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Zusammenfassung

Wiistenameisen (Cataghyphis fortis) orientieren sich mittels Wegintegration sowie, in

visuell abwechslungsreichem Gelinde, anhand von Landmarken.

In der vorliegenden Arbeit wurden in Verhaltensexperimenten die Orientierungs-

mechanismen von C. fortzs im Kontext dreidimensionaler Routen untersucht.

1. Wiistenameisen sind in der Lage, Steigungen und Gefille eines dreidimensio-
nalen Laufs mit den korrespondierenden Grunddistanzen in ihren Heimvektor zu in-

tegrieren. Hierdurch bleibt eine zweidimensionale Wegintegration selbst in hiigeligem

Gelande akkurat.

2. Entlang bekannter Routen werden Figenschaften eines Aufstiegs wie Winkel
und Linge gespeichert. Wenn Auf- und Abstiege nur auf dem Hinweg zu einer Fut-

terquelle auftreten, werden sie trotzdem auch auf dem Riickweg akzeptiert.

3. Erfolgreiche Aufstiege fithren zu einer neu erlernten, generellen Akzeptanz von

Rampen, selbst wenn ihr Auftreten inkongruent mit dem aktuell erlernten Lauf ist.

4. Haben Wistenameisen im Test die Wahl zwischen einem Auf- bzw. Abstieg
und einem horizontalen Kanal, entscheiden sie sich haufiger fiir die Rampen und le-
gen auf ihnen groflere Distanzen zurtick, wenn auch das vorherige Training geneigte
Streckenabschnitte besal3. Dies gilt auch, wenn die Kombination eines Auf- und Ab-
stiegs im Training einen horizontalen Vektor zur Folge hatte. Die Reihenfolge von
Auf- und Abstiegen wird jedoch nicht gespeichert, ebenso wenig die Distanz einer

Rampe von Nest und Futterstelle.

5. Erzwungene vertikale Ablenkungen im Lauf einer Ameise werden nicht kom-
pensiert. Der Heimvektor besitzt demnach keine vertikale Komponente, sondern
funktioniert auf Basis der Korrektur geneigter Wegstrecken zu ihren entsprechenden

Grunddistanzen.

Cataghphis fortis verfigt demnach nicht Gber eine tatsidchlich dreidimensionale Re-
prisentation ihrer Routen. Stattdessen ermdglicht ihr wahrscheinlich das Zusammen-
spiel einer Reihe einfacherer Navigationsmechanismen eine genaue Orientierung

auch in higeligem Terrain.

Schlagworte: Cataghphis fortis; 3D; Orientierung; Verhalten



Abstract

Desert ants (Cataghyphis fortis) orientate by means of path integration, and the use

of landmarks, if available.

In this thesis, behavioural experiments were conducted to elucidate C. fortis’ otien-

tation mechanisms in the context of three-dimensional routes.

1 Along a three-dimensional route, desert ants are able to incorporate the ground
distances of slopes into their home vector. Thus, two-dimensional path integration

remains accurate also in hilly terrain.

2 Along familiar routes, ants store and recall a slope’s properties such as inclina-
tion and length. Even if ascents and descents only occur on the outbound trip, they

are also accepted on the homebound run nevertheless.

3 Successful ascents result in a newly learnt, general acceptance of ramps, even if

their occurrence is incongruent with a currently learnt route.

4 Given that desert ants can choose between a horizontal continuation of a chan-
nel and a ramp, they decide more often to walk on ramps if earlier training included
sloped path segments, and continue to walk on them for greater distances. This is
also the case if a combination of an ascent and descent results in a horizontal home
vector during training, Neither their sequence nor the distance of a ramp from nest

and feeder is stored and subsequently recalled.

5 Forced vertical detours in an ant’s run are not compensated for. The home vec-
tor consequently possesses no vertical component, and instead is functional due to

the correction of sloped path segments to their respective ground distances.

In summary, three-dimensional orientation in C. fortis is carried out by the combi-
nation of several mechanisms, namely (1) a global vector that corresponds to a plane
projection of a route in the horizontal plane; (2) behavioural rules that are generally
learnt; and (3) the storing and recollection of specific information along familiar

routes.

Keywords: Cataghphis fortis, 3-D; orientation; behaviour
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meinen Eltern



Geb hin zur Ameise, du Fauler, sieh ibre Wege und werde weise.
Spriiche 6, 6



1. Allgemeine Einleitung

1.  Allgemeine Einleitung

Die Salzseen und -marschen des nordafrikanischen Maghreb sind lebensfeindliche
Orte. Auf den fast vollig planen, salzverkrusteten Oberflichen der Chotts und
Sebkhas herrschen Temperaturen von bis zu 70 °C, denen nur wenige Lebewesen zu
widerstehen vermogen. Fir viele Tiere endet ein Ausflug in diese Regionen todlich.
Eine Art, die selbst in der Hitze des Tages die weiten, eintonigen Flichen auf der Su-
che nach verendeten Arthropoden durchstreift, ist die Wistenameise Cataghphis fortis
(FOREL 1902, WEHNER 1983). Neben der Hitzetoleranz ist die Fahigkeit jeder ein-
zelnen Ameise, sich akkurat zu orientieren und damit nach erfolgreicher Nahrungs-
suche auf schnellstem Weg wieder das kiithle Nest zu erreichen, wichtigste Vorausset-
zung fur die Bildung dieser 6kologischen Nische. Cataghphis bedient sich hierzu

mehrerer Orientierungsmechanismen.

Gibt es keine Objekte, die als Landmarken dienen konnten, orientieren sich die
Wiistenameisen mittels Wegintegration, die thnen — unabhingig von der Form und
Gewundenheit des Auslaufs — die Rickkehr zum Nest auf direktem Weg erlaubt
(Miller und Wehner, 1988; Wehner, 2003; Wehner und Wehner, 1990). Hierzu bilden
die Ameisen wihrend ihrer gesamten Futtersuche einen fortwihrend aktualisierten
Vektor, der jederzeit die Himmelsrichtung und Entfernung des Nests enthilt. Vor-
aussetzung fir die Bildung dieses Vektors sind Informationen tber die Himmelsrich-
tung und Linge jedes einzelnen Wegabschnitts (Miller und Wehner, 1988; 1994).
Neben den spektralen Figenschaften des Himmelslichts und der Sonnenposition
dient das Polarisationsmuster des blauen Himmels als wichtigstes Referenzsystem fiir
den Azimut eines Laufs (Labhart und Meyer, 2002; Wehner, 1997). Mit den Ommati-
dien der dorsalen Randregion ihrer Komplexaugen nehmen die Ameisen das Muster
der Schwingungsrichtungen des E-Vektors im polarisierten Himmelslicht wahr (Fent,
1985). Durch den Deckungsgrad dieses Musters mit einer neuronalen Matrize, die
der raumlichen E-Vektor-Verteilung bei Sonnenauf- und -untergang entspricht, besit-
zen die Ameisen die Moglichkeit, den Azimut ihrer aktuellen Laufrichtung zu

bestimmen (Wehner, 1994; Wehner, 2003).

Fir die Abschitzung gelaufener Distanzen kommt bei Wiistenameisen dem durch
die Eigenbewegung erzeugten optischen Fluss keine gro3e Bedeutung zu, wenn auch

seine Manipulation im ventralen Blickfeld der Tiere einen Effekt auf die Entfer-
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nungsschitzung hat (Ronacher et al., 2000; Ronacher und Wehner, 1995). Vielmehr
misst Cataghphis ihre Wegstrecken idiothetisch mithilfe eines Schrittintegrators

(Wittlinger et al., 2006; Wittlinger et al., 2007).

Die Kombination von Laufrichtung und -strecke jedes einzelnen Wegabschnitts
zu einem globalen Vektor geschieht nicht in Form einer mathematisch korrekten
Aufsummierung, wie die als Miller-Wehner-Fehler bezeichneten, systematischen
Abweichungen in der Richtungsbestimmung bei gewinkelten Ausliufen zeigten
(Miiller und Wehner, 1988). Anhand der beobachteten Fehler wurde eine Reihe von
Modellen vorgeschlagen, welche die Wegintegration in ihren Charakteristiken nach-
bilden (fiir einen Uberblick siche Merkle et al., 2006) und die zukiinftig anhand ihrer
Vorhersagen bestimmter Fehlertypen tiberpriift werden kénnen. Bei natiirlichen Aus-
ldufen fillt die beobachtete Ungenauigkeit in der Richtungsbestimmung jedoch deut-
lich geringer aus als unter experimentellen Bedingungen, in denen einseitige Kursin-
derungen mit hohen Winkelbetrigen erzwungen wurden (Miller und Wehner, 1988).
Neben méglichen Fehlern bei der Azimutbestimmung des globalen Vektors unter-
liegt auch die Entfernungsmessung systematischen Ungenauigkeiten, denn die Tiere
unterschitzen eine gelaufene Strecke mit zunehmender Distanz (Sommer und Weh-

ner, 2004).

Die Wistenameisen kompensieren etwaige systematische Fehler ihres Wegintegra-
tors und die daraus erwachsende Unsicherheit Gber die Position ihtes Ziels, indem sie
den spiralférmigen Lauf am Ende ihres vektorgeleiteten Heimwegs (Miller und
Wehner, 1994) mit zunehmender gelaufener Distanz tber eine groBere Fliche aus-
weiten (Merkle et al., 2006). Kommen — beispielsweise an den Rindern der Salz-
sumpfe — auch kleine Erhebungen, Steine oder Pflanzen vor, kann sich Cazaghphis zu-
sitzlich zu ihrer fortlaufenden Vektornavigation (Andel und Wehner, 2004) auch an
diesen Landmarken orientieren. Deren riumliche Beziehung zueinander sowie zum
Zielort der Ameise — beispielsweise dem Nest — ist selbstverstindlich unabhingig
von dem Weg, den ein Tier zuvor zuriickgelegt hat. Damit ist diese Navigationsform
keiner Unsicherheit unterworfen, wie sie bei der Vektororientierung auftritt. Land-
marken kénnen den Wiistenameisen gleich auf mehrerlei Weise zur Orientierung
dienen. So kann das Panorama, das ein Ensemble von Objekten an einem bestimm-

ten Ort wie dem Nest bildet, von den Tieren gespeichert werden. Bei der Annihe-
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rung an das Ziel wird der gespeicherte ,,Schnappschuss® mit dem aktuellen Bild zur
Deckung gebracht, die am Ort der Speicherung maximal wird (Wehner et al., 1996).
Aber nicht nur Orte, sondern auch Routen kénnen mit Landmarken verkntpft und
damit fehlerfrei immer wieder gelaufen werden. Dies kann durch die Assoziation be-
kannter Landmarken mit lokalen Vektoren (Collett et al., 1998) oder Motorpro-
grammen (Bisch-Knaden und Wehner, 2001) geschehen. Wenn der lokale Vektor, der
mit einer Landmarkenformation verknupft ist, die Ameise zum nichsten bekannten
Ensemble fithrt und so fort, kann dadurch eine komplette Route entstehen (Collett et
al., 2006). Eine derartige visuelle Leitung hat den Vorteil, dass sie selbst bei groben
Fehlern des Wegintegrators (z. B. durch Windverdriftung des Tieres) zuverldssig zu
einem Ziel fihrt. Allerdings ist die australische Wistenameise Melophorus bagoti nicht
in der Lage, eine im Kontext des Auslaufs gelernte Route auch fiir den Heimlauf zu

verwenden (Wehner et al., 2000).

Orientierung in der dritten Dimension

Die Bildung eines zweidimensionalen globalen Vektors aus den gelaufenen Dis-
tanzen und den dazugehoérigen Himmelsrichtungen aller Teilabschnitte geschieht nur
auf einer ebenen Fliche akkurat. Auf einer Schrige geht eine gelaufene Strecke nicht
mit threm vollen Betrag in die zuriickgelegte Grunddistanz ein, sondern mit zuneh-
mender Neigung gegen die Ebene mit einem immer kleiner werdenden Anteil, der an
einer senkrechten Wand null wiirde. Da fir die Bestimmung eines zweidimensionalen
Globalvektors aber die horizontale Grunddistanz ausschlaggebend ist, wiirde ein
Wegintegrator, der Distanzen allein anhand der zuriickgelegten Laufstrecken misst, in
htgeligem Terrain zu einem falschen Vektor fithren. Um also auch in dreidimensio-
nal strukturiertem Gebiet mithilfe der Vektororientierung zuriick zum Nest zu fin-
den, missste Cataghphis in der Lage sein, die Neigung eines Laufabschnitts gegen die
Horizontale wahrzunehmen und nur die entsprechende Grunddistanz in den Global-

vektor einflie3en zu lassen.

Obwohl Cataghphis fortis in ihrem natiirlichen Lebensraum kaum mit der Heraus-
forderung einer Wegintegration entlang eines dreidimensional verlaufenden Pfades
konfrontiert werden wird, ist sie doch zu einer angemessenen Korrektur gelaufener
Distanzen zu ihren entsprechenden Grunddistanzen in der Lage (Wohlgemuth et al.,

2001; Wohlgemuth et al,, 2002). Der physiologische Mechanismus, mit dem die

10
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Ameisen ihre Korperlage oder die Neigung des Untergrundes messen, konnte noch
nicht abschlieBend identifiziert werden. Die Borstenfelder an der Basis der Anten-
nen, zwischen den Gelenken der Rumpfsegmente sowie an den Coxen und Trochan-
teren spielen fiir die Wahrnehmung der Schwerkraft und ihrer Wirkungsrichtung bei
Ameisen und anderen Hymenopteren eine wichtige Rolle (Markl, 1962). Allerdings
liegen die Borstenfelder der Coxen und Trochanteren zu verdeckt, um experimentel-
len Manipulationen zuginglich zu sein, und nach Operationen an den Antennen stel-
len die Tiere die Nahrungssuche ein (Wittlinger et al., 2007). Da aber selbst der Aus-
fall mehrerer Borstenfelder durch den sensorischen Eingang der verbleibenden
Sinnesorgane kompensiert werden kann (Markl, 1962), ist ein abschlieBender Befund
Uber die Bedeutung der Gravizeption anhand der Borstenfelder fir die Korrektur
von geneigten Wegstrecken zu ihren Grunddistanzen noch nicht méglich (Wittlinger
et al., 2007). Das sichtbare Polarisationsmuster des Himmels und seine subjektiv
empfundene Anderung, wenn eine Ameise auf ein geneigtes Wegstiick liuft, scheint
von den Tieren nicht zur Bestimmung ihrer Kérperlage relativ zur Horizontalen he-

rangezogen zu werden (Hel3, 2007).

In den Versuchen, die erstmals die Korrektur von gelaufenen Distanzen auf ge-
neigten Wegstticken zu ihren Grunddistanzen nachwiesen (Wohlgemuth et al., 2001;
2002), wurden die Ameisen in einer linear angeordneten Kanalstrecke dressiert und
getestet, die entweder eine Reihe von Auf- und Abstiegen enthielt oder horizontal
verlief. Damit war die Dressur streng genommen nur zweidimensional, bestehend aus
der Horizontalen des linearen Kanals und der Vertikalen. Um zu zeigen, dass Ca-
taghphis auch bei tatsichlich dreidimensionalen Ausliufen die korrekten Grunddis-
tanzen zur Bildung des Heimvektors in den Wegintegrator einspeist, war ein anderer
methodischer Ansatz notwendig, der iiberdies zur unabhingigen Uberpriifung der
Befunde von Wohlgemuth et al. geeignet war. Das hierzu durchgefithrte Experiment

ist in Kapitel 3 beschrieben.

Die im dritten Kapitel dargestellten Befunde konzentrieren sich auf die Frage, ob
Wiistenameisen auf Schrigen zur Messung der entsprechenden Grunddistanzen in
der Lage sind und damit eine der Voraussetzungen erftllen, um auch in dreidimen-
sional strukturiertem Gelinde einen korrekten horizontalen Globalvektor zur Orien-

tierung einzusetzen. (Eine weitere Bedingung, auf die im Rahmen dieser Arbeit je-

11
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doch nicht eingegangen wird, ist die korrekte Azimutbestimmung auf einer Schrige.)
Mit diesen Experimenten wird jedoch erst einmal nur die Funktionalitit eines zwei-
dimensionalen Globalvektors in hiigeligem Terrain untersucht. Unbeantwortet bleibt
hierbei die Frage, welche Mechanismen zur Orientierung in dreidimensionalem Ge-
linde moglich sind, und welche dieser Mechanismen tatsichlich von den Ameisen
eingesetzt werden. Die weiteren Kapitel der vorliegenden Arbeit sind der Beantwor-

tung dieser Frage gewidmet.

Hypothesen zur dreidimensionalen Orientierung

Auf der Basis des vorhandenen Wissens tiber die Orientierungsfihigkeiten der
Wiistenameisen wurden drei Hypothesen formuliert, wie sich Cazaghphis in einer drei-
dimensional strukturierten Umwelt orientieren kénnte (Abbildung 1). Aus diesen
Annahmen wurden Vorhersagen tiber das Verhalten der Ameisen in verschiedenen
Testsituationen abgeleitet und experimentell Gberpriift. Die Ergebnisse wurden in ih-
rer Gesamtheit zur Formulierung einer aktualisierten Hypothese herangezogen, wel-

che die Befunde dieser Arbeit zu vereinen versucht.

Ameise

zweidimensionale Projektion ' B

L A ~y

Abbildung 1: Die drei Hypothesen zur raumlichen Orientierung von Cataglyphis fortis und
die resultierenden Repréasentationen des Wegs zuriick zum Nest. Nahere Erlauterungen im
Text.

12
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Erste Hypothese: 2D-Reprisentation

Der Wegintegrator erzeugt einen globalen Vektor in der Horizontalebene. Teil-
strecken auf Steigungen und Gefillen werden augenblicklich in ihre Grunddistanzen
umgewandelt und nur dieser Wert in den Wegintegrator eingespeist, wiahrend jede
weitere Information tber die Dreidimensionalitit einer Route verworfen wird. Da-
durch ist die Umwelt in der Wahrnehmung der Ameisen beztiglich der Wegintegrati-
on eine 2D-Projektion auf die Horizontalebene und besitzt keine vertikale Ausdeh-

nung.
Zweite Hypothese: 2D-Wegintegration mit prozeduraler Zusatzinformation

Die Ameisen kombinieren ihre zweidimensionale Wegintegration (wie oben be-
schrieben) mit zusitzlichen Informationen tiber die Dreidimensionalitit der gelaufe-
nen Strecke. Aquivalent zur Orientierung in der Ebene wird auch das Motorpro-
gramm flr eine Richtungsinderung in der Vertikalen an den aktuellen Status des
Heimvektors (Knaden et al., 2006) oder an spezifische Landmarken (Bisch-Knaden
und Wehner, 2001) gekoppelt. Die Reihenfolge von Auf- und Abstiegen wird gespei-
chert und bei zukiinftigen Laufen bei der Entscheidung fir alternativ angebotene
Pfade herangezogen. Bleiben geneigte Teilstrecken entlang einer bekannten Route
aus, reagieren die Ameisen wie bei fehlenden Landmarken mit abgektirzten Heimlau-
fen (Wehner et al., 1983). Damit dhnelt die dreidimensionale Orientierung von Ca-
taghphis der Navigation anhand eines Routengedichtnisses, wie sie fir ebenes Terrain
bekannt ist. In letzterem Fall verbinden die Ameisen lokale Vektoren (Collett et al.,
2001) und Motorprogramme (Bisch-Knaden und Wehner, 2001; Collett et al., 2001)
mit bekannten Landmarken, wodurch lingere, eventuell sogar vollstindige Routen
entstehen, die durch lokale Vektoren definiert werden (Collett et al., 2006; Wehner,

2003; Wehner et al., 20006).
Dritte Hypothese: Dreidimensionaler Heimvektor

Der Wegintegrator der Wiistenameisen ist in der Lage, einen korrekten Vektor be-
zuglich aller drei Raumdimensionen zu bilden. Cataghphis besitzt also einen echten
3D-Vektor. Prinzipiell wire eine zweidimensionale Reprisentation, die stets die
Grunddistanz einer Teilstrecke integriert (erste Hypothese), fur eine akkurate Naviga-

tion zwischen dem Nest und einem Zielort ausreichend. Allerdings unterlaufen dem

13
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Wegintegrator systematische Fehler (Miller und Wehner, 1988), wodurch die Be-
stimmung eines Zielortes mit wachsender Entfernung unsicherer wird (Merkle et al.,
2006; Sommer und Wehner, 2004). Unter diesen Bedingungen diirfte es vorteilhaft
sein, wenn der globale Vektor zusitzlich Informationen tiber die vertikale Kompo-
nente besitzt. Wenn eine gelaufene Route einen Auf- oder Abstieg enthilt und der
entstandene Vektor dadurch auch einen vertikalen Anteil aufweist, sollten Ameisen
auf dem Heimweg versuchen, auch in Bezug auf die senkrechte Komponente den

Vektorstatus des Ausgangsortes zu erreichen.

Methodische Limitierungen

Die experimentelle Unterscheidung zwischen den beschriebenen Hypothesen ist
nicht trivial. Um beispielsweise die Dreidimensionalitit des globalen Vektors zu iiber-
prufen, missten im Prinzip Versuche durchgefiihrt werden, die analog zu jenen in
der Ebene sind (Miiller und Wehner, 1988; Wehner und Wehner, 1986). Allerdings
kann den Ameisen nicht an jedem Punkt ihres Laufs in Bezug auf alle drei Raum-
achsen dieselbe freie Richtungswahl ermdéglicht werden, wie dies in zwei Dimensio-
nen der Fall ist. Aus diesem Grund musste die Komplexitit der dreidimensionalen
Orientierung in Teilexperimenten untersucht werden, die tatsdchlich methodisch um-
setzbar waren. Folglich ldsst kein Einzelversuch fir sich genommen eine endgiiltige
Entscheidung zugunsten oder gegen eine der aufgestellten Hypothesen zu. Thre ge-
meinsame Betrachtung erlaubt jedoch eine Reihe von Schlussfolgerungen tber die
Fahigkeiten von Cataghphis fortis, sich in einem dreidimensionalen Raum zu orientie-

ren.
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2.  Allgemeiner Methodenteil

2.1. Tiere und Versuchsgebiet

Alle Experimente wurden an Wistenmeisen der Art Cataghphis fortis (FOREL 1902,
WEHNER 1983) in ihrem natirlichen Lebensraum durchgefihrt. Die Versuchstiere
stammten aus insgesamt zwolf Nestern einer Salzmarsch (34° 32° N, 10° 32 O) nahe
der Stadt Mahares (Tunesien). In den meisten Versuchen erfuhr ein Tier vor seinem
Versuchslauf nur eine Trainingssituation, und jedes Individuum wurde nur einmal ge-
testet. Bei Experimenten, in denen dieselben Tiere mehrere Testsituationen durchlie-
fen oder zwei Dressurformen aufeinander folgten, ist dies im entsprechenden spe-

ziellen Methodenteil vermerkt.

2.2. Kanile

Die Ameisen wurden in Kanilen mit Hilfe von Kekskrtiimeln schrittweise zu einer
Futterquelle hin trainiert. Eine senkrechte Einfassung aus Kunststoff umgab den
Nesteingang und 6ffnete sich zum jeweiligen Dressurkanal. Sowohl im Training als
auch in den Tests waren die Kanile aus Metall, nach oben offen und besal3en eine
Breite und Seitenwandhéhe von je 7 cm (Abbildung 2). Der fir die Ameisen sichtba-
re Ausschnitt des Himmels betrug im Kanal zwischen 49° und 57°, abhingig von der
Entfernung zu den Kanalwinden. Der Boden der Kanile war mit feinem grauem
Sand beklebt, um den Tieren eine griffige und dem Wistenboden ahnliche Oberfla-
che zu bieten. Matter grauer Lack auf den Seitenwinden verhinderte irritierende Re-
flektionen des Metalls und diente auBlerdem dazu, den Ameisen jegliche Kontrast-
reize entlang ihres Dressurweges vorzuenthalten. Der obere Teil der Seitenwinde war
mit khakifarbenem Paketband beklebt und verringerte durch seine glatte Oberfliche
die Zahl an Tieren, die seitlich aus dem Kanal ausstiegen. Die Form des Aufbaus so-
wie die Lingen der Dressur- und Testkanile werden fiir jeden Versuch im dazugeho-

rigen speziellen Methodenteil beschrieben.
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2. Allgemeiner Methodentei/

7 cm—

-

Abbildung 2: Schema der in allen Experimenten verwendeten Metallkanéle und des fiir die
Ameisen sichtbaren Himmelsausschnitts.

2.3. Dressur und Test

Grundsatzlich lassen sich alle hier beschriebenen Experimente in zwei Gruppen
einteilen: Im einen Fall wurden die Tiere auf dem Weg von ihrem Nest zu einer be-
kannten Futterquelle hin getestet (Auslaufversuche), im anderen auf dem Heimweg

(Rucklaufversuche).

2.3.1. Auslaufversuche

Bei Versuchen mit Futter suchenden Ameisen (im Gegensatz zu Futter ezntragenden)
muss sichergestellt sein, dass die Tiere unterwegs zu derjenigen Futterquelle sind, die
der Experimentator eingerichtet hat. Aus diesem Grund mussten Versuchstiere in
Auslaufversuchen eine Mindestanzahl von erfolgreichen Besuchen an der Futterquel-
le absolviert haben. Dann namlich konnte davon ausgegangen werden, dass die
Ameisen auch bei einem folgenden Lauf diese Futterquelle ansteuern wollten. Daher
wurden Arbeiterinnen in Auslaufversuchen mit farbigen Punkten aus Acryllack indi-
viduell markiert und ihre Besuche an der Futterquelle protokolliert, bis eine Mindest-

zahl von Léufen (5 bzw. 10) sichergestellt war.

Im Fall der Auslaufversuche befand sich im Kanal, der die Tiere wihrend des
Trainings zur Futterquelle fihrte, in Nestnihe eine Weiche. Mit ihrer Hilfe konnten

einzelne Tiere aus der Menge der Ameisen in den parallel zum Dressurkanal verlau-
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2. Allgemeiner Methodentei/

tenden Testkanal umgeleitet werden. In den meisten Fillen wurden die Versuchstiere
durch diese Umleitung nicht irritiert; war dies gelegentlich doch der Fall, wurde der

Testlauf abgebrochen und das Tier zuriick in den Dressurkanal versetzt.

2.3.2. Rucklaufversuche

Anders als bei Auslaufversuchen steht bei Riicklaufversuchen von vornherein fest,
welches Ziel eine Ameise ansteuert: Sobald ein Tier ein Futterstick zwischen den
Mandibeln trdgt, macht es sich auf den Ruckweg zum Nest (Wehner, 1982). Der
Wegintegrator steuert diesen Heimlauf und zeigt schon beim ersten Besuch an der
Futterquelle Himmelsrichtung und Entfernung des Nests genau an (Cheng et al.,
20006). Daher ist es bei Riicklaufversuchen nicht erforderlich, dass Versuchstiere eine
Mindestzahl an Laufen zwischen Nest und Futterort absolviert haben, bevor sie ge-
testet werden konnen. In dieser Gruppe von Versuchen wurden die Tiere nicht indi-
viduell markiert. Mit den Tests wurde begonnen, sobald sich ein stetiger Strom von
Tieren etabliert hatte, die zielstrebig die Futterquelle ansteuerten. Nach dem Test
wurden die Tiere markiert, um versehentliche Mehrfachtests desselben Individuums

auszuschlief3en.

Im Rampentest bei Laufen von der Futterquelle zuriick zum Nest (Kapitel 6.2.1)
wurde eine Weiche eingesetzt, um einzelne Ameisen in den Testkanal umzuleiten. In
diesem Fall befand sich die Weiche kurz vor der Futterquelle. In allen anderen Ruck-
laufversuchen wurde das Futter tragende Versuchstier an der Futterquelle in ein
Réhrchen gelockt und darin zum Testaufbau transportiert. Wihrend des Transfers
wurde das Rohrchen blickdicht und abgedunkelt gehalten, um eine Beeinflussung des
Heimlaufvektors zu verhindern. In den meisten Fillen steuerten die Ameisen, wenn
sie aus dem Rohrchen freigelassen wurden, zielstrebig heimwirts. Wenn selten einmal
ein Tier offensichtlich irritiert war oder sein Futterstiick verloren hatte, wurde der

Testlauf abgebrochen.
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2. Allgemeiner Methodentei/

2.4. Statistik

Zur statistischen Auswertung der Daten wurden zwei Computerprogramme be-
nutzt: Allgemeine statistische Tests wurden mit Hilfe von SPSS 72.0 fiir Windows
(SPSS Inc., Chicago, USA) gerechnet. Im Fall der Kreisstatistik kam das Programm
Oriana 2.0 (Kovach Computing Services, Pentraeth, GroB3britannien) zum FEinsatz.
Die statistischen Testmethoden werden fir die jeweiligen Experimente in den ent-

sprechenden Abschnitten genannt.
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3.  Vektororientierung nach dreidimensionalen Ausliufen

3.1. Einleitung

Das in diesem Kapitel beschriebene Experiment diente zur Untersuchung der
Frage, ob Cataghphis fortis auch in vollstindig dreidimensionalen Ausldufen in der La-
ge ist, die korrekte Grunddistanz geneigter Teilstrecken in den Heimvektor zu integ-
rieren. Fur lineare Versuchsanordnungen wurde diese Fahigkeit bereits belegt

(Wohlgemuth et al., 2001; Wohlgemuth et al., 2002).

Wenn Ameisen in einem L-formigen Kanal zu einer Futterquelle dressiert werden,
hingt bei einem Heimweg auf freiem Feld der Azimut der Laufrichtung von den
Lingenverhiltnissen der Kanalsegmente ab. Die eingeschlagene Kompassrichtung
ldsst damit Rickschlisse darauf zu, welche Linge der Kanalsegmente vom Distanz-
integrator der Ameisen gemessen wurde. Wenn nun eine Teilstrecke des L-formigen
Weges zur Futterquelle nicht ebenerdig verlduft, sondern eine Steigung und ein Ge-
fille enthalt (Abbildung 3 A), kann aus der Richtung, die von den Tieren auf ihrem
Heimweg eingeschlagen wird, die Distanz errechnet werden, mit welcher die schra-
gen Wegabschnitte in den Pfadintegrator einflossen. Zwei Ergebnisse sind am plau-
sibelsten: Entweder werden Steigungen und Gefille mit der gelaufenen Distanz in-
tegriert, oder die Ameisen aktualisieren ihren Heimvektor mit der korrespon-
dierenden Distanz tiber Grund. Die Ergebnisse des dreidimensionalen Laufs wurden
mit jenen von zweidimensionalen Kontrollversuchen verglichen, die in den Lingen

ithrer Kanile der Lauf- bzw. Grunddistanz entsprachen.

3.2. Spezieller Methodenteil
3.2.1. 3D-Parcours (kritischer Test)

Im kritischen Test wurde mit Hilfe der Dressurkanile ein ,,Higel” simuliert, den
die Ameisen auf dem Weg zur Futterquelle iiberwinden mussten (Abbildung 3 A).
Das erste Teilstiick des Kanals fihrte 3 m in stdlicher Richtung vom Nesteingang
fort. Dort schloss das zweite Kanalstlick im rechten Winkel an und fiihrte in spiegel-
bildlich angeordneten Versuchsaufbauten entweder nach Westen oder nach Osten (in

Abbildung 3 A ist die westliche Ausrichtung dargestellt). Dieser zweite Kanalab-
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3. Vektororientierung nach dreidimensionalen Auslinfen

schnitt fithrte als Rampe aufwirts (Lange: 2 m, Steigung: 70°). Daran schloss ein kut-
zer horizontaler Kanal (0,35 m) in 1,9 m Héhe iiber dem Boden an, bevor eine weite-
re Rampe (Linge: 2 m, Gefille: 70°) wieder auf das Grundniveau zuriickfithrte. Die-
se abwirts fiihrende Rampe endete in einem kurzen horizontalen Kanalstiick, in dem

sich direkt an der Basis des Abstiegs die Futterquelle befand.

: 55,4°

v v
® Norden @ Norden
Nest Nest

Abbildung 3: Vektororientierung nach dreidimensionalen Auslaufen, Versuchsaufbau und
Dressurformen. (A) Versuchsaufbau fiir dreidimensionale Auslaufe (kritischer Test).
(B) Schema der 2D-Kontrolle zur Grunddistanz. (C) Schema der 2D-Kontrolle zur Lauf-
distanz. ,,FQ“: Futterquelle.
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3. Vektororientierung nach dreidimensionalen Ausliufen

3.2.2. Gerade 3D-Kontrolle

In einem ersten Kontrollexperiment fithrte der Weg ebenfalls iiber eine an- und
absteigende Rampe. In diesem Fall war allerdings der gesamte Kanal in gerader Folge
nach Studen ausgerichtet. Die Basis der ansteigenden Rampe (Linge: 2 m, Steigung:
70°) befand sich in 3 m Entfernung vom Nest. Entsprechend des kritischen Tests
folgte ein kurzes horizontales Stick von 0,35 m Linge, an das sich die absteigende
Rampe (Linge: 2 m, Gefille: 70°) anschloss. Die Futterquelle befand sich wieder an

der Basis der Abstiegsrampe.

3.2.3. 2D-Kontrollen

In einer zweiten Gruppe von Kontrollexperimenten befand sich kein kiinstlicher
Hiigel im Trainingsparcours, sondern die Dressurkanile fiihrten ebenerdig vom Nest
tfort (Abbildung 3 B und C). Das erste Teilstiick des Dressurweges war wie im kriti-
schen Experiment 3 m lang und nach Siiden ausgerichtet. Der folgende Abschnitt lag
im rechten Winkel dazu und war entweder nach Westen oder nach Osten hin ausge-
richtet. Er endete bei einer Futterquelle, die in 1,4 m oder 4,35 m Entfernung von
der Biegung im Kanal positioniert war. Diese Entfernungen entsprechen der Distanz
tiber Grund (Grunddistanz) bzw. der tatsichlich gelaufenen Distanz (Laufdistanz)
des kritischen 3D-Trainings. Folglich kann der Azimut des von den Ameisen einge-
schlagenen Heimwegs im kritischen 3D-Test mit den Ergebnissen von Tieren vergli-
chen werden, welche die entsprechenden Grund- und Laufdistanzen in der Horizon-

talen zurickgelegt hatten.

3.2.4. Dressur und Test

Ameisen wurden getestet, wenn sie den Weg vom Nest zur Futterquelle ohne zu
zogern absolvierten. Zu testende Tiere wurden einzeln an der Futterquelle eingefan-
gen und in einem dunklen Behilter zu einem Testfeld getragen, das sich in einiger
Distanz zum Nest befand. Bei dem Testfeld handelte es sich um eine ebene, vegeta-
tionsfreie Flache, auf die mit weiller Farbe ein Gitter aufgetragen worden war (10 X

10 m, Gitterbreite: 1 m). Ameisen wurden im Testfeld freigelassen, wenn sie ein Fut-
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3. Vektororientierung nach dreidimensionalen Ausliufen

terstick in ithren Mandibeln trugen und damit sichergestellt war, dass sie versuchen
wiurden, zum Nest zuriickzukehren. Der Weg, den die Ameise innerhalb der nichsten
drei Minuten zuriicklegte, wurde auf karierten Protokollblittern festgehalten. In Ab-
wesenheit bekannter Landmarken nutzt Cataghphis den Status ihres Wegintegrators,
um zum Nest zuriickzukehren (Wehner, 1982; 2003). Dadurch konnte an der einge-
schlagenen Richtung und zuriickgelegten Entfernung der Futter eintragenden Amei-
sen abgelesen werden, welchen Wert der Wegintegrator an der Futterquelle nach ei-
nem dreidimensionalen Hinweg besal3. Diese Daten wurden mit den Ergebnissen der

zweidimensionalen Kontrollliufe verglichen.

3.2.5. Datenauswertung

Um die mittlere Richtung der Heimlaufe zu bestimmen, wurden auf den Proto-
kollblittern zwei Kreise um den Startpunkt der Ameise gezogen, die einem Radius
von 1 und 2 m im Testfeld entsprachen. Als Datenwert wurde der Azimut des Punk-
tes aufgenommen, an dem der Weg der Ameise erstmals den jeweiligen Kreis tiber-
querte. Diese Kreisdurchstopunkte (Wehner, 1968) haben sich bei der Auswertung

von Laufen bei Wistenameisen bewihrt.

Auflerdem wurde die Linge des Heimlaufvektors bestimmt. Hierzu diente die
Distanz zwischen dem Startpunkt und der Position, an welcher die Ameise ihre erste
deutliche Wende vollzog, die Laufrichtung also abrupt dnderte. Diese plotzlichen
Richtungsinderungen zeigen uUblicherweise an, dass eine Ameise ihren Vektor kom-
plett abgelaufen hat und mit einer Suchspirale beginnt, um den meist unauffilligen
Nesteingang zu finden (Wehner und Srinivasan, 1981). Zusitzlich wurden die voll-
standigen Laufe auf einem Grafiktablett (Digikon 3; Kontron, Eching, Deutschland)
mit dem Programm GEDIT Graphics Editor and Run-Analyser 2.5 (Antonsen Mbasa-
Soft, Zirich, Schweiz) digitalisiert. Die ersten 30 Sekunden der Laufe wurden fiir je-
de Trainingsbedingung zusammengefasst und graphisch dargestellt (Abbildung 4).
Mit GEDIT wurden zudem die Suchdichten fir jede Datengruppe berechnet. Hierzu
wurden die innerhalb eines Teilquadrats (Gitterbreite: 0,25 m) gelaufenen Distanzen
der Tiere durch die insgesamt wihrend der dreimintitigen Beobachtungszeit zurtick-

gelegten Laufweiten geteilt.
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Die Ergebnisse dieser Experimente waren unabhingig von der generellen Aus-
richtung des Dressurparcours. Wurden die Daten der nach Osten ausgerichteten
Trainingssituationen an der Nord-Stid-Achse gespiegelt, unterschieden sie sich nicht
von den Ergebnissen nach westwirts weisendem Training (Watson-Williams-Test:
p>0,05). Daher wurden die Daten der Ausliufe mit westlicher und 6stlicher Aus-

richtung zusammengefasst und in der Folge als ein Datensatz betrachtet.

3.2.6. Statistik

Die Kreisstatistik folgt den von Batschelet (1981) empfohlenen Tests. Die Gerich-
tetheit der KreisdurchstoBpunkte innerhalb einer Stichprobe wurde mit dem Ray-
leigh-Test untersucht. Unterschiede zwischen den mittleren Winkeln der Datensitze
wurden durch den Mardia-Watson-Wheeler-Test mit einer Bonferroni-Korrektur fir

Mehrfachvergleiche ermittelt.

3.3. Ergebnisse

Unter allen Dressurbedingungen zeigten die Tiere tiber die ersten Meter hinweg
relativ geradlinige Laufe in Richtung der erwarteten Nestposition (Abbildung 4). Auf
diese zielgerichteten Laufabschnitte folgten abrupte, hiufige Richtungswechsel, die

den Beginn des Nestsuchverhaltens anzeigen (Wehner und Srinivasan, 1981).

Die Kreisdurchstof3punkte aller Versuchsgruppen zeigten in 1 m und 2 m Entfer-
nung vom Startpunkt eine starke Biindelung (Rayleigh-Test: fir alle Tests p < 0,001;
Abbildung 5). Hieraus ergaben sich in allen Fillen grofle Vektorstirken der zusam-
mengefassten Ldufe (Tabelle 1). Aus der geraden Kontrolle, bei der die Kanile ein-
schlieBlich des ,,Hugels* in gerader Linie angeordnet waren, ldsst sich zudem ablei-
ten, dass Auf- und Abstieg die auf dem Heimweg eingeschlagene Richtung nicht
beeinflussten: Die Kreisdurchsto3punkte waren stark gebuindelt (Rayleigh-Test:
2 <0,001) und deckten sich klar mit dem Erwartungswert (Abbildung 5 D und
Tabelle 1).
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Abbildung 4: Zusammenfassung der Heimlaufe von Wiistenameisen nach unterschiedlichen
Dressuren. Dargestellt sind jeweils die ersten 30 s jedes Laufs. ,,S*: Startpunkt. (A) kritischer
Test (N = 27). ,,Ng“: relative Nestposition entsprechend der Grunddistanz; ,,N_.“: relative
Nestposition entsprechend der Laufdistanz. (B) Grunddistanz-Kontrolle (N = 22). ,,Ng“: rela-
tive Nestposition. (C) Laufdistanz-Kontrolle (N = 21). ,,N_.“: relative Nestposition. In (B) und
(C) ist die relative Nestposition der jeweils anderen Kontrolle zum Vergleich in eckigen
Klammern angegeben. (D) Gerade Kontrolle (N = 20).

Tabelle 1: Eigenschaften der Heimlaufe nach unterschiedlichen Auslaufdressuren. Konfi-
denzintervall: 2m-Radius, 99 %. Die zwei Werte fiir den erwarteten Azimut nach 3D-Auslauf
spiegeln die beiden Hypothesen zur Distanzmessung auf Steigungen wider. Nahere Erlaute-
rungen hierzu im Text.

Auslauf Vektorstarke Mittllerer Kpnfidenz- Erwa_rteter Abweichung vom
1m 2m Azimut intervall Azimut Erwartungswert
3D 0,95 | 0,93 24,3° +11,5° | 24,9°/554° 0,6°/31,1°
Grunddistanz | 0,96 | 0,97 25,1° +8,2° 24,9° 0,2°
Laufdistanz | 0,95 | 0,98 64,7° +7,2° 55,4° 9,3°
Gerade 0,97 | 0,98 4,3° +10,5° 0° 4,3°
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Abbildung 5: Heimlaufrichtung nach unterschiedlichen Auslaufdressuren. (A) 3D-Auslauf
(N = 26 bei 1 m; N = 23 bei 2 m); (B) Grunddistanz-Kontrolle (N = 22 bei 1 m; N = 20 bei 2 m):
(C) Laufdistanz-Kontrolle (N = 21, beide Radien); (D) Gerader Auslauf (N = 20, beide Radien).
Dargestellt sind die KreisdurchstoBpunkte im Radius von 1 m und 2 m um den Startpunkt.
Langer Pfeil: Mittlerer Vektor fiir den 2 m-Radius, wobei der volle Radius einer Vektorstéarke
von 1 entspricht. Kurze Pfeile: Wahrer relativer Azimut zum Nest nach Grunddistanz-Auslauf
(schwarz), Laufdistanz-Auslauf (weiB) und geradem Auslauf (grau). In (A) sind zum Vergleich
die Azimute entsprechend der Grunddistanz (schwarz) und der Laufdistanz (weiB) einge-
zeichnet.

An dieser Stelle soll noch einmal kurz die Grundidee des hier dargestellten Ver-
suchs erldutert werden. Wenn Wiistenameisen unterwegs zu einer Futterquelle durch
htgeliges Terrain laufen, sind zweierlei Moglichkeiten plausibel, wie die zurtickgeleg-
ten Distanzen in den Wegintegrator einflieBen. Die einfachere Mdglichkeit ist, dass
die gelaufene Strecke (Laufdistang) gespeichert wird, unabhingig von der Steigung, die
diese Wegstrecke besitzt. Diese Form der Distanzmessung fithrt zu einem Naviga-
tionsfehler, da die tatsichlich z#ber Grund zuriickgelegte Distanz kleiner ist als die ge-

laufene.
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Die komplexere, aber auch im Fall eines hiigeligen Weges genaue Distanzmessung
speist die Grunddistang eines an- oder absteigenden Streckenabschnitts in den Weg-
integrator ein. Voraussetzung hierfiir ist allerdings die Fihigkeit der Ameisen, Stei-
gungen und Gefille wahrzunehmen. Weiterhin miissen die Ameisen in der Lage sein,
eine entsprechende Korrektur der propriozeptiv wahrgenommenen Laufdistanz zur

Grunddistanz vorzunehmen.

In diesem Experiment wurden die Heimldufe von Wistenameisen nach einem
htgeligen Auslauf mit Laufen von Tieren verglichen, die einen von zwei zweidimen-
sionalen Parcours zur Futterquelle zuriickgelegt hatten. Diese Kontrolldressuren ent-
sprachen einmal den Grunddistanzen und einmal den Laufdistanzen des 3D-
Auslaufs. Erwartungsgemil3 sollten die Ergebnisse des 3D-Auslaufs entweder der

Grunddistanz- oder der Laufdistanz-Kontrolle ahneln.

Eine Voraussetzung, um die Ergebnisse des kritischen Tests mit jenen der 2D-
Dressuren vergleichen zu kénnen, ist eine deutliche Differenz in der Laufrichtung
dieser beiden Kontrollen. Diese trat auf: Die mittleren Vektoren der Grunddistanz-
und Laufdistanz-Tests unterschieden sich stark voneinander (Mardia-Watson-
Wheeler-Test: p < 0,001 fir 1m- und 2m-Radius). Der mittlere Azimut aller Kontroll-

ldufe entsprach mit hoher Genauigkeit den erwarteten Werten (Tabelle 1).

Die Azimute der mittleren Heimkehrvektoren unterschieden sich stark zwischen
Ameisen, die dem dreidimensionalen Parcours gefolgt waren (Abbildung 5 A), und
jenen, die zu einer Futterquelle an der entsprechenden Laufdistanz trainiert worden
waren (Abbildung 5 C; Mardia-Watson-Wheeler-Test: p < 0,001 fiir den 1m- und 2m-
Radius). Dahingegen unterschieden sich die Azimute nicht zwischen dem 3D-
Auslauf und seinem zweidimensionalen Pendant mit entsprechender Grunddistanz
(Abbildung 5 B; Mardia-Watson-Wheeler-Test: p > 0,1 fir den 1m- und 2m-Radius).
Damit schlugen Ameisen, die einen dreidimensionalen Lauf zu einer Futterquelle ab-
solviert hatten, auf dem Ruckweg dieselbe Richtung ein wie Tiere, deren Weg zur
Futterquelle einer Projektion des 3D-Laufs auf die Ebene entsprach (Abbildung 5 A
und B).

Die Art des Auslaufs vom Nest zur Futterquelle beeinflusste auch die Linge des

Heimvektors, bevor die Tiere in charakteristischen Spiralen mit der Suche nach dem
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Nesteingang begannen. Die mittlere zuriickgelegte Distanz war in der Laufdistanz-
Kontrolle gro3er als bei der Grunddistanz-Kontrolle oder dem kritischen 3D-Test
(Kruskal-Wallis-Test und Games-Howell-Folgetest: p < 0,01; Abbildung 6). Dieser
Befund stimmt mit der grofleren Entfernung zwischen Futterquelle und Nest in der
Laufdistanz-Kontrolle tberein (Laufdistanz-Kontrolle: 5,3 m; Grunddistanz-
Kontrolle und 3D-Test: 3,3 m). Die zurlickgelegten Weiten bei Grunddistanz-
Kontrolle und 3D-Test unterschieden sich hingegen nicht voneinander (Games-
Howell-Folgetest: p > 0,9). Allerdings war bei allen Dressurtypen der Heimweg deut-
lich verkiirzt. Die Mediane der Distanzen lagen stets unter den tatsidchlichen Entfer-
nungen zwischen Futterquelle und Nest (Abbildung 6, gestrichelte Linien). Auch in
der geraden Kontrolle liefen die Ameisen eine deutlich kiirzere Distanz, als es ihren

trainierten Ausldufen entsprochen hitte.

3D-Auslauf | |_
(kritischer Test)

Auslauf mit |
Grunddistanz

L LS

Auslauf mit |
Laufdistanz _{

Gerader Auslauf - I— —{

T T T T T T

0,0 1,0 2,0 3,0 4,0 5,0 6,0

Distanz (m)

Abbildung 6: Ldnge des Heimlaufvektors nach unterschiedlichen Auslaufdressuren. Darge-
stellt sind Median, Interquartilbereich, 10. und 90. Perzentil. Die gestrichelten Linien zeigen
die tatséchliche relative Nestdistanz an.

Die Suchdichtediagramme zeigen fiir alle Trainingssituation, dass die Aufenthalts-
hiufigkeiten zwischen dem Startpunkt des Heimweges und der erwarteten Nestposi-
tion am hochsten waren (Abbildung 7). Nach 3D-Training, Grunddistanz-Kontrolle
und gerader Kontrolle erreicht der keulenférmige Bereich hoher Suchdichten gerade
noch die erwartete Nestposition, wihrend die Dichte im dahinter liegenden Sektor

stark abnimmt (Abbildung 7 A, B und D). Dieses Phinomen verkirzter Heimldufe
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3. Vektororientierung nach dreidimensionalen Ausliufen

ist im Falle der Laufdistanz-Kontrollen noch deutlich ausgeprigter. In diesem Fall

wurden auch schon an der fiktiven Nestposition nur niedrige Suchdichten verzeich-

net (Abbildung 7 C).

Abbildung 7: Suchdichteverteilungen nach unterschiedlichen Auslaufdressuren. Ein Pixel
entspricht 25 x 25 cm. Die Suchdichte ist definiert als die aufsummierte Pfadldnge in einem
Pixel, geteilt durch die gesamte Pfadlange aller Pixel der jeweiligen Testsituation. Die erhal-
tenen Werte wurden farbcodiert, von schwarz (Minimum; 0) bis rot (Maximum; 0,85 in A; 0,93
in B und C; 0,77 in D). ,,S“: Startpunkt; (A) kritischer Test (N = 27). ,,Ng": relative Nestposition
entsprechend der Grunddistanz; ,,N._“: relative Nestposition entsprechend der Laufdistanz;
(B) Grunddistanz-Kontrolle (N = 22). ,,Ng“: relative Nestposition; (C) Laufdistanz-Kontrolle
(N =21). ,,N_": relative Nestposition; (D) Gerade Kontrolle (N = 20). ,,Ng“: relative Nestpositi-
on entsprechend der Grunddistanz; ,,N.“: relative Nestposition entsprechend der Laufdis-
tanz. In (B) und (C) ist die relative Nestposition der jeweils anderen Kontrolle zum Vergleich
in eckigen Klammern angegeben.

3.4. Diskussion

Die in diesem Kapitel behandelten Experimente untersuchten die Genauigkeit der
Wegintegration bei Wistenameisen, die entlang eines dreidimensionalen Weges zu
einer Futterquelle trainiert worden waren. Im Besonderen war hierbei von Interesse,

ob die Ameisen tatsichlich auf Steigungen und Gefillen die entsprechende Grund-
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distanz in den Wegintegrator einspeisen, wie zuvor fiir lineare Serien kunstlicher Hii-
gel gezeigt worden war (Wohlgemuth et al., 2001; 2002). Der experimentelle Ansatz
basierte dabei auf einer Ubersetzung von Wegstrecken, die im Lauf zur Futterquelle
zuriickgelegt wurden, in einen Azimutwinkel beim folgenden Heimlauf (vergleiche
Miller und Wehner, 1988). Durch diese Transformation wurden die Befunde nicht
durch die hiufig beobachtete Verkiirzung des Heimlaufs (Miiller, 1989; Sommer und
Wehner, 2004) verwischt.

Der Wegintegrator misst auch die Distanzen dreidimensionaler Ausliufe akurat

Die mittleren Heimlaufvektoren von Grunddistanz- und Laufdistanz-Kontrolle
unterschieden sich in ihrem mittleren Azimut stark voneinander und entsprachen
recht genau den erwarteten Werten (Abbildung 5 und Tabelle 1). Der Azimut des
Heimvektors nach dreidimensionalem Auslauf entsprach dabei demjenigen der
Grunddistanz-Kontrolle (vergleiche Abbildung 5 A und B). Diese Ergebnisse lassen
zwei Ruckschlusse zu: Erstens, dass Cataghphis fortis tatsichlich beim Lauf tber Hiigel
die Grunddistanz ermitteln kann, und zweitens diese auch in sinnvoller Weise in ih-
ren Wegintegrator einspeist. Damit liefern diese Befunde eine unabhingige Bestiti-
gung und Erweiterung der Hypothesen von Wohlgemuth ¢f 2/ (Wohlgemuth et al.,
2001; 2002): Der Wegintegrator der Wiistenameisen funktioniert auch bei dreidimen-
sionalen Liufen und ermdglicht den Tieren, sich auch dann in stark hiigeligem Ge-

linde genau zu orientieren, wenn Hin- und Riickweg voneinander abweichen.

Propriozeption als wabrscheinliche Basis der Raumlagewahrnehninng

Der genaue Mechanismus, mit dessen Hilfe Wistenameisen Neigungen des Un-
tergrunds wahrnehmen konnen, ist zurzeit noch ungeklirt. Borstenfelder an den
Hiftgelenken, am Gelenk zwischen Kopf und Thorax sowie zwischen Petiolus und
Gaster spielen bei Formica polyctena eine wichtige Rolle in der Wahrnehmung der rela-
tiven Stellung der Korperteile zueinander (Markl, 1962). Diese konnten es den Amei-
sen dartiber hinaus ermdoglichen, thre Korperlage in Bezug zur Schwerkraft einzu-
schitzen. Allerdings bewirkte bei Cataghphis fortis die Manipulation der Borstenfelder
im Nacken und zwischen Petiolus und Gaster keine Anderung der Distanzwahrneh-
mung, wenn derart behandelte Tiere tiber eine Reihe kinstlicher Hiigel trainiert wur-
den (Wittlinger et al., 2007). Eine propriozeptive Wahrnehmung der Raumlage ist

dennoch auch bei Cataghphis nicht ausgeschlossen. Einige Borstenfelder (z. B. an
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Coxa und Trochanter) liegen zu verdeckt, um experimentell manipuliert werden zu
koénnen, ohne dass die Ameisen dabei Schaden nehmen wiirden. Auch Operationen
der Antennen, die ebenfalls eine Rolle in der Schweresinneswahrnehmung spielen,
sind aus diesem Grund nicht praktikabel (Wittlinger et al., 2007). Diese nicht mani-
pulierbaren Sinnesorgane konnten auch bei dem Ausfall anderer Borstenfelder noch
ausreichend Informationen iiber die relative Lage der Extremititen liefern. Allerdings
ist Markl (1962) zufolge der Wegfall einzelner Borstenfelder nicht véllig kompensier-
bar. Dagegen sprechen jedoch die Beobachtungen von Wittlinger, dessen Ameisen
auch nach Rasur bzw. Festlegung von Gelenken korrekt die Grunddistanz einer Hii-
gelstrecke mafBen (Wittlinger et al., 2007). Wohlgemuth et al. (2002) beluden Wiisten-
ameisen auf ihrem Pronotum mit zusitzlichen Gewichten, um so die Schwerewaht-
nehmung der Tiere zu beeinflussen und dadurch eine Fehleinschatzung der Grund-
distanz eines hiigeligen Weges hervorzurufen. Auch diese Manipulation hatte keinen
Effekt auf die korrekte Messung der Grunddistanz. Allerdings konnten in diesem
Fall die Tiere nicht direkt nach der Manipulation getestet werden, sondern erst zu ei-
nem spiteren Zeitpunkt. Es ist moglich, dass die Ameisen in der Zwischenzeit ihre
Schweresinneswahrnehmung kalibrieren konnten, ahnlich wie es thnen bei einer Ver-
inderung der Beinlinge moglich ist (Wittlinger et al., 2006; 2007). Zusammenfassend
lisst sich damit eine Rolle der Borstenfelder und Gelenke zwischen den Segmenten
bei der Wahrnehmung der Schwerkraft und Korperlage im Raum nicht ausschlieB3en,
wobei die genannten Befunde diese Erklirung bei Cazaghphis jedoch unwahrschein-

licher werden lassen.

Allothetische Raumlagebestinmung

Uber die Nutzung allothetischer Informationen, um die Korperlage im Raum zu
bestimmen, z. B. durch die Wahrnehmung der Horizontlinie oder die Anderung der
subjektiven Wahrnehmung von Sonnenposition, Polarisationsmuster oder den
Spektraleigenschaften des Himmels, ist bislang bei Cataghphis wenig bekannt. Wird
wihrend einer Dressur den Ameisen auf Rampen das Polarisationsmuster sowie die
Sonnenposition vorenthalten, zeigen sie im Test unter freiem Himmel eine verringer-
te Akzeptanz angebotener Abstiege (Hel3, 2007). Da der Schrittzéhler des Wegin-
tegrators jedoch nur arbeitet, wenn die Ameise anhand des Polarisationsmusters oder

der Sonnenposition ihre Laufrichtung bestimmen kann (Ronacher et al., 2006; Som-
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mer und Wehner, 2005), konnten die Auf- und Abstiege zwar wahrgenommen, dann
aber nicht weiter verarbeitet worden sein. Laborversuche an Cataghphis fortis und
C. nodus legen weiterhin nahe, dass das Polarisationsmuster fiir die Raumlagewahr-

nehmung nicht erforderlich ist (Hel3, 2007).

Ob Wiistenameisen die Rotation des Abbildes ihrer Umwelt im optischen System
zur Wahrnehmung von Anderungen der Korperlage nutzen konnen, ist bislang nicht
klar. Allerdings ist eine genaue Kenntnis der Korperlage im Raum fir fliegende In-
sekten von Bedeutung. Im Flug werden unerwinschte Drehungen um die Koérper-
achsen mithilfe der optomotorischen Antwort kompensiert (siche z. B. Srinivasan,
2001). Ein System, das im Flug Rotationen relativ zur Umwelt wahrnimmt, kénnte
auch bei Ameisen Informationen tber eine Verinderung in der Korperlage in Bezug

auf den Horizont etc. liefern.

Auch wenn der genaue Mechanismus der Neigungswahrnehmung noch nicht auf-
geklirt ist, zeigt der hier beschriebene Versuch doch deutlich, dass die Messung von
Wegstrecken bei Cataglyphis nicht blof3 durch einen simplen Schrittzihler erfolgt.
Vielmehr scheinen die gemessenen Entfernungen vor ihrer Einspeisung in den Weg-
integrator mit einer Neigungsmessung in einer Weise gewichtet zu werden, dass bei
Steigungen oder Gefillen die Grunddistanz Eingang in den globalen Vektor findet.
Hierftr wire rein mathematisch erforderlich, dass Cataghphis die gelaufene Strecke (s)
entsprechend einer Cosinusfunktion mit dem Winkel des Anstiegs zur Horizontalen

(@) in die entsprechende Grunddistanz (g) umwandelt:

g =s-cosc

Feblerguellen allothetischer Ranmilagewabrnebniung

Die zweite wichtige Informationsquelle des Wegintegrators ist das Muster polari-
sierten Himmelslichts, das von Cataghphis (und anderen Insekten) als wichtigster
allothetischer Kompass genutzt wird (Fent, 1986; Wehner, 1997). Allerdings ist es bei
dem hier dargestellten Experiment moglich, dass systematisch auftretende Fehler die
Wahrnehmung der Kompassrichtungen beeinflussten. Hierbei handelt es sich jedoch
nur um Vermutungen, die im Folgenden der Vollstindigkeit halber Erwihnung fin-
den sollen. Meine Versuche waren nicht geeignet, diese Fehler nachzuweisen oder

sogar zu quantifizieren.
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Zunichst einmal bestand eine Diskrepanz darin, welchen Teil des Himmels die
Ameisen sahen: Wihrend des Trainings und im Lauf zur Futterquelle, die dem Test
direkt vorausging, hatten die Ameisen nur einen eingeschrankten Blick auf den
Himmel. Im Testlauf, der auf freiem Feld stattfand, hatten die Tiere dagegen ein un-
eingeschrinktes Gesichtsfeld. Hieraus ergeben sich systematische Unterschiede in der
Wahrnehmung von Himmelsrichtungen (Miiller, 1989). Die Gro3e und Richtung die-
ses Navigationsfehlers in den Kanalsegmenten hingt sowohl von der Laufrichtung
(und damit der Ausrichtung des Kanals) als auch von dem sich daraus ergebenden

Winkel relativ zum Sonnenazimut ab.

Ein weiterer systematischer Fehler in der Richtungswahrnehmung koénnte auftre-
ten, sobald sich eine Ameise auf einer Rampe befindet. Der von Cataghphis verwen-
dete Himmelskompass kann als ein Detektor verstanden werden, der die Ausrichtung
der Symmetrieebene des E-Vektormusters im Himmelslicht wiedergibt (Rossel und
Wehner, 1984; 1986; Wehner, 1982). Was tatsichlich geschieht, ist eine Mittelung der
Polarisationsrichtungen und -intensititen Gber einen groBen Bereich des sichtbaren
Himmels (Wehner, 1994). Wenn der Sonnenazimut nicht in einer Linie mit dem Ka-
nal liegt und zudem der ,,unter der Rampe* liegende Teil des Himmels verdeckt wird,
ergibt die Mittelung des Polarisationsmusters einen abweichenden Azimut. Daher
konnten die Ameisen, wenn sie sich auf einer Rampe befinden, filschlicherweise eine
Verinderung ihrer (horizontalen) Laufrichtung wahrnehmen. In der geraden Kon-
trolle trat ein derartiger Fehler nicht auf (Abbildung 5 D). Ein méglicher Grund ist,
dass etwaige Fehler aus Auf- und Abstieg spiegelbildlich zueinander sind und sich
dadurch gegenseitig autheben. Diese Symmetrie, deren Ursache in der geraden Linie
von Auf- und Abstieg liegt (und die damit ebenfalls fiir den kritischen Test gilt), ist
unabhingig von der Position der Sonne und der daraus folgenden Orientierung des
Polarisationsmusters. Da den Ameisen jedoch nicht nur das Polarisationsmuster,
sondern auch die Position der Sonne selbst sowie die spektralen Gradienten des
blauen Himmels als Richtungsgeber zur Verfiigung stehen (Wehner, 1997), konnten

auch sie zur Kompensation der hypothetisierten Fehler beitragen.

Nicht zuletzt ergeben sich aus unserem Wissen tiber den Wegintegrator der Amei-
sen Vorhersagen fiir systematische Fehler, deren Ursprung in der erzwungenen ein-

seitigen Kursinderung zu suchen ist (Hartmann und Wehner, 1995; Merkle et al.,
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20006; Miller, 1989; Miiller und Wehner, 1988). Da alle diese Fehler sich in Abhingig-
keit von der Tageszeit in unterschiedlich starker Weise tberlagern, ist es nahezu un-
moglich, den Gesamteinfluss vorherzusagen, den diese Fehlerquellen auf die Rich-
tung haben, die von den Ameisen im Test eingeschlagen wurde. Tatsichlich
entsprechen die gemessenen Laufrichtungen erstaunlich genau den Erwartungswer-
ten (Abbildung 5 A, B und D). Lediglich im Fall der Laufdistanz-Kontrolle
(Abbildung 5 C und Tabelle 1) zeigen die Ameisen einen deutlichen systematischen
Fehler. Die Tiere kompensierten den zweiten Teil des L-férmigen Auslaufs zu stark
und steuerten auf dem Rickweg zu weit ins Innere des Dreiecks, das von Nest, Ka-
nalbiegung und Futterquelle gebildet wird (Abbildung 3 C). Dieser systematische
Fehler bei L-férmigen Dressurkanilen wurde bei Cataghphis zuerst beschrieben
(Miller, 1989; Miller und Wehner, 1988) und spiter auch bei anderen Insekten sowie
Siugetieren gefunden (Etienne et al., 1996; Séguinot et al., 1998). Allerdings ldsst sich
bislang noch nicht schlissig erkliren, wieso dieser sogenannte Miiller-Wehner-Fehler
nicht auch in der Grunddistanz-Kontrolle sowie im kritischen Test auftrat. Eine
mogliche Erklirung ist, dass der zweite Teil des L-formigen Kanals zu kurz war, um
diesen Fehler hervorzurufen. Experimente, in denen der Muller-Wehner-Fehler auf-
trat, wurden mit deutlich lingeren Kanilen durchgefithrt (Muller, 1989; Miiller und
Wehner, 1988).

Verkiirzte Heimlinfe bei ungewobnten optischen Eindriicken

Die Genauigkeit des Wegintegrators bei dreidimensionalen Laufen ldsst sich auch
an der Strecke messen, die eine Ameise auf dem Heimweg in gerader Linie zurtck-
legt, bevor sie sich mit augenfilligen Spiralliufen auf die Suche nach dem Nestein-
gang macht. Diese Distanzen unterschieden sich bei dreidimensionalen Auslaufen
und der Grunddistanz-Kontrolle nicht voneinander, wohingegen die Tiere aus der
Laufdistanz-Kontrolle erwartungsgemal3 weiter liefen (Abbildung 6, siche auch
Abbildung 7). Dieses Ergebnis stiitzt also ebenfalls den Befund, dass der Wegintegra-
tor der Ameisen Steigungen und Gefille in derselben Weise verarbeitet wie die ent-
sprechenden Grunddistanzen in der Horizontalen. Allerdings ist erwihnenswert, dass
in allen Fillen die vor dem Einsetzen des Suchverhaltens gelaufenen Distanzen kiir-
zer als die erwarteten waren. Dieses Phinomen des ,,UnterschieBens® wurde wieder-

holt in Versuchen beobachtet, in denen der Auslauf vom Nest in einem Kanal, der
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getestete Heimlauf dahingegen auf freiem Feld stattfand (Burkhalter, 1972; Collett et
al., 1999; Collett et al., 2003; Miiller, 1989; Wehner, 1982). Die wahrscheinlichste Er-
klirung fiir das vorzeitige Ende des vom Heimvektor gesteuerten Laufs ist die Dis-
krepanz zwischen dem visuellen Umfeld, wie es die Ameise aus ihrem Training fiir
die Region um den Nesteingang erwartet, und der tatsdchlichen Sicht, die sich ihr bie-
tet. Die Speicherung von Landmarken in Nestnihe (Bisch-Knaden und Wehner,
2003) und die Fihigkeit des von Landmarken gesteuerten Routengedichtnisses, den
Heimvektor des Wegintegrators zu unterdriicken (Andel und Wehner, 2004), konnte

bereits demonstriert werden.

Die Suchdichtediagramme (Abbildung 7) zeigen, dass die Ameisen durch das Un-
terschiefen die meiste Zeit ithrer Nestsuche auf derjenigen Seite der erwarteten
Nestposition verbringen, die der Futterquelle zugewandt ist. Unter natiirlichen Um-
standen, d. h. au8erhalb eines Versetzungsexperiments, wiirden die Ameisen damit in
einem Gebiet suchen, das ihnen bekannt sein musste. Damit sollten die Ameisen in
der Lage sein, visuelle Landmarken wiederzuerkennen, die sie erst vor kurzem wie-
derholt auf ihren Laufen zwischen Nest und Futterquelle passiert hatten, und die sie

nun zurtick zum Nesteingang leiten sollten (Sommer und Wehner, 2004).
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4.  Speicherung von Teilstrecken und deren Eigenschaften

4.1. Einleitung

Um sich entlang dreidimensionaler Wege zu orientieren, konnten Wiistenameisen
ithren 2D-Wegintegrator mit Zusatzinformationen iber Steigungen und Gefille ver-
kntipfen; dies ist die zweite Hypothese, die in der allgemeinen Einleitung vorgestellt
wurde (Seite 13). Damit wiren auch Richtungsinderungen entlang der Vertikalen ein
Bestandteil des prozeduralen Routengedichtnisses, das bislang fiir die Ebene be-

schrieben wurde (Collett et al., 2006; Knaden et al., 2000).

Diese zweite Hypothese sollte tiberpriift und gleichzeitig genauer betrachtet wer-
den. Hierzu wurde untersucht, welche Eigenschaften eines geneigten Streckenab-
schnitts von den Ameisen etlernt und zu einem spiteren Zeitpunkt wieder abgerufen

werden. Die im folgenden Kapitel analysierten Qualititen sind:

1. die vertikale Richtungswahl (,,auf* oder ,,ab*)
2. die Weite eines Aufstiegs

3. der Winkel einer Steigung

Die vertikale Richtungswahl sowie der Steigungswinkel kénnen dabei jedoch nur
qualitativ untersucht werden: Akzeptieren Ameisen, fir die der Hinweg zu einer Fut-
terquelle im Training einen Aufstieg enthielt, auf dem Rickweg konsequenterweise
nur einen Abstieg — oder ebenfalls eine aufwirts fiihrende Rampe? Und dndert sich
die Suche nach Futter auf einer Rampe, wenn der Aufstieg im Test eine andere Stei-
gung aufweist als wihrend der Dressur? Beztglich der Aufstiegsweite kann dagegen
quantitativ untersucht werden, welchen Einfluss die Position der Futterquelle auf ei-

ner Rampe auf das Suchverhalten hat.

Die vorgegebenen Routen der Teilexperimente eines Versuchs unterscheiden sich
in Bezug auf die vertikale Dimension, sind aber hinsichtlich ihrer Abmessungen in
der Ebene identisch. Sollte, wie es die erste Hypothese der Einleitung postuliert
(Seite 12), die Reprisentation der Umwelt durch Cataghphis ausschlief3lich zweidimen-
sional sein, durften sich die Ergebnisse der Teilversuche folglich nicht voneinander
unterscheiden. Haben die vertikalen Eigenschaften der andressierten Routen jedoch
einen Finfluss auf das Verhalten der Tiere im Test, liefern diese Experimente Argu-

mente gegen eine reine 2D-Reprisentation.
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Kontexctbezogene Speicherung von Routen

Die australische Wistenameise Melophorus bagoti zeigt eine kontextbezogene Spei-
cherung landmarkenbasierter Routen: Unterscheiden sich Hin- und Riickweg eines
Futterlaufes durch landmarkenreiches Gelinde (weil der Lauf die Form eines Ring-
parcours annimmt), haben kunstlich versetzte, auf dem Weg zum Nest befindliche
Ameisen keine Schwierigkeiten nach Hause zu finden, wenn sie auf den erlernten
Heimweg treffen. Fihrt ihr Lauf sie dagegen in den Bereich ihrer andressierten Aus-
laufroute, konnen sie die Landmarken nicht zur Heimkehr nutzen und verhalten sich
desorientiert (Wehner et al., 2000). Melophorus kann offenbar nicht zu jeder Zeit auf
alle visuellen ,,Schnappschiisse® zugreifen, sondern muss thnen im selben Kontext —

Auslauf oder Heimweg — begegnen wie wihrend der Lernphase.

Obwohl an Cataghphis fortis noch kein vergleichbares Experiment beschrieben
wurde, wirft es zumindest auch fiir die dreidimensionale Orientierung eine interes-
sante Frage auf: Werden Auf- und Abstiege, dhnlich wie Landmarkenpanoramen bei
Melophorus bagoti, an den Kontext des Laufs gekniipft und in der Folge auch wieder
nur im selben Kontext akzeptiert? Thre Beantwortung konnte helfen, die Art der
Speicherung von Auf- und Abstiegen zu charakterisieren und eventuelle Parallelen
zum visuellen Routengedichtnis festzustellen. Zu diesem Zweck wurden Wisten-
ameisen in einem Ringparcours zu einer Futterquelle dressiert, bei dem nur der Hin-
weg Rampen enthielt, der Riickweg jedoch flach verlief. AnschlieBend wurde die Ak-
zeptanz von Aufstiegen bei diesen Tieren getestet, wenn sie auf dem Weg zur

Futterquelle bzw. zum Nest waren.

4.2. Spezieller Methodenteil
4.2.1. Vertikale Richtungswahl

In diesem Versuch sollte durch ein Wahlexperiment die Frage geklirt werden, ob
Wiistenameisen eine generelle Priferenz entweder fir Auf- oder fiir Abstiege zeigen,

und inwiefern diese Vorliebe durch vorhergehendes Training beeinflusst wird.

Drei Dressurformen gingen dem Testlauf voraus (Abbildung 8 A-C). Neben ei-
nem flachen Training und einer Dressur zu einer erhéhten Futterquelle, die Giber eine

Rampe erreicht wurde, fithrte die dritte Dressurform tber einen kiinstlichen Hugel
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(A-Dressur®). Versuchstiere wurden jeweils nur in einem der drei Parcours trainiert
und mussten die Futterquelle mindestens finfmal besucht haben, bevor sie getestet

wurden.

A

!

[ 12m !

F——52m [} 6,3 m

o
3

F———52m—— i 53m

Abbildung 8: Versuch zur vertikalen Richtungswahl. Schema der Dressur (A-C) und des
Testaufbaus (D). Dressuren: Kanéle fiihrten vom Nest (,,N“) zu einer Futterquelle (,,FQ“). Der
Weg dorthin verlief flach (A), Gber eine Rampe zu einer erhéht liegenden Futterquelle (B)
oder uber einen kiinstlichen Hiigel zu einer ebenerdigen Futterquelle (C). Im Test (D) konn-
ten am Startpunkt ,,S“ eingesetzte Tiere auf einem Heimlauf zwischen einer aufsteigenden
und einer absteigenden Rampe wéhlen.
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Nach erfolgreicher Dressur wurden die individuell markierten Tiere an der Fut-
terquelle in ein Réhrchen gelockt und ihr Heimlaufverhalten in einem Testaufbau
(Abbildung 8 D) untersucht. Dieser verlief erhoht und war parallel zum Dressurkanal
ausgerichtet. Der Aufbau stellte die Tiere nach 6 m in einer Erweiterung des Kanals
vor die Wahl, entweder eine aufsteigende oder eine absteigende Rampe zu betreten.
Notiert wurden in diesem Experiment die Wahl der Rampe sowie die auf ihr zurtck-
gelegte Strecke, bevor die Tiere das erste Mal umdrehten. Wiahrend eines Testlaufs
wurden maximal zehn Umkehrpunkte notiert; hatte ein Tier bis dahin keine der
Rampen betreten, wurde sein Fall nicht in der Auswertung bertcksichtigt. Um Rich-
tungspriferenzen ausschlieBen zu kénnen, gab es zwei Testaufbauten, wobei im ei-
nen Fall die absteigende Rampe links und die aufsteigende Rampe rechts im Kanal
lagen, im anderen Fall umgekehrt. Doppeltests von Individuen in beiden Testaufbau-
ten zeigten im Fall der A-Dressur, dass keine Richtungspriferenz vorlag (Mc-Nemar-
Test: p = 0,29). Im Fall von Flach- und Rampendressur stieg nur ein Tier auf, so dass

eine Auswertung auf Richtungspriferenz weder méglich noch erforderlich war.

4.2.2. Aufstiegsweiten

Gruppen von Ameisen wurden zu Futterquellen trainiert, die in unterschiedlichen
Héhen iber dem Boden lagen. Ein horizontaler Kanal verlief vom Nest zu einer
Rampe (Steigung: 70°), deren Basis in 6 m Entfernung stand. Eine Futterquelle war
entweder auf Bodenhéhe (0 cm) angebracht oder nach einer Aufstiegsweite von
50 cm, 100 cm oder 150 cm. Die Rampe war direkt oberhalb der Futterquelle ver-
sperrt, so dass die Ameisen nur bis zur anvisierten Dressurhohe aufsteigen konnten,

aber nicht weitet.

Parallel zum Dressurkanal verlief ein Testkanal, der in der Nihe des Nests Uber
eine Weiche mit dem Dressurkanal verbunden war. Der Testkanal fihrte zu einer
Testrampe (Ldnge: 2 m, Steigung: 70°). Diese war im jeweiligen Versuch so positio-
niert, dass das obere Ende der Testrampe dieselbe Grunddistanz zum Nest aufwies
wie die Futterquelle in der Dressur. Damit waren die Grunddistanz-Vektoren iden-
tisch, und zu beobachtende Unterschiede zwischen den Teilversuchen sollten damit

auf die zuvor erfahrenen Dressurhohen der Tiere zurickzufuhren sein. Die Auf-
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stiegsweiten wurden nicht dadurch vergroBert, dass der Vektor beziiglich seiner
Grunddistanz am Kopf der Rampe endete und dadurch der Aufstieg erzwungen
worden wire. In einem entsprechenden Kontrollversuch wurden Ameisen auf eine
Aufstiegsweite von 50 cm dressiert und anschlieBend entweder auf einer Testrampe
an derselben Grunddistanz oder 1 m weiter vom Nest entfernt getestet. Die Weiten
der ersten Aufstiege dieser beiden Gruppen unterschieden sich nicht voneinander

(Mann-Whitney-U-Test: p = 0,87)

Neben dem Testkanal befand sich eine weitere 2-m-Rampe als Attrappe, deren
Zweck war, im Dressur- wie im Testkanal denselben visuellen Eindruck einer neben

dem Kanal stehenden Rampe zu erzeugen.

Ameisen, die individuell markiert worden waren und die mindestens zehn proto-
kollierte Besuche an der Futterquelle absolviert hatten, wurden einzeln bei einem ih-
rer nichsten Ausldufe iiber die Weiche in den Testkanal geleitet und die Position der
ersten zehn Umkehrpunkte wurde protokolliert. In die Auswertung floss jeweils die
Weite des ersten Aufstiegs auf die Testrampe ein. Die Datensitze der Teilversuche
wurden anschlieBend mit dem Kruskal-Wallis-H-Test verglichen und mit dem

Games-Howell-Folgetest auf paarweise Unterschiede untersucht.

4.2.3. Steigungswinkel

Um die Reaktion der Wiistenameisen auf Verinderungen im Winkel einer Rampe
zu untersuchen, wurden Versuchstiere auf eine Rampe dressiert und im anschlieen-
den Test mit einem Anstieg konfrontiert, der wieder an derselben Position lag, jedoch

eine andere Steigung aufwies.

Individuell markierte Ameisen wurden durch einen 6 m langen Kanal zu einer
Rampe trainiert, die im Winkel von 45° anstieg. Nach 50 cm Laufdistanz auf der
Schrige war eine Futterquelle angebracht. Die Besuche der einzelnen Ameisen wur-
den protokolliert. Nach mindestens zehn Laufen wurden einzelne Tiere zur Kontrol-
le tber eine Weiche in Nestnihe in einen zweiten Kanal geleitet. Dieser fithrte zu ei-
ner Rampe von 290 cm Linge, die an derselben Grunddistanz wie die Dressurrampe
stand und ebenfalls mit 45° anstieg. Die ersten zehn Umkehrpunkte wurden proto-

kolliert und die Tiere anschlieBend wieder in den Dressurkanal gesetzt.
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Nach weiteren fiinf Laufen zur Futterquelle wurden die Tiere tber eine weitere
Weiche fir den kritischen Test in einen dritten Kanal geleitet. Hier stand an dersel-
ben Grunddistanz wie in Dressur und Kontrolle eine 300 cm lange Rampe mit 70°

Steigung, Es wurden wieder die ersten zehn Umkehrpunkte protokolliert.

Zur statistischen Auswertung wurden die Positionen der ersten Umkehrpunkte
auf der Rampe herangezogen und die daraus ersichtlichen Weiten der ersten Aufstie-
ge in Kontrolle und Test mit dem Wilcoxon-Test fir paarweise verbundene Stich-
proben verglichen. Um besser zu veranschaulichen, in welchem Teil der Rampen sich
die Tiere wihrend des gesamten Testlaufs aufhielten, wurden aulerdem die relativen
Suchdichten auf den Rampen errechnet und grafisch dargestellt. Hierfiir wurde die
Rampe in Segmente von 10 cm Liange unterteilt und fir jedes Tier die Aufenthalts-
hiufigkeit in jedem Segment errechnet, normiert und abschlieBend fiir alle Tiere

summiert.

Um sicherzustellen, dass das beobachtete Verhalten auf die Ierdnderung der Stei-
gung zwischen Dressur und Test zuriickzufithren war, nicht aber auf die konkreten
Winkel, wurde der Versuch reziprok wiederholt, d. h. mit einer Dressur und Kontrol-

le auf einer Rampe mit 70° Steigung und anschlieBendem Test auf 45°.

4.2.4. Trennung von Aus- und Rucklauf

Durch eine Trennung des Weges zur Futterquelle und zuriick zum Nest konnte
untersucht werden, ob ein kombinierter Auf- und Abstieg wihrend des Auslaufs nur
zu einer Akzeptanz von Rampen auf diesem Teil des Weges fihrte, oder auch im

neuen Kontext des Riickweges.

Wihrend der Dressur konnten die Ameisen bei threm Lauf zur Futterquelle stets
nur einen Kanal nutzen, in den ein ,,A* eingebaut war (Abbildung 9). Die Distanz
zwischen Nest und Futterquelle betrug 6,7 m, der Aufstieg begann bei 3,5 m (Ram-
penlinge: 1,5 m; Steigung: 70°; erhéhtes horizontales Stiick: 33 ¢cm). Die Futterquelle
lag ebenerdig und war wie das Nest von einer 10 cm hohen Manschette eingefasst.
Der zur Futterquelle fihrende Kanal endete iiber der Einfassung (kleines Bild in
Abbildung 9), in welche die Ameisen auf ihrem Weg fielen. Der Kanal fir den

Rickweg zum Nest verlief leicht ansteigend (maximale Steigung: 3,5°), um seinerseits
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tber der Manschette zu enden, die das Nest umgab. Die geringe Fallh6he von 10 cm

fuhrte bei den Ameisen zu keinen erkennbaren Irritationen.

Abbildung 9: Aufbau fiir getrennte Aus- und Riicklaufe. Auf dem Weg zum Futter mussten
die Ameisen stets einen Auf- und Abstieg liberqueren, der Riickweg verlief flach. Erhohte
Kanalenden (Einschaltbild) erlaubten die Nutzung von Hin- und Riickweg jeweils nur in der
vorgesehenen Richtung.

Das Training zur Futterquelle verlief wie immer schrittweise. Da dies jedoch zu
Beginn der Dressur bedeutet hitte, dass die Tiere in dieser Zeit die A-Konstruktion
auch auf dem Riickweg tiberquert hitten, wurden die Tiere zunichst flach dressiert,
bevor das ,,A“ in den Kanal eingesetzt wurde. Die somit schon mit der Futterquelle
vertrauten Tiere tiberquerten daraufhin problemlos den kinstlichen Higel, liefen im

flachen Kanal zurtick und hatten damit den Ringparcours erlernt.

Jedes Versuchstier war individuell markiert und wurde einmal auf dem Weg zur
Futterquelle und einmal auf dem Riickweg getestet. Nach Einsatz der A-Konstruk-
tion mussten die Tiere mindestens zehnmal die Futterquelle besucht haben, bevor sie
getestet wurden. Der Test auf dem Hinweg fungierte dabei als Kontrolle und ge-
schah tber eine Weiche in Nestnihe. Die Testrampe war 2,0 m lang, stieg mit 70° an
und stand direkt neben dem Aufstieg des Dressurkanals. Nach dem Test in der Kon-
trollsituation musste eine Ameise weitere fiinfmal Futter eingetragen haben, bevor sie
auch auf dem Rickweg getestet wurde. Zu diesem Zweck stand parallel zum Dres-

suraufbau ein Kanal, der zunichst fiir 1,85 m horizontal verlief. Dies entsprach der
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Distanz von der Futterquelle zur hinteren Basis der A-Konstruktion. Daran schloss
sich eine 1,9 m lange Testrampe mit 70° Steigung an. In Kontrolle und kritischem
Test wurden die ersten zehn Kehrtwenden protokolliert. Die Aufstiegsweite bis zur
ersten Kehrtwende wurde zwischen Kontrolle und kritischem Test mit dem
Wilcoxon-Test fir verbundene Stichproben verglichen. Der technisch bedingte Un-
terschied in der Linge der Testrampen — 200 cm in der Kontrolle, 190 cm im kriti-
schen Test — wurde in der Analyse kompensiert, indem Aufstiegsweiten von 190 cm

und gréBer zusammengefasst wurden.

4.3. Ergebnisse
4.3.1. Vertikale Richtungswahl

Die untersuchten Tiere zeigten eine klare Priferenz, auf die absteigende Rampe
zu laufen (Tabelle 2). Flachdressierte Tiere drehten allerdings schon nach recht kur-
zer Strecke auf der abschussigen Rampe das erste Mal um, wihrend rampen- und A-
dressierte Tiere in der Mehrzahl der Fille auf den Rampen bis zu ihrem Ende liefen.
Die Hiufigkeiten, mit denen sich die Ameisen in den Dressuren fir Auf- oder Ab-
stiege entschieden, unterschieden sich nicht voneinander (y*-Homogenititstest:
» > 0,05), wobei die geringe Besetzung der Zellen die Moglichkeit gesicherter statisti-
scher Aussagen jedoch einschrinkt.

Tabelle 2: Vertikale Richtungswahl. Anzahl der getesteten Tiere; Haufigkeiten, mit denen Tie-
re sich fir Auf- bzw. Abstiege entschieden, sowie der Median der Strecke, die auf der jewei-

ligen Rampe vor der ersten Kehrtwende gelaufen wurde. Die aufsteigende Rampe endete
nach 100 cm, die absteigende nach 150 cm. *: Kein Median, da nur ein Wert vorhanden.

Aufstiege Abstiege
Dressur N
n Median n Median
Flach 22 0 - 22 58 cm
Rampe 29 1 100 cm* 28 150 cm
A 41 6 100 cm 35 150 cm
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4.3.2. Speicherung von Aufstiegsweiten

Die Position der Futterquelle auf einer Rampe — an deren Basis bzw. nach einer
Distanz von 50, 100 und 150 ¢m — fithrte im Test zu stark unterschiedlichen Auf-
stiegsweiten, bevor die getesteten Tiere zum ersten Mal auf der Rampe umkehrten
(Abbildung 10; Kruskal-Wallis-H-Test: p < 0,001). Die Ergebnisse der Dressur zur
Rampenbasis sind zur Verdeutlichung zusitzlich als Histogramm dargestellt

(Abbildung 11).
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Abbildung 10: Aufstiegsweiten nach einer Dressur auf unterschiedliche Rampenhohen. Dar-
gestellt sind Median, Interquartilbereich, 10. und 90. Perzentil. Paarvergleich der unter-
schiedlichen Dressurtypen: Games-Howell-Folgetest.
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Abbildung 11: Haufigkeiten von Aufstiegsweiten nach der Dressur auf die Rampenbasis
(,,0 cm“ in Abbildung 10).

Die horizontal verlaufende Dressur zur Rampenbasis 19ste im Test zwel unter-
schiedliche Suchverhalten aus: Wihrend die Mehrzahl der Ameisen im unteren Be-
reich der Rampe umkehrte, stiegen einige Individuen weit auf die Testrampe auf. Alle
Dressurtypen, bei denen die Ameisen schon in der Dressur mehrmals auf die Rampe
gestiegen waren, resultierten in Aufstiegen bis ins oberste Viertel der Rampe. Die
Liufe der rampendressierten Tiere unterschieden sich dabei zum Teil noch einmal
untereinander. Wahrend die Aufstiegshohen der 50cm- und 100cm-dressierten Tiere
gleich waren, unterschieden sich beide von den Werten der 150cm-Dressur, deren
Individuen fast alle bis ans obere Ende der Rampe liefen. Eine genauere Abgrenzung
ist nicht moglich, da die Testrampe anscheinend zu kurz war. Die am oberen Ende
gestauchten Verteilungen deuten darauf hin, dass die Ameisen auf einer lingeren

Testrampe noch weiter aufgestiegen wiaren.
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4.3.3. Steigungswinkel

Ameisen, die auf eine Rampe mit einer Steigung von 45° dressiert worden waren,
zeigten ein deutlich verindertes Suchverhalten, wenn sie im Test mit einer steileren
Rampe konfrontiert wurden. In der Kontrolle mit einer Rampe der gleichen Neigung
wie in der Dressur (Abbildung 12 A) stiegen die Tiere relativ weit auf, bevor sie das
erste Mal umkehrten (Median = 167,5 cm). Im weiteren Verlauf der Suche deckten
die Tiere die gesamte Lange der Rampe ab, wobei die Maxima der Aufenthaltsdichten

im Bereich der Basis sowie im Bereich der ersten Kehrtwenden liegen.
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Abbildung 12: Suchverhalten auf Rampen unterschiedlicher Steigung (N = 30).
(A) Kontrolle: Die Rampe wies wie im Training eine Steigung von 45° auf; (B) Kritischer Test:
An derselben Grunddistanz stiegen die Ameisen auf eine Rampe mit 70° Steigung. Schwarze
Balken: Histogramm der ersten Umkehrpunkte auf der Rampe. Gefiillte Flache: Relative
Suchdichte auf der Rampe im Verlauf der ersten zehn Umkehrpunkte.
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Im kritischen Test auf einer Rampe mit stirkerer Steigung (Abbildung 12 B) keht-
ten viele Tiere schon nach einer relativ kurzen Strecke das erste Mal um (Median =
85 c¢cm). Auch in ihrer weiteren Suche konzentrierten sich die Tiere auf den unteren
Bereich der Rampe. Die Verteilung der ersten Umkehrpunkte unterschied sich stark

zwischen Kontrolle und Test (Wilcoxon-Test: N = 30; p < 0,01).

Man koénnte nun die Ergebnisse des vorangehend dargestellten Versuchs dahin-
gehend interpretieren, dass die verkiirzten Liufe im kritischen Test ihre Ursache
nicht darin haben, dass die Steigung gegentiber der Dressursituation verandert wurde,
sondern dass es explizit der steilere Anstieg war, der zu verkiirzten Laufen fiihrte.
Um diese Hypothese zu prifen, wurde das Experiment in reziproker Weise wieder-
holt: An eine Dressur auf eine Rampe mit 70° Steigung schlossen sich in diesem Fall
ein Kontrolllauf mit derselben Steigung sowie ein kritischer Test mit 45° steilem An-
stieg an. Die Ergebnisse entsprechen recht gut denjenigen des ersten Versuchs
(Abbildung 13). Auch unter diesen Versuchsbedingungen stiegen die Tiere in der
Kontrolle (70°) weit hinaus tber die Dressurdistanz von 50 cm die Rampe auf, bevor
sie das erste Mal umkehrten (Median = 245 cm). Die gesamten Suchliufe decken, wie
in der Kontrolle des urspriinglichen Versuchs, auch in seiner reziproken Form einen
GroBteil der Rampe ab. Dagegen finden sich im kritischen Test (45°) bis auf einen
Datenpunkt alle ersten Umkehrpunkte im unteren Bereich der Testrampe (Median =
100 cm). Auch der weitere Verlauf des Suchverhaltens konzentrierte sich im kriti-
schen Test wieder auf die untere Hilfte. Auf der Basis der ersten Umkehrpunkte lie-
Ben sich damit wieder deutliche Unterschiede zwischen den Liufen in der Kontrolle
und im kritischen Test feststellen (Wilcoxon-Test fiir verbundene Stichproben: N =

21; < 0,001).
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Abbildung 13: Suchverhalten auf Rampen unterschiedlicher Steigung (N = 21), reziproke
Versuchsdurchfiihrung. (A) Kontrolle: Rampe mit der gleichen Steigung wie in der Dressur
(70°); (B) Kritischer Test: An derselben Grunddistanz stand eine Rampe mit 45° Steigung.
Schwarze Balken: Histogramm der ersten Umkehrpunkte auf der Rampe. Gefiillte Flache:
Relative Suchdichte auf der Rampe im Verlauf der ersten zehn Umkehrpunkte.
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4.3.4. Trennung von Aus- und Riicklauf

In diesem Versuch mussten Arbeiterinnen von Cataghphis aut dem Weg vom Nest
zur Futterquelle einen Auf- und Abstieg iberwinden, nicht aber auf dem Rickweg.
Diese Form der Dressur fihrte nicht dazu, dass die Tiere in anschlieBenden Tests
Rampen nur auf dem Hinweg akzeptierten (Abbildung 14). Die Aufstiegsweiten auf
Rampen unterschied sich nicht zwischen Hin- und Rickweg (Wilcoxon-Test fiir ver-

bundene Stichproben: p > 0,05).
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Abbildung 14: Verteilung der Aufstiegsweiten auf Rampen beim Lauf zur Futterquelle und
zuriick zum Nest. Die Tiere hatten wahrend der Dressur einen Auf- und Abstieg nur auf dem
Hinweg erlernt, der Riickweg war stets flach. Paarweiser Test mit N = 24.
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4.4. Diskussion
4.4.1. Vertikale Richtungswahl

Wiistenameisen wiahlten im gegebenen Versuchsaufbau fiir ihren Heimweg deut-
lich hdufiger eine absteigende Rampe als eine aufsteigende. Da dies auch fir flach-
dressierte Tiere gilt, Ameisen also, die noch nie in ihrem Leben eine stark abschiissige
Wegstrecke zuriickgelegt hatten, konnte man auf eine allgemeine Priferenz von Ge-
fillen gegentiber Steigungen schlieBen. Allerdings drehten die flachdressierten Amei-
sen bereits nach relativ kurzer abgestiegener Strecke das erste Mal um. Dies legt den
Schluss nahe, dass sich die Tiere in der Folge doch gegen den abschiissigen Weg ent-

schieden.

Bei rampentrainierten Tieren entsprach der Abstieg im Testaufbau der Rampe,
welcher die Tiere im vorhergehenden Training auf dem Heimweg zum Nest begeg-
net waren. Die aufsteigende Rampe dagegen stellte zwar auch eine allgemeine verti-
kale Richtungsinderung dar, einen Anstieg hatten die Tiere jedoch nie auf dem
Heimweg, sondern immer nur auf dem Auslauf hin zur Futterquelle tiberwunden.
Bis auf ein Tier wihlten alle Ameisen den Abstieg, der mit der vorhergehenden Er-

fahrung an dieser Stelle identisch war, und liefen bis ganz nach unten.

Auch bei den A-dressierten Ameisen entschied sich die tiberwiegende Zahl fur die
absteigende Rampe, die sie meistens vollstindig hinunterliefen. Diese Form der
Dressur resultierte allerdings in der héchsten Zahl an Tieren, die sich fur die aufstei-
gende Rampe entschieden und diese auch bis zu ihrem Ende erklommen (6 von 41).
Doch diese sechs Tiere konnen allenfalls als statistisch ungesicherter Trend angese-

hen werden, der keine gesicherten Riickschlisse erlaubt.

Die Ergebnisse legen nahe, dass Teilstrecken nur in sehr allgemeiner Form abge-
speichert werden, oder dass Cataghphis auch stark von ihrer vorhergehenden Erfah-
rung abweichende Wegstrecken toleriert. In der A-Dressur wurden die Tiere durch
einen Parcours trainiert, in dem sowohl beim Hin- als auch beim Riickweg zuerst ein
Anstieg und dann ein Abstieg auftraten. Diese Reihenfolge scheint im Testlauf kei-
nen starken Einfluss auf die Entscheidungen der Ameisen genommen zu haben, da
sich die Uberwiegende Zahl der Versuchstiere fir die absteigende Rampe entschied.

Immerhin wihlten nach dieser Dressurform einige Tiere auch die aufsteigende Ram-
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pe, was bei Flach- und Rampendressur bis auf einen Fall nicht vorkam. Tolerieren A-
trainierte Ameisen — unabhingig von der Reihenfolge — Auf- und Abstiege auf dem
Rickweg, weil sie beide auch im Training kennenlernten, wihrend rampendressierte
Tiere fast ausschlief3lich die Abstiegsrampe wihlten, die mit ihren Erfahrungen kon-

gruent war?

Diese Auslegung lisst sich nicht mit Sicherheit vertreten, da die Entscheidung A-
trainierter Ameisen zugunsten der aufsteigenden Rampe nicht deutlich genug ausfiel.
Die allgemeine Bevorzugung der Abstiegsrampe kénnte zudem ihre Ursache nicht im
Abstieg an sich haben, sondern vielmehr durch den mit ihm verbundenen visuellen
Eindruck motiviert sein. Wenn die Ameisen auf den Entscheidungspunkt zuliefen,
an dem sie entweder den Weg zur auf- oder zur absteigenden Rampe wihlten, war im
einen Kanal die Sicht nach vorne durch die aufragende Rampe blockiert. Die Tiere
liefen damit auf eine dunkle Wand zu. Im Kanal der Abstiegsrampe dagegen ging der
Blick der Ameisen in Laufrichtung unversperrt bis zum Horizont. Dieser Kanal, der
offensichtlich nicht zu einem Hindernis fiihrte, konnte fur die Ameisen attraktiver
gewesen sein — selbst wenn sich die Versuchstiere im Fall der flachtrainierten Indivi-
duen letztendlich Gberwiegend gegen einen vollstindigen Abstieg entschieden. A-
dressierte Tiere konnten dagegen durch ihr vorhergehendes Training daran gewohnt
gewesen sein, auch einen Weg zu akzeptieren, der sie zu einem im Kanal aufragenden

Hindernis fihrte.

Letztendlich ldsst dieser Versuch den Schluss zu, dass A-trainierte Wiistenameisen
eine Abstiegsmdglichkeit an der erwarteten Position auch dann akzeptieren, wenn ihr

nicht — wie im vorhergehenden Training — ein Aufstieg vorausging.

4.4.2. Speicherung von Aufstiegsweiten

Wiistenameisen speichern bei einer erhoht positionierten Futterquelle nicht nur,
dass der Weg dorthin einen Aufstieg enthilt, sondern in gewissem Umfang auch die
Distanz, die auf der Steigung zuriickgelegt werden muss. Flachdressierte Tiere such-
ten in der Mehrzahl der Fille im unteren Bereich der Rampe nach der etrlernten Fut-
terquelle. Ein Teil von ihnen stieg jedoch auf und erklomm die Rampe bis zum En-

de. Méglicherweise weist die deutlich bimodale Verteilung der Kehrtwenden auf zwei
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unterschiedliche Taktiken hin, mit denen Ameisen auf das Ausbleiben einer erwarte-
ten Futterquelle reagieren konnen. Wihrend ein Teil in der ndheren Umgebung
sucht, um diese Futterquelle eventuell doch noch zu finden, machen sich andere In-
dividuen auf, um jenseits der bekannten Futterquelle liegendes, unbekanntes Terrain

zu erkunden.

Bei den Versuchstieren, die schon in der Dressur auf eine Rampe aufgestiegen
waren, ist klar erkennbar, dass nicht nur die Tatsache abgespeichert wurde, dass die
Futterquelle auf einer Rampe gelegen war, sondern sich auch die Dressurweite im
Suchverhalten niederschldgt. Je héher die Tiere im Training dressiert wurden, desto
hoher liegt der Median der Aufstiege (Abbildung 10). Allerdings zeigt sich auch, dass
die Ameisen in jedem Fall deutlich hoher aufsteigen, als es der Dressurweite entspro-
chen hitte. Eine genaue Quantifizierung ist nicht moglich, da die Tiere in sehr vielen
Fallen das obere Ende der Testrampe erreichten und es damit unmdglich ist zu sa-
gen, wie weit sie auf einer lingeren Rampe noch aufgestiegen wiren. In der Ebene
zeigt Cataghphis ein als Sektorentreue bezeichnetes Verhalten: Ist eine Nahrungsquelle
erschopft, so wird die Suche bevorzugt in derselben Himmelsrichtung ausgeweitet
(Wehner, 1987 fur C. bicolor; Wehner, 2003 fir C. fortis). Ob die hier beschriebenen
Aufstiege als Aquivalent zu dieser Sektorentreue anzusehen sind, lisst sich nicht mit
abschlieBender Sicherheit sagen, da die Tiere in einem Kanal nicht dieselbe Freiheit

der Richtungswahl genielen wie auf freiem Feld.

4.4.3. Steigungswinkel

Die Verinderung des Steigungswinkels einer Rampe gegeniiber der vorhergehen-
den Dressur 16st bei Cataghyphis fortis eine Verinderung im Suchverhalten aus. In den
Kontrollversuchen des Experiments, bei denen die Steigung der Rampe in Dressur
und Test identisch war, schossen die Tiere deutlich iiber die Position der Futterquelle
wihrend des Trainings hinaus. Die Suchdichteverteilung der Kontrollen (Abbildung
12 A und Abbildung 13 A) zeigt auB3erdem, dass sich die Suche der Ameisen tber ei-
nen grof3en Teil der Rampe erstreckte. Dass es sich hierbei wahrscheinlich um die na-
tirliche Reaktion der Ameisen auf das Ausbleiben einer eflernten Futterquelle han-

delt, legen zwei Dinge nahe. Erstens tritt dieses Suchverhalten sowohl in der
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Kontrolle des urspriinglichen Versuchs (Dressur auf 45°) wie auch in seiner rezipro-
ken Form (Dressur auf 70°) auf. Und zweitens entspricht das im vorliegenden Expe-
riment gefundene Verhalten recht gut demjenigen aus dem Versuch zur Speicherung

der Aufstiegsweiten (4.3.2, Seite 43) bei einer Dressurweite von 50 cm.

Im kritischen Test wurden die Ameisen an derselben relativen Position wie wah-
rend der Dressur auf eine Rampe mit anderer Steigung geleitet (70° Steigung im ur-
springlichen Versuch, 45° im reziproken Aufbau). Die verinderte Neigung der
Rampe hatte einen ausgeprigten Effekt auf das Suchverhalten der Tiere. Die ersten
Umkehrpunkte auf der Rampe befanden sich deutlich niher an der Rampenbasis als
in den entsprechenden Kontrollen. Die Verteilung der Suchdichten belegte weiter,
dass die Ameisen nun ihre Suche auf den unteren Bereich der Rampe konzentrierten.
Im urspringlichen Versuch (Dressur: 45°%; Test: 70°) liegt der Gipfel der Suchdichte-
verteilung sogar recht exakt an der Stelle im Kanal, an der in Bezug auf die zurtickge-
legte Distanz auf der Rampe die Futterquelle zu finden sein miisste. Da aber in den
bisherigen Versuchen Cataghphis auf das Ausbleiben einer andressierten Futterstelle
mit UberschieBen reagierte, kann man diesen Befund als Zufall ansehen. Bereits in
der spiegelbildlichen Anordnung des Versuchs (Dressur: 70°% Test: 45°) liegt das

Maximum der Suchdichte wieder deutlich jenseits der andressierten Position.

Zunichst belegen die Ergebnisse klar, dass die Ameisen im Versuch zwischen den
Rampen mit 45° und 70° Steigung unterscheiden konnten. Was die zugrunde liegen-
de Wahrnehmung der eigenen Lage im Raum anbelangt, ist dieser Befund nicht wei-
ter iiberraschend. Geblendete, aber in Bezug auf ihre Propriozeptoren unversehrte
Individuen der Art Formica polyctena konnten sich noch anhand der Schwerkraft orien-

tieren, wenn die Neigung zur Horizontalen lediglich 3,5° betrug (Markl, 1962).

Die im Vergleich zu den jeweiligen Kontrollen verkirzten Suchliufe im kritischen
Test deuten darauf hin, dass sich ein Grof3teil der Tiere dagegen entschied, weit auf
diese Rampe aufzusteigen, deren Steigung ihnen unbekannt war. Die Ameisen lehn-
ten also eine Rampe mit einer von der Dressur abweichenden Steigung ab. Dies legt
den Schluss nahe, dass die Neigung eines Streckenabschnitts, ebenso wie die darauf
zuriickgelegte Strecke, abgespeichert wird und eine Diskrepanz zwischen erlernter

und erfahrener Strecke das Suchverhalten verindert.
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Aus dem zuerst durchgefithrten Versuch zur Unterscheidung von Steigungswin-
keln (Dressur: 45°; Test: 70°) lieBe sich theoretisch noch eine andere Interpretation
ableiten. Es wire denkbar, dass die Tiere auch einen Wegabschnitt anderer Steigung
akzeptieren und das Zentrum ihres Suchbereichs entsprechend anpassen. Dies wiirde
eine Analogie zum Verhalten in den Experimenten von Wohlgemuth e a/. (2001) dar-
stellen. Dort reagierte ein GrofBteil der Tiere auf eine grundsitzliche Anderung der
angebotenen Kanalstrecke (Dressur: hugelig; Test: flach, und umgekehrt) mit einer
Korrektur der gelaufenen Strecke, um unabhingig vom zurtckgelegten Weg an der-
selben Grunddistanz zu suchen. Im hier beschriebenen Steigungswinkel-Versuch
liasst sich die Position der Futterquelle auf der schrigen Rampe auf dreierlei Weise
definieren, namlich beztiglich (1) der gelaufenen Strecke, (2) der Grunddistanz und

(3) der Hohe tber dem Boden. Diese Werte ergeben sich aus den Formeln

h=s-sina
und
g=s-cosa,

wobei h = Hohe, s = auf der Rampe gelaufene Strecke, a = Steigung der Rampe und
g = Grunddistanz. Vergleicht man nun die Daten aus Kontrolle und kritischem Test
anhand der errechneten Hohe bzw. der Grunddistanz, so unterscheiden sie sich nicht
mehr in Bezug auf die Hohe (Wilcoxon-Test: N = 30; p = 0,318), aber in Hinsicht
auf die Grunddistanz (Wilcoxon-Test: N = 30; p < 0,001). Dass die Tiere trotz dieses
Befunds nicht die Hohe einer Futterquelle iiber Grund als Bezugspunkt ihrer Such-
liufe heranziehen, zeigen die entsprechenden Ergebnisse der reziproken Versuchs-
durchfithrung. Bei der Dressur auf 70° unterschieden sich Kontrollliufe beztiglich
der Hohe (Wilcoxon-Test: N = 21; p < 0,001), nicht aber hinsichtlich der Grunddis-
tanz (Wilcoxon-Test: N = 21; p = 0,728).

Die plausibelste Erklirung der beobachteten Liufe bleibt also, dass die Ver-
suchstiere eine Rampe unbekannter Steigung ablehnen und ihre Suche nicht mehr
auf die Futterquelle ausgerichtet ist. Es wire denkbar, dass die Tiere die Rampenba-
sis erkunden, um den Aufstieg mit der ihnen bekannten Steigung wiederzufinden.
Diese Vermutung kann jedoch nur durch weiterfithrende Experimente geklirt wer-
den, bei denen die Tiere gleichzeitig aus Aufstiegen unterschiedlicher Steigung wih-

len konnen.

53



4. Speicherung von Teilstrecken und deren Eigenschaften

4.4.4. Trennung von Aus- und Rucklauf

Ameisen, deren Weg hin zur Futterquelle einen An- und Abstieg beinhaltete, nicht
jedoch der Riickweg, akzeptierten im folgenden Test sowohl auf dem Weg zur Fut-
terquelle wie auch auf dem Weg zum Nest einen Anstieg. Die Aufstiegsweiten unter-
schieden sich nicht statistisch, obwohl einige Tiere auf dem Weg zur Futterquelle
(d. h. in der Kontrolle) ihre erste Kehrtwende im Bereich der Rampenbasis vollzogen

(Abbildung 14).

Dass Wiistenameisen Informationen tber Auf- und Abstiege speichern, haben die
in diesem Kapitel beschriebenen Versuche bereits belegt. Allerdings fehlt bislang
noch eine Antwort auf die Frage, in welcher Form vertikale Richtungsinderungen
gespeichert werden. Eine Mdéglichkeit wire, dass die auf einer Rampe zurtickgelegte
Teilstrecke dhnlich wie eine Landmarke — quasi als ,,Wegmarke® — mit dem Aus- oder
Ricklauf assoziiert wird. Landmarken werden von Ameisen entlang eines erlernten
Weges antizipiert (Collett et al., 1992; Graham et al., 2003), wobei jedoch bei unter-
schiedlichem Hin- und Riickweg die Sequenz der Landmarken immer nur im ent-
sprechenden Kontext des Hin- oder Riickweges zur routenbasierten Orientierung
verwendet werden kann (Wehner et al., 2006). Ahnelte die Reprisentation eines Auf-
bzw. Abstieges durch die Ameisen also dem der visuellen Landmarken, so wiirde
man erwarten, dass das Auftauchen einer Rampe im falschen Kontext zu Irritationen
bei den getesteten Ameisen fithren wiirde. Dies ist im vorliegenden Experiment ganz
klar nicht der Fall. Vielmehr traten zogerliche Aufstiege mit frithen Kehrtwenden auf
der Rampe hiufiger in der Kontrollsituation auf. Aus diesem Ergebnis ldsst sich der
Schluss ableiten, dass sich die Akzeptanz eines Aufstiegs nicht nur auf den Kontext
(des Hin- oder Riicklaufs) beschrinkt, in welchem er wihrend einer Dressurphase er-

lernt wurde.

Die Ursache fir die unerwarteten frithen Kehrtwenden in der Kontrolle ist unklar.
Allerdings wurden sie auch schon wihrend der Dressur bei den Ameisen beobachtet,
und zwar auch bei Tieren, die den Ringparcours bereits mehrere Male durchlaufen
hatten. Damit ist ein Effekt, der auf die eigentliche Testprozedur zuriickgeht, auszu-
schlieBen. Moglicherweise spielt hierbei der Umstand eine Rolle, dass bei Cataghyphis,
wenn sie sich mittels Wegintegration orientiert, ein Lauf zu einem bekannten Ort

immer den um 180° invertierten, vorherigen Lauf widerspiegelt (Collett et al., 1999;
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Wehner et al., 2002). Da dieser im Ringparcours keinen Aufstieg beinhaltete, konnten
die Ameisen sowohl wihrend der Dressur als auch wihrend des Kontrolltests bei ih-
rer Begegnung mit der Rampe einen Weg ohne Aufstieg gesucht haben. Dementspre-
chend lidge die Ursache der deutlich geringeren Zahl an frithen Kehrtwenden im kri-
tischen Test darin, dass der unmittelbar vorausgehende Lauf zur Futterquelle einen
An- und Abstieg enthielt und damit auch auf dem Rickweg eine Rampe akzeptabel

war.

Allerdings sind diese Ergebnisse bei weitem nicht ausreichend, um eine abschlie-
Bende Aussage tber die Form der Speicherung von Anstiegen zu machen. Sie dienen
vielmehr als erster Hinweis darauf, dass sich die Reprisentation von Rampen durch

die Ameisen noch nicht klar einer Kategorie von Gedichtnisinhalten zuordnen lasst.
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5.  Langfristige Akzeptanz von Rampen
5.1. Einleitung

Die in Kapitel 4.3.4 (Seite 48) beschriebenen Versuche mit getrennten Aus- und
Ruicklaufen zeigten, dass Cataghphis einen Aufstieg auf dem Weg zum Nest auch
dann akzeptierte, wenn sie wihrend der Dressur Rampen nur im Kontext des entge-
gengesetzten Weges, vom Nest zur Futterquelle, begegnet war. Dieser Befund provo-
ziert eine Folgefrage, die den untersuchten Kontext, in dem Wiistenameisen mit Auf-
oder Abstiegen konfrontiert werden, noch weiter fasst: Wie reagieren die Tiere auf
Rampen, die weder rdumlich noch zeitlich mit den zuvor erlernten Routen zu einer
Futterquelle tbereinstimmen? Haben also die Laufe tber Auf- und Abstiege hin zu
einer Futterquelle den Effekt, dass Steigungen und Gefille auch dann akzeptiert und
gelaufen werden, wenn die Ameisen ihnen entlang der Route zu einem ganz anderen

Ort oder zu einem spiteren Zeitpunkt begegnen?

5.2.  Spezieller Methodenteil

Dressur in entgegengesetzten Richtungen

Um diesen Fragen nachzugehen, wurden Wistenameisen in einem Parcours dres-
siert, der eine Rampe enthielt, und darauf folgend die Akzeptanz fiir Abstiege in ei-
nem ganzlich anderen Kontext untersucht. Im kritischen Test wurden Ameisen am
ersten Dressurtag Uber eine Rampe zu einer erhéhten Futterquelle gefithrt, wihrend
in der Kontrollsituation der Weg flach verlief (Abbildung 15 A bzw. B). Die Tiere
wurden individuell markiert und ihre Besuche an der Futterquelle notiert. Eine Min-
destanzahl von finf Besuchen wurde vorausgesetzt, um ein Tier am folgenden Tag
zu testen. Die Mehrzahl der Tiere besuchte im Verlauf der Dressur die Futterquelle

jedoch weit tber zehnmal.
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A Dressur, 1. Tag

f 9,0m !
B
N@st FQ
— |
f 9,0m {
C Dressur, 2. Tag
FQ Nest

D Test, 2. & 4. Tag

} 13,5 m |

Abbildung 15: Schemata der Dressur- und Testaufbauten im Versuch zur langfristigen Ak-
zeptanz von Rampen. Dressuren: (A) kritischer Test, erster Tag; (B) Kontrolle, erster Tag;
(C) Dressur am zweiten Tag in der entgegengesetzten Himmelsrichtung; (D) Testsituation fiir
kritischen Test und Kontrolle. ,,FQ“: Futterquelle; ,,S“: Startpunkt des Testlaufs.

Am Folgetag wurden die Tiere sowohl im kritischen Test als auch in der Kontrol-
le in der entgegengesetzten Himmelsrichtung zu einer ebenerdigen Futterquelle
dressiert. Damit sollte das neue Training so wenig Ahnlichkeit wie méglich mit der

Dressur des Vortages haben.

Dressur in derselben Richtung

Der kritische Test wurde auch noch einmal in einer Anordnung wiederholt, bei
welcher die Dressuren am ersten und zweiten Tag in dieselbe Himmelsrichtung lie-

fen. In diesem Fall entsprachen sich die Wege am ersten und zweiten Tag also hin-
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sichtlich der Grundposition der Futterquelle sowie der Himmelsrichtung des dorthin
fihrenden Weges. Der im Testkanal auftretende Abstieg war jedoch nicht mit dem an
diesem Tag zuvor absolvierten, flachen Auslauf kongruent, sondern mit dem am

Vortag erfahrenen Training.

Test und Auswertung

Bei der flachen Dressur, die dem Test vorausging, war keine Mindestzahl von
Besuchen an der Futterquelle mehr notwendig, und Individuen mit ausreichendem
Training am Vortag wurden in den Testkanal versetzt. Dieser verlief zunichst fur
1 m erhoht und fihrte dann tber eine Rampe zu einem ebenerdigen Kanal von 12 m

Linge (Abbildung 15 D).

Im Test wurden die ersten zehn Kehrtwenden eines Tiers notiert. Daraus wurde
die Haufigkeit der Tiere ermittelt, die entweder direkt abstiegen oder zunichst auf
der Rampe wieder umkehrten. Die Tiere des kritischen Tests in entgegengesetzter
Richtung zur Dressur am ersten Tag wurden nach einem Tag Pause noch einmal ge-
testet, um die lingerfristige Akzeptanz von Abstiegen zu untersuchen. Die Haufig-
keit, mit der Tiere auf der Rampe oder im daran anschlieBenden flachen Kanal um-
kehrten, wurde mit dem y>-Homogenititstest verglichen. Zellen, die zu einer
heterogenen Verteilung beitrugen, wurden mittels der quadrierten standardisierten

Residuen ermittelt.

Dariiber hinaus wurde anhand der gesamten zehn Umkehrpunkte die relative
Suchdichte innerhalb des gesamten Testkanals ermittelt und graphisch dargestellt.
Dafir wurde der gesamte Kanal in Abschnitte von 10 cm Linge unterteilt und fiir
jedes Tier die relative Aufenthaltshaufigkeit in jedem dieser Abschnitte errechnet. Die
Daten wurden fiir jedes Tier normiert und anschlieBend fiir den kritischen Test und
die Kontrolle aufsummiert. Dieser Datensatz kann allerdings nicht sinnvoll statistisch
ausgewertet werden, da es sich um eine Mischung aus verbundenen und unverbun-
denen Datenpunkten handelt. Sein Zweck ist allein die graphische Veranschaulichung
des Suchverhaltens innerhalb der jeweiligen Stichproben. Stattdessen wurde das
Nestsuchverhalten der Ameisen anhand der Faktoren Genaunigkeit und Unsicherbeit be-

trachtet.
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Die Genauigkeit der Nestsuche wurde anhand der Distanz zwischen der erwarte-
ten Nestposition und dem Median der Umkehrpunkte jeder Ameise gemessen. Diese
Werte wurden mit dem Kruskal-Wallis-H-Test auf Unterschiede tberprift, die an-

schlieBend mit dem Games-Howell-Folgetest lokalisiert wurden.

Unter Unsicherheit wird in diesem Zusammenhang verstanden, wie gewiss sich
die Ameisen in ihrer Einschitzung der Nestposition waren. Der Bereich, in dem eine
Wiistenameise nach dem Nest sucht, vergrofiert sich beispielsweise mit der zwischen
Futterquelle und Nest zurtickgelegten Distanz (Merkle et al., 2006). Dies wird als
Anpassung an die gro3eren Fehler des Wegintegrators bei lingeren Distanzen ver-
standen. In geraden Kanilen resultiert dies in einer Vergréflerung des Bereichs zwi-
schen den Kehrtwenden (Sommer und Wehner, 2004). Bleiben die Dressurdistanzen
gleich, kénnen Unterschiede in der GrofB3e des Suchbereichs Hinweise darauf liefern,
ob andere Faktoren einen Einfluss auf die Unsicherheit der Nestposition haben. Als
Maf3 fir die GroBle des Suchbereichs wurde fiir jedes Individuum der Interquartilbe-
reich der zehn notierten Umkehrpunkte bestimmt. Die so erhaltenen Werte jeder

Stichprobe wurden mit dem Kruskal-Wallis-H-Test verglichen.

5.3. Ergebnisse

Wiistenameisen Ubertragen eine erlernte Akzeptanz von Auf- und Abstiegen auch
auf vollig andere Futtersuchliufe. Im kritischen Test, bei dem die Dressur am Vortag
eine Rampe enthielt, drehten nur wenige Tiere wihrend des Abstiegs um, obwohl
dieser vollig inkongruent mit dem direkt zuvor gemachten, horizontalen Auslauf war
(Abbildung 16). Auch am vierten Tag des Experiments, d. h. nach drei Tagen mit
Futtersuchldufen in vollig flachem Terrain, akzeptierte der groBte Teil der Ver-
suchstiere noch die Rampe im Test