine eventuelle AbMngigkeit der DrehgrSBe yon der Menge auf- 
getragener Spnrsubstanz zu testen, wurde die Versuehsanordnung der 
Abb. 17 verwendeg: 

Ein Kreis vom Radius 2,5 em wurde mit dem Inhalt yon 0, 2, 10 oder 50 RektM- 
ampullen beduftet. Die operierten Tiere wurden dureh einen sieh verjiingenden 
Kanal aus Plexiglas auf die Mitre des Duftfeldes 
gezwungen. Im Moment, wo eine Ameise den Kreis- 
mittelpunkt erreieht hatte, wurde das Verjiingungs- 
stiiek wie eine Zugbrtieke hoehgeklappt. Dadureh 
wurde dem Tier die volle Drehfreiheit gegeben. 

Pro Konzentration wurden 200 linksseitig 
amputierte Arbeiterinnen getestet, wobei fiir jedes 
Tier wiederum die Stelle notiert wurde, an der es 
die Kreisflgehe verlieB. Atle 10 min wurde das Duft- 
feld ersetzt. Die Ergebnisse k6nnen der Abb. 18 
entnommen werden. 

Die Drehgr613e einseitig amputierter Arbei- 
terinnen ist yon der Starke des gebotenen 
Duftfeldes abhgngig. Eine Erh6hung der 
Duftstoffmenge bewirkt eine st/~rkere Drehung 
naeh der intakten Seite. Diese Zunahme der 
Drehtendenz ist gesiehert ffir die ErhShung 
der Duftstoffmenge yon 0 auf 2 und yon 2 
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Abb. 17. Anordnung zur 
Prfifung der DrehgrSBe bei 
verschiedenen Konzentra- 
tionen des Duffle]des. S 

Schieber, Sch Scharnier 

auf 10 RektMampullen (p<0,01),  nicht signifikant dagegen ftir die 
Verst~rkung des Duftfeldes von 10 auf 50 l~ektMampullen (p > 0,05). 

Aueh in diesem Versueh zeigen die amputierten Tiere auf duftfreier 
Unterlage eine Drehtendenz zur operierten Seite. Ein Vergleieh dieser 
L/~ufe mit denjenigen intakter Kontrolltiere bringt weitere Einblieke 
(Abb. 19). 

Im Gegensatz zu einseitig fiihleramputierten Ameisen besehreiben 
intakte Arbeiterinnen naeh ihrem Austritt entweder einen bogenfSrmigen 
Lauf naeh links oder naeh reehts a. Dadureh ergeben sieh in den Lauf- 
frequenzen zwei Maxima fiir die Sektoren 5 und 20. Die L/~nge des 
Vektors der resultierenden Orientierungsriehtung betrggt nut 0,12, was 
gegen eine geriehtete Verteilung der Messwerte sprieht. 

4. Reaktion der Arbeiterinnen mit iiberkreuzten Fiihlern im T-Weg 

St6gt ein Tier, dessen Antennen fiberkreuzt wurden, mit einer Ffihler- 
spitze an einen Gegenstand, so zeigt seine Reaktion, dab es trotz unver- 
klebter Ffih]ergelenke fiber die relative Stellung der Antennen zu seinem 
K6rper (M~tgKL, 1962; I~INDAUER und MARTIN, 1963) nicht mehr infor- 
miert ist: Anstatt  sich yore gindernis abzuwenden, dreht sich das Tier 

3 Solehe bogenfSrmigen Orientierungsl~ufe sind nueh GOETSC~ (1937) typiseh 
fiir Mle Ameisen; sie dienen der Erkundung der n~heren Umgebung des Nestes. 
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Abb. 18a--d. L~ufrichtungen linksseitig amputierter Arbeiterinnen auf der mit 
0 (a), 2 (b), 10 (c) oder 50 P~ektMampullen (d) bedufteten Kreisfl~ehe (n ~ 200). Jeder 
Punkt entsprieht fiinf Lgufen, die Kreise repriisentieren einen Lauf. Die resultieren- 
den Orientierungsrichtungen (vektorielle Mittelung) sind dutch Pfeile markiert. 
Ihre LSmge ist ein Mal3 fiir die Streuung. Sie variiert zwisehen 0 und I (Kreisradius 
= 1) und f~llt um so kMner aus, je weniger gerichtet die Megwerte verteilt sind 

(berechnet naeh den Angaben bei MA~Kn, 1964) 
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Abb. 19. Vergleich der Laufriehtungen ]inksseitig fiihleramputierter Arbeiterinnen 
(,) nnd intakter Kontrolltiere (o) auf duftfreier XreisflS~che (n = 200) 
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gegen den wegversperrenden Gegenstand.  Da die Arbei te r innen  mi t  iiber- 

kreuzten  F/ ihlern offensiehtlieh sei tenverkehrte In fo rmat ion  erhalten, 
ist es yon  Interesse, ihr VerhMten im einseitig beduf te ten  T-Weg zu 
studieren. Dabei  stellt  sieh die Frage, ob die Ameisen wie die Bienen 
(LINDAUEn und  MAt~TIN, 1963; MA~TI~, 1964) am Entscheidungspunk~ 
in  den unbeduf t e t en  Sehenkel einbiegen. I n  einem Vorversueh zeigte es 

m 

I I I I I t l l l l l l l l l  

5 10 15 

Abb. 20. Laufsehema einer Arbeiterin mit iiberkreuzten Ftihlern im einsehenklig 
bedufteten T-Weg. Weitere Erkl/~rungen im Text 

sich, dab das tats&chlich der Fall  ist. Die Tiere korrigieren jedoch meistens 
diesen Fehler, indem sie naeh kurzer Distanz umkehren  und  den T-Weg 
dutch den beduf te ten  Sehenkel verlassen. 

Um ein Mag fiir die GrSge soleher Irrl~ufe zu erhalten, wurde das in Abb. 20 
gezeigte Liniensystem dem durehsiehtigen T-Weg unterlegt. Der Abstand yon 
einer parallelen Linie zur anderen betrug 4 mm = 1 Einheit. Es wurde ffir jedes 
auslaufende Tier registriert, um wieviele Einheiten es naeh dem Ubersehreiten der 
Linie L in den falschen Schenkel einbog. Angebrochene Einheiten wurden ab- 
gerundet. Das Tier, dessert Lauf in Abb. 20 eingezeiehnet ist, hat sieh z. B. um 5 Ein- 
heiten in den duftlosen Sehenkel verirrt. Das iJbertreten der Linie 15 wurde als 
negativer Lauf gewertet. 30 Arbeiterinnen mit iiberkreuzten Fiihlern liefen total 
92 Liiufe. Als Kontrolle wurden 100 Ameisen k~ltebehandelt und ihre Ffihlerschiifte 
mit Nagellack bestrichen. Das Verhalten dieser Kontrolltiere wurde in insgesamt 
100 L/~ufen gepriift. Die Testspur war zehn l%ektalampullen stark und wurde alle 
15 rain ausgeweehselt (Tabelle 11). 

Tabelle 11. Ausmafl der Irrldiu/e von Tieren mit iiber]creuzten Fiihlern und 
Arbeiterinnen mit normaler Fiihlerstellung 

Fiihler- Total Nega- Posi- 
stellung Lgufe tire rive 

Lgufe L~ufe 

Irrlauf-Einheiten der positiven Lgufe 

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 1 0 1 1  

Uberkreuzt 92 2 90 21 21 27 11 4 1 - -  3 1 1 
Normal 100 4 96 85 8 1 2 

76,7 % der 90 posit iv laufenden Tiere mi t  i iberkreuzten Fi ihlern ver- 
i r r ten  sieh u m  eine oder mehr Einhe i ten  in den unbeduf te t en  Sehenkel" 
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Bei den Kontrolltieren mit normMer Ffihlerste]lung waren es nur 
11,5% (n~96 ) .  Die durehsehnittliehe Gr613e der Irrl~ufe betr~gt 
- -  bezogen auf die Gesamtzahl Mler positiven L/iufe - -  im ersten Fall 
1,88, im zweiten FM1 nut  0,17 Einheiten. 

5. Reaktion der unbehandelten Arbeiterinnen au] zwei parallel 
verlau]enden Du]tspuren 

Das VerhMtcn der Arbeiterinnen mit fiberkreuzten Ffihlern im ein- 
seitig bedufteten T-Weg ]iefert einen wesentliehen Beitrag zur Beweis- 
ffihrung der osmotropotaktischen Orientierung (LI~DAc~n und MARTIN, 
1963). Ffir eine endgfiltige Schlul3folgerung mu[3 noeh der Beweis erbraeht 
werden, dab auch unbehandelte Tiere imstande sind, mit  ihren zwei Ffihler- 
spitzenunabh~ngig voneinander Duftproben zu nehmenund zu vergleiehen. 

Werden auf Papier im Abs~and yon 4 mm zwei gleieh starke Spuren 
gezogen, so wJrd diese Doppelspur yon unbehandel~en ]uliginosus- 
Arbeiterinnen wie eine breite, einfache Spur gelesen (Abb. 21 a). Jcder 
Ffihler wird fiber einer Spur getragen, die pendelnden K6rperbewegungen 
sind gering. Is t  die eine Spur nur halb so stark wie die andere, so pendelt 
das Tier um die intensiver beduftete Linie (Abb. 21 b). 

Wird eine anf/inglieh identische Doppelspur auf der einen Seite 
pl6tz]ieh schw~cher, so ergibt sich das Laufbild der Abb. 22. Die meisten 

Abb. 21. Laufstellung einer ]uliginosus-Arbeiterin ~uf zwei gleich st~rken (a) und 
~uf zwei verschiedenen Spuren (b). Die gestrichelte Liaie ist nur halb so stark 

beduftet wie die ~usgezogene 
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Ameisen weehseln friiher oder sp/iter aus ihrem neu t ra len  Lauf auf die 

st/~rkere Spur. Der Weehsel ist spontan.  Dieses Verhal ten zeigt, dab die 

zwei A n t e n n e n  bei asymmetr iseher  Stellung im Duftgefglle einen Konzen-  
t ra t ionsuntersehied zwisehen l inker und  reehter Seite wahrnehmen  
k6nnen.  Der folgende Versueh gibt  AufsehluB fiber den Konzent ra t ions-  
untersehied,  der fiir den Spurweehsel erforderlieh ist. 

Abb. 22. Schema der Laufbahn einer Arbeiterin auf einer einseitig pt6tzlich 
schw~cher 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 L~nge 
zehnmal mit der Normografo-Feder bestrichen (fiinf Rektalampullen suf 0,1 ml 
Wasser). Die ersten 3 cm der Psrsllelspur wurden ebenfslls mit dieser Spursubstsnz- 
menge beduftet, wghrend jeder folgende Zentimeter einmal weniger oft bestrichen 
wurde sis der vorsngegangene. Die letzten 3 cm waren dufttos. Kurz vor Versuchs- 
beginn wurden beide Spuren mit dest. Wasser angefeuchtet. Auf diese Weise konnte 
eine Doppelspur geschaffen werden, deren Konzentrationsuntersehied zwischen 
linker und reehter Seite yon Null auf eins anwuchs. 5 min nach Versuchsbeginn 
wurde mit der Normogrsfo-Feder abermMs in Riehtung zunehmender Konzentra- 
tion Wasser aufgetragen. Nsch je 10 rain wurde der Versuch neu angesetzt. Vor 
der Wiederbenetzung wurden insgessmt 459 Arbeiterinnen gepriift. Die Zshl der 
Testtiere nach der Resktivierung mit Wasser betrug 451. Ftir jede getestete Ameise 
wurde der Konzentrationsunterschied registriert, bei welehem sie sus der neutralen 
Laufstellung suf die stgrkere Spur wechselte. Abb. 23 bringt die Ergebnisse in 
Form summierter tIgufigkeiten. 

I~o 2/Io 3~o ~io %o %0 ~io a/to %0 I%o 

Konzentrationsu nterschied 

Abb. 23. Fiir den Spurwechsel erforderticher Konzentrationsunterschied (summierte 
H~ufigkeiten). Schraffiert plus schwarz: Vor der Reaktivierung (n = 459). Schraf- 

fiert: Naeh der Reaktivierung (n = 451) 
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In  der ersten t{/~lfte des Versuches wechselten etwa ein Drittel aller 
auslaufenden Tiere bei einem Konzentrationsunterschied yon 1/10 auf 
die st/irkere Spur. Bis zu einem Verh/iltnis der aufgetragenen Spur- 
substanz yon l :10 reagierten praktisch Mle Tiere zugunsten der inten- 
slyer bedufteten Linie. 

Dutch das Bestreichen mit Wasser wurden die harten Uberg/inge 
zwischen den verschiedenen Konzentrationsstufen etwas verwischt. So 
ist es zu erkl/tren, dab nach der l%eaktivierung der Wechsel weniger 
prompt  erfolgte. Eine kontinuierliche Reizabnahme ist offenbar weniger 
wirksam als eine solche, die stufenweise geschieht. 

6. Diskussion 

Aus der Drehbewegung einseitig fiihleramputierter Insekten im Duff- 
feld schlossen verschiedene Autoren auf echte Osmotropotaxis (Mv~R, 
1930; WA~N~E, 1931 ; FL~EGaV,, 1934; I-IARTUNG, 1935). LINDAUEtr und 
MARTIN (1963) sowie MA~TI~ (1964) forderten aber ffir eine sichere 
Schlul~folgerung den Beweis, dab die zwei asymmetrisch im Duftgef/~lle 
stehenden Antennenspitzen einen Unterschied zwischen linker und 
rechter Seite wahrnehmen kSnnen. Dieser Nachweis gelang ihnen f/ir die 
Honigbiene. Mit /s Methoden konnte nun auch f/it Lasius 
/uliginosus eine Beteiligung der Osmotropotaxis bei der Duftorientierung 
entlang der chemischen Spur gezeigt werden. Die F/s der Ameisen, 
mit  iiberkreuzten Fiihlern die Hauptr ichtung einer Spur trotzdem ein- 
zuhMten, zeigt aber, dab die Orientierung auch auf klinotaktischem 
Wege erfolgen kann. Fiir die gleiche Annahme sprechen die Versuche 
mit einfiihlerigen Tieren. Solche Tiere sind ebenfalls f/~hig, eine Geruchs- 
spur bis ans Ende zu verfolgen. Das Pendeln intakter  Tiere ent]ang einer 
kiinstlich gelegten Spur zeigt das Unverm6gen der Ameisen, ihre 
zwei Antennen dauernd in neutrale Stellung zum Konzentrations- 
maximum zu bringen. Eine geringfiigige seitliche Abweichung bringt den 
einen Ffihler in den Bereich des Spursubstanz-Maximums, wodurch auf 
tropotaktischem Wege eine Drehung zur Seite der hSheren Duftkonzen- 
tration einsetzt. Aus dieser Drehung resultiert wiederum eine asymmetri-  
sche Stellung der Antennen zum Duftgef/~l]e usw. Die Pendelbewegungen 
werden mit zunehmender Spurbreite kleiner und sind auf breiten Duft- 
straBeu im Frefland nicht mehr nachweisbar. 
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