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A. Einleitung, Vorversuche und Problemstellung

In den festen Sandbdden mancher nordafrikanischer Halbwiistengebiete
fallen zahlreiche Hohlen mit etwa 1 cm Eingangsdutchmesser auf. Wihrend
der heiBlen Jahreszeit erscheinen ihre Bewohner — Wiistenasseln der Art
Hemilepistus reaumnri — mit oder kurz nach Sonnenuntergang zur Nahrungs-
suche an der Oberfliche. Zwei bis vier Stunden nach Sonnenaufgang ver-
schwinden sie wiedet. Im Frithjahr kann man sie wihrend des gesamten Tages
auBlethalb der Hohlen antreffen. Wiistenasseln zihlen in ihrem Lebensraum
zu den hiufigsten Tieren: an dicht besiedelten Stellen leben im Spitsommer
auf 100 gm bis weit tiber 10 000 Individuen. Die Tatsache, dafl es Asseln mit
offensichtlich groSem Erfolg gelungen ist, in derartig lebensfeindliche Biotope
einzudringen, verdient Beachtung.

Setzt man Wiistenasseln wihrend der heiBen Stunden eines Sommertags
auf die besonnte Bodenobetfliche (etwa 50—60 °C), dann sterben sie schon
nach etwa 15—30 Minuten. Uberleben kann nur die Wiistenassel, die zu
bestimmten Zeiten Untetschlupf in einer Hohle findet. Man muf3 daher erwar-
ten, daB die Asseln {iber Vethaltensmechanismen verfiigen, die ihnen recht-
zeitigen Zugang und sicheren Platz in einer Hohle garantieren.

Im Sommer ziehen sich die Asseln nach ihren Ausfliigen immer in schon
vorhandene Hohlen zuriick. Gribt man die zwischen 1—2 m langen und
0,4—0,8 m tiefen Hohlen auf, dann kann man iiber 60 Individuen in einem
Bau finden. Handelt es sich hierbei um eine zufillige Aggregation, die sich
von Aktivititspetiode zu Aktivititspetiode dndert? Markiert man die Be-
wohner einer Hohle und beobachtet sie {iber mehrere Tage, dann fallen 3
bemerkenswerte Tatsachen auf:
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1. Die Insassen einer Hohble kebren nach ihren Ausfliigen regelmifig zu dieser
Hible zuriick. 2. Es bandelt sich nm eine geschlossene Gemeinschaft. Thre Mitglieder
erkennen sich gegenseitig und verteidigen ihre Hihle gegen Fremde. 3. Innerhalb der
Gemeinschaft findet man Zusammenarbeit und Arbeitsteilung.

Ziel der votliegenden und nachfolgender Untersuchungen ist es, Ent-
stehung, Entwicklung und 6kologischen Anpassungswert der Gemeinschaften
— vor allem im Hinblick auf Probleme ethologischer Adaptationen an ein
Extrembiotop — zu analysieren.

Uber Verhalten und Okologie von H. reaumnri liegen nur bruchstiickhafte
Einzelbeobachtungen vor (VANDEL 1924, VERRIER 1932, CLOUDSLEY-THOMPSON
19562, EpNEY 1958, WARBURG 1968). MARiKOVSKY (1969) beobachtete eine
verwandte Art, /. rhinoceros, am Balkasch-See.

B. Beobachtungsgebiete und -zeit

Unser Hauptbeobachtungsgebiet lag in Siidtunesien, etwa 15 km SSE von Gabes, etwa 4 km
von der Kiiste entfernt und zwischen 5—20 m iiber Meereshohe. Es gehort zur geographischen
Litoralzone des Golfes von Gabes, was eine Milderung des saharischen Klimas zur Folge hat:
mittlere Temperatur im kiltesten Monat (Januar) 10,8 °C, im heiBesten Monat (August) 27,4 °C;
absolutes Minimum —3 °C, absolutes Maximum 53 °C (die metereologischen Daten wurden in den
Jahten 1901 —-1960 in Gabes gesammelt, s. MenscHING 1968). NiedetschlagmiBig zihlt diese Region
zu den ariden Gebieten Tunesiens (<C200 mm im Jahresmittel, in Trockenjahren <100 mm). Die
steppenmilige Vegetation setzt sich aus einer artentreichen einjdhtigen Kriuterflora, die gréBten-
teils bereits im Mai verdorrt ist, und perennierenden, durch starke Beweidung meist verkriippelten
Biischen und Sttiuchern zusammen. Det Boden besteht iiberwiegend aus Feinsand, der nach Dutch-
feuchtung und anschlieBender Trocknung seht hart wird. Flugsand — ein, die Vetbreitung von
H. reaumuri limitierendet Faktor — findet sich in nennenswetter Menge nur in den das Beobachtungs-
gebiet dutchzichenden Trockentilern.

1969 verbrachten wir das Ende des Monats August und die erste Septemberhilfte in diesem
Gebiet, 1970 hielten wir uns von Anfang Mirz bis Anfang Mai und im Dezember (und Anfang
Januar 1971) dott auf.

Zu kiirzeren Beobachtungen hatten wir in den Jahren 1963 in Tunesien und Agypten, wo
H. reaumuri auch in echte Wiistengebiete vorgedrungen ist, und 1968 in Libyen Gelegenheit.

C. Ergebnisse

I. Vergleich der Situation im Sommer und Winter mit der im Friihjahr

Im Sommer und Winter beherbergten mit wenigen Ausnahmen (<<59%,)
alle bewohnten Hohlen Gruppen von wenigstens 10 bis 62 Individuen. In der
2. Mirzwoche dagegen fanden wir in 70 von 100 Hohlen ein Pirchen; in den
restlichen 30 hielt sich nur ein ¢ oder ein & auf.

Nach diesen Beobachtungen sind folgende Annahmen naheliegend und
miissen diberpriift werden: '

1. Grinder der Hohlengemeinschaft ist ein Pirchen. 2. Die Hohlen-
gemeinschaft ist ein Familienverband. 3. Die Hohlengemeinschaften 16sen sich
zu Beginn des Friihjahrs auf.

Die folgenden Ausfithrungen beschiftigen sich mit dem 1. Punkt.

II. Paarbildung

Begegnen sich zwei gleich- oder verschiedengeschlechtliche Wiistenasseln
auBerhalb einer Hohle oder deren nichster Umgebung, dann reagieren sie
entweder tiberhaupt nicht aufeinander oder sie weichen sich — vor allem nach
Berithrung — aus. Nie fanden wir Anhaltspunkte, die auf eine Paarbildung
auBBerhalb der Hohle schlieBen lieBen.
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1. Hohlenerwerb

Von Anfang Mirz bis Anfang Mai konnten wir in einem Gebiet, in dem
mehr als 10 000 Asseln lebten, nur 18 99 und 10 3¢ direkt beim Neubau einer
Hohle beobachten. Asseln ohne eigene Hshle versuchten im Frithjahr grund-
sitzlich, in eine schon bewohnte Héhle einzudtingen (s. S.137) oder eine
leere — meist vorjadhrige — Hohle in Besitz zu nehmen. Letzteres taten 33
und 99 mit der gleichen Bereitschaft, wie sehr zahlreiche Beobachtungen und
folgendes Experiment zeigten: in einem 3 mXx5m messenden Areal des
Untersuchungsgebietes wurden aus 15 Hohlen die odet der Besitzer entfernt.
Mehrmals tiglich wurde kontrolliert, ob und von wem diese Hohlen besetzt
wurden. Neue Insassen entfernten wir gleich wieder. Innerhalb von 7 Tagen
hatten insgesamt 14 Asseln, und zwar 8 33 und 6 2@ — jeweils allein — eine
der freien Hohlen bezogen.

2. Das Vethalten der einzelstehenden Hohlenbesitzer

Einzelstehende Hohleneigentiimer sitzen — immer Kopf dem Eingang
zugewandt — wihrend der Aktivititsphasen!) normalerweise am Eingang
(s. Abb. 1) oder nur 1—3 cm darunter. Bei ungiinstigen Witterungsbedingun-
gen (unter 14 °C, tiber 35 °C, statkem Wind, leichtem Regen) und in der Zeit
zwischen den Aktivititsphasen sitzen sie meist tiefer in ihren Hohlen. Ist die
neuerworbene Hohle linger als 4—5 cm, dann baut der Besitzer nur selten.
Nur 3 von 10 Asseln vetlassen wihrend der ersten 24 Std. nach Inbesitznahme
ihre Hohlen zur Nahrungssuche. Diese Austliige, die bis etwa 1 m vom Hohlen-
eingang wegfiihren, dauetten in den beobachteten 8 Fillen nicht linger als
1/, Std., im Mittel rund 15 Min. Die Besitzer kehren danach immer zu ihren
Hshlen zuriick. 4 von 10 einzelstehenden Hohlenbesitzern entfernen sich sogar
innerhalb von 72 Std. nicht von ihrer Hohle oder aus deren allernichster
Umgebung?). Der Besitzer bewacht und verteidigt seine neuerworbene Hohle:
Sitzt et noch nicht direkt am Eingang, dann riickt er, sobald ein Artgenosse
an den Hohleneingang kommt, schnell nach oben und ,,schligt® nach diesem.
In,,Wichterstellung* ist der Koeper leicht sichelférmig gebogen (vgl. Abb. 1);
beim Schlagen (Abb. 2) wird det Vorderkérper kurz nach hinten oben ge-
wotfen. (Hochriicken und Schlagen auslésende Reize sind: leichte Erschiitte-
rungen, optische Wahrnehmung von Bewegungen, Ieichte Berithrung an den
Tergiten und Fiihlern.) Lt sich die fremde Assel durch vielfaches Schlagen
nicht vertreiben, dann verklemmt sich det Wichter (Abb. 3) zwischen den
gegeniibetliegenden Hohlenwinden. Geschlechtsspezifische Unterschiede im
Wichterverhalten konnten nicht festgestellt werden.

3. Erkennen und Aufsuchen des Geschlechtspartners

Die in Tab. 1 wiedetgegebenen Beobachtungen zeigen, daf sich hohlen-
lose Asseln intensiv und ausdauernd vorwiegend an solchen Hohlen um EinlaB3
bemiihen, die von einem alleinstehenden, andersgeschlechtlichen Artgenossen
besetzt sind.

Erkennen sich die Geschlechtspartner am Verhalten bei ihrer Begegnung am Hohleneingang ?
Der Eindringling nihert sich dem Wichter langsam und betastet jhn vorsichtig mit den FiihlernS),

1y Als Aktivititsphasen werden diejenigen Tageszeiten bezeichnet, wihrend der sich wenig-
stens 5—109%, der im Beobachtungsgebiet wohnenden Asseln regelmiflig auBerhalb ihrer Hohlen
aufhalten. Im Frithjahr ist dies meist zwischen 7.30 und 11.00 und von 16.00—18.30 Uht der Fall.

2) Sie ernihren sich von trockenen Pflanzenteilen, die der Wind an den Eingang geweht hat.
Falls die Winddrift nicht fiit geniigend Nahtung sotgt, verlingern sie ihre Hohle und verzehren
einen Teil des dabei anfallenden Matetials.

8) Hier und im folgenden sind immer die 2. Antennen gemeint. Bei allen Oniscoideen sind die
1, Antennen sehr stark reduziert,
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Tab. 1: Geschlecht der einzelstehenden Hohlenbesitzer bzw. (wenn die Héhle schon von einem
Pirchen bewohnt war) der Wichter, bei denen sich Eindringling-& oder Eindringling-Q zwischen
dem 16.—28. 3. linger als 10 Minuten intensiv um Einla3 bemiihten.

Bei Pirchen wird in dieser Tab. der Wichter an erster Stelle geschrieben

Geschlecht des Geschlecht des H.-Besitzers oder Wachters

Eindringlings N 2 ET] 2
s 4 41 2 {+1%) 6
? 3 3 12 1

a Dieses & zerrte den Wichter aus der Hohle.

worauf dieser regelmifBig schligt. Der Eindringling kann schon nach dem ersten Fithlerkontakt
mit dem Wichter weggehen und nach einet neuen Hohle suchen. In einem solchen Fall ist der
Eindringling fast immer mit dem Wichter gleichgeschlechtlich. Sonst zieht er sich nach dem Schlagen
des Wichters nur maximal 2 cm vom Hoéhleneingang zuriick. Dott bleibt er einige Sek. oder Min.
sitzen (im Extremfall auch Stunden), bevor er den Wichter wiedet betastet. Mit zunehmender Zahl
der Abweisungen dutch den Wichter wird die Wahrscheinlichkeit grdBer, daBl auch ein nicht mit
dem Wichter gleichgeschlechtlicher Eindringling abwandert.

Gegeniiber einer vetschiedengeschlechtlichen Assel, die sich ausdauetnd um Einlal bemiiht,
andert der einzelstehende Wichter normalerweise sein Verhalten: Er schligt mit geringerem Nach-
druck, hort schlieBlich ganz damit auf und klemmt sich nur fest. Der Eindringling beginnt nun
— wie beim Graben — mit den vorderen Beinpaaten auf den Peraeontergiten des Wichters zu
schatren (Abb. 4). Mit dem Scharren, das in Phasen von wenigen Sek. bis 5 Min. Dauer etfolgt und
von sehr verschieden langen Pausen (einige Sek. bis 1/ Std.) unterbrochen witd, erreicht der Ein-
dringling nach minimal 20 Min. bis maximal 14 Std. (im Mittel nach 2,1 + 1,5 Std n =19), daB
ihn der Wichter in die Hohle liBt. Dabei kann dieser entweder aus der Hohle kommen (Abb. 5)
oder — bei groferem Innendurchmesser der Hohle — sich flach an die Wand pressen und den
Eindringling an sich votbei in die Hohle lassen. Oder abet er riickt nur etwas tiefer in die Héhle
und 148t den Eindringling seine Position und seine Funktion als Wichter iibernehmen. Unter natiit-
lichen Bedingungen wird det Eindtingling im ersten Fall nie mehr verttieben. Beim letztgenannten
EinlaBmodus dagegen kann er vom alten Héhlenbesitzer wieder verjagt werden (vgl. S. 139).

Das Verhalten von Wichter und Eindringling am Héhleneingang lieB
nie regelhafte geschlechtsspezifische Unterschiede erkennen. Auffallend war
immer, mit welcher Haufigkeit sich beide gegenseitig mit den Fiihlern be-
tasteten (Abb 6) 33 von Porcellio dilatatus erkennen geschlechtsreife 99 nur,
wenn sie sie mit den Fiihlerendgliedern betiihten (LEGRAND 1958). Bevor die
Frage geklirt werden konnte, ob dasFiihlerbetasten auch bei H. reaumuri etwas
mit dem Erkennen des Geschlechtspattners zu tun hat, mulite — als Voraus-
setzung fiir die entscheidenden Experimente — zunichst versucht wetden,
unter experimentellen Bedingungen Paarbildungen zu induzieren:

1. Schiisseln von 30 X 30X 25 cm wurden 20 cm hoch mit durchfeuchtetem, festgestampftem
Sand gefiillt, In diesen Untergrund bohrten wit 10 leicht schrige, 15 cm tiefe und 0,9 cm weite
Hohlen. Dann setzten wit in jede Schiissel 15 33 und 15 29. Die Hohlen wurden normalerweise
von der jeweils ersten Assel, 3 oder 9, die auf den Eingang stieB, besetzt und wie eine Hohle im
natiirlichen Biotop verteidigt. Die Versuche wurden vor Beginn der morgendlichen Aktivititsphase
angesetzt und nach Ende der 2. Aktivititsphase ausgewertet. In 64 der 74 von 2 Asseln besetzten
Hohlen waren je ein & und ein @, in 6 waten 233 und in 4 2 2. Demnach kommt es auch unter
diesen experimentellen Bedingungen zu Paarbildungen. Eine andere Erklirung fiir die hochsignifi-
kante Bevorzugung eines verschiedengeschlechtlichen Partners erscheint wenig wahrscheinlich. .

2. In GefiBlen von 10x 10X 10 cm wurden — mit jeweils vier 6 cm tiefen Héhlen -- dhnliche
Versuche durchgefiihrt. Im Gegensatz zu den unter 1. geschilderten Bedingungen setzten wir nun
zunichst 2 33 und 2 99 in die Hohlen. Nachdem jeder der 4 Hohlenbesitzer 3—6 Std. als Wachter
in seiner Hohle verbracht hatte, wurden je GefiB} gleichzeitig 5 a‘a‘ und 5 99 eingesetzt. In 25 Hohlen
mit 2 Insassen, in denen zunichst 33 Wichter waren, fanden wir 24mal &, @ und nur einmal &,3.
Fast identisch flel das Ergebnis in den Versuchen aus, in denen die 2 Wichter waren: 32mal &, ¢
und 2mal @, P.

Die Tatsache, daf sich beim 1. Versuch mehr gleichgeschlechtliche Paare bildeten, hat aller
Wahrscheinlichkeit nach nichts mit det Versuchsmethodik zu tun. Ein Teil dieser Versuche fand
bei relativ niedrigen Temperaturen statt (12—15 °C): Von 27 Paaren waren unter diesen Bedingun-
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Abb 1: Wiistenassel in Wichterhaltung am Eingang ihrer Hohle

Abb. 2: Der Wichter schligt durch Hochwerfen des Vorderkorpers (vgl. die Ausgangsstellung
in Abb. 1) nach einem fremden Eindringling

Abb. 3: Ein Wichter verklemmt sich zwischen den gegeniiberliegenden Hohlenwinden. Die

kegelformigen Hocker auf der Kopfoberseite und den vorderen Paraeontergiten diirften sehr

wahrscheinlich im Zusammenhang mit der spezifischen Art der Hohlenverteidigung selek-
tioniert worden sein
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gen 7 gleichgeschlechtlich. Gleichartige Versuche bei hoheren Temperaturen (20—28 °C) ergaben
ein Verhiltnis von 44 8, @ zu 3 gleichgeschlechtlichen Paaten. Dies spricht seht dafiir, daB héhlen-
lose Asseln unter ungiinstigen AuBenbedingungen in einet Hohle vor allem Unterschlupf und nicht
vornehmlich einen Pattner suchen. DaB ein Teil der Wichter ihre Bauten bei ungiinstigen Wetter-
verhiltnissen mit geringerer Intensitit verteidigt, 1468t sich direkt beobachten. Sobald wieder giinsti-
gete Witterungsbedingungen hettschen, jagen die Wichter gleichgeschlechtliche Eindringlinge, die
sie nie an sich votbei, sondetn nur iibet sich gelassen haben, immer aus der Hohle.

Diese Versuchsergebnisse etlaubten eine nihere Untersuchung der oben
gestellten Frage. Vor allem nach Versuchsmethodik 2 wurden zahlreiche Paar-
bildungsversuche mit Asseln angesetzt, denen wir die beiden letzten Glieder
an jeder Antenne mindestens 24 Std. (maximal 6 Tage) vor dem Versuch
amputierten: In 122 Fillen fanden wir am Ende des Versuchs ein verschieden-,
118mal ein gleichgeschlechtliches Paar in einer Hohle. Um nachzupriifen, ob
nicht Vetletzungseffekte fiir dieses Ergebnis ausschlaggebend sind, wurden
unter sonst identischen Bedingungen Versuche mit Asseln durchgefiihrt, deren
Fithlerendglieder wir mit farblosem Nagellack oder Emaillelack tiberzogen:
von 49 Paaren waren 22 verschieden- und 27 gleichgeschlechtlich. Auch wenn
nur das letzte Fihlerglied (beidseitig) amputiert wurde, konnte die 0-Hypo-
these: gleiche Wahlhiufigkeit eines gleich- und eines verschiedengeschlecht-
lichen Partners, nicht verworfen werden (100 Paare, davon 56 verschieden-
und 44 gleichgeschlechtlich).

Die Beobachtung, da3 es nach Amputation der Fiihlerendgliedet mit gleicher Wahtscheinlich-
keit zur Bildung gleich- und verschiedengeschlechtlicher Paare kommt, spricht fiir den Wegfall
eines gleichgeschlechtlichen Hemmfaktors. Wire ein — mit Fithlerrezeptoren wahrgenommenes —
auslésendes Metkmal des andersgeschlechtlichen Artgenossen von entscheidender Wichtigkeit bei
;llgrdPaarbildung, dann sollte man erwarten, dafl die Amputationen Paatbildungen vollstindig ver-

mndern.,

Amputiert man die Fiihlerendglieder nur bei einem Beteiligten, entweder
dem Wichter oder dem Eindringling, dann nimmt die Zahl der Fehlpaarungen
gegeniiber vergleichbaren Versuchen mit intakten Asseln zu: Von 97 Paaren,
die am Ende der 2. Aktivititspetiode nach Versuchsbeginn aus je einer Hohle
ausgegraben wurden und bei denen der Wichter amputierte Endglieder hatte,
waten 69 verschieden- und 28 gleichgeschlechtlich. Beim umgekehrten Ver-
such — Wichter mit intakten Fiihlern, Eindringlinge mit amputierten End-
gliedern — kamen auf 63 verschieden- 15 gleichgeschlechtliche Paare. (Im
letztgenannten Fall durfte der amputierte Eindringling nie am Wichter vorbei
in die Hohle.)

In beiden Versuchen bildeten sich signifikant mehr verschiedengeschlecht-
liche Paare. Dies beweist, wie schon auf Grund fritheter Beobachtungen (z. B.
S. 136) und Versuchsergebnisse zu erwarten war, dal sowohl Wichter als auch
Eindringlinge in der Regel Fehlpaarungen vermeiden. (Wie in den vorigen
Versuchen (s. S. 137) zeigte sich auch hier wieder, daf3 sowohl 2¢ als auch 33
den gleich- vom verschiedengeschlechtlichen Artgenossen unterscheiden.)

Die Ursachen der erhShten Zahl von Fehlpaarungen liegen auf der Hand: Der amputierte

Wichter etkennt das Geschlecht des Eindringlings nicht meht. Jeder, der sich intensiv und lange
genug um Einlall bemiiht (wenn et z. B. wegen ungiinstiger AuBenbedingungen Unterschlupf sucht),

Fortsetzung der Bildunterschrift von Seite 138

Abb.4: Sobald der Wichter nicht mehr schligt, scharrt der Eindringling mit den 4 vor-
deren Beinpaaren auf Kopf und Peraeontergiten des sich verklemmenden Wichters
Abb. 5: Der Wichter liflt seinen Partner an sich vorbei, indem er ein Stiick weit aus der
Hohle kommt und sich auflerdem ,flach macht®

Abb. 6;: Bei jeder Begegnung am Hohleneingang betasten sich die ankommende und die
wachehaltende Assel
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wird wie ein andersgeschlechtlicher Pattner behandelt und in die Héhle eingelassen. Umgekehrt
erkennt der amputierte Eindringling nicht meht das Geschlecht des Wichters: Einzelne amputierte
lassen sich deshalb viel weniger leicht von einem gleichgeschlechtlichen Wichter vertreiben4) als
intakte Eindringlinge (vgl. aber S. 145).

Es handelt sich immer nur um voriibergehende Fehlpaarungen: Je nachdem, ob der intakte
Pattner zu Beginn der nichsten Aktivititsphase selbst Wichter ist oder unter dem Wichter im
Hoéhleninneten sitzt, verliBt er die Hohle freiwillig oder vertreibt den gleichgeschlechtlichen Art-
genossen aus der Hohle.

An den Korperstellen, die Wichter und Eindringling bei ihrer Begegnung
am Hohleneingang betasten, konnten keine geschlechtsspezifischen morpholo-
gischen Unterschiede entdeckt werden. Es scheint deshalb gerechtfertigt, an-
zunehmen, daf} es chemische Eigenschaften (= Pheromone) sind, an denen
sich die Geschlechtspartner erkennen. Daf sich auf den Fiihlerendgliedern der
Oniscoidea Chemotezeptoren befinden, darauf weisen u.a. Verhaltensunter-
suchungen von FiscuBacu (1954) und Croupsrey-THomprsoN (1956b) an
Ouniscus asellus und Porcellio scaber hin.

Die Unterscheidung des gleich- vom verschiedengeschlechtlichen Art-
genossen ist nicht auf die Situation der Begegnung von Eindringling und
Wichter am Hohleneingang beschriankt. Setzt man wihrend der Paarbildungs-
zeit 15—30 Asseln in ein enges GefaB (in den Versuchen 10x 10 cm Grund-
fliche), dann greifen regelmiflig einzelne Asseln Artgenossen an. Sie vet-
suchen, die angegriffene Assel von oben mit den Peraecopoden zu packen,
drehen sich dann im Erfolgsfall so, daB ihre Korpetlingsachse quer zu det
der ergriffenen steht, wobei sie sich normalerweise auf den Riicken fallen
lassen. Falls sich die Angegriffene nicht befreien kann, werden ihr Beine
abgebissen, manchmal auch Locher in den Korper genagt. Aggressive Asseln
betasten in der Versuchssituation zwar jeden Artgenossen, dem sie begegnen,
an der Korperstelle, die zufillig im Bereich ihrer Fihlerspitzen liegt, wie
Tab. 2 zeigt, greifen sie aber signifikant bevorzugt gleichgeschlechtliche Art-
genossen an®). Bei 35 registrierten Uberfillen Amputierter war 16mal eine
Assel gleichen Geschlechts und 19mal eine verschiedengeschlechtliche die
Angegriffene. Eine Unterscheidung der Geschlechter ist also auch unter diesen
Bedingungen nach einer Amputation det Fithlerendglieder nicht mehr mdéglich.

Man findet immer wieder Eindringlinge, die mit einigem Zeitaufwand
(10—15 Min.) versuchen, in die Hohlen gleichgeschlechtlicher Artgenossen
zu gelangen. Sie bemiihen sich, entweder voriibergehenden Unterschlupf zu
finden (s. S.137) oder den Wichter zu vertreiben. Zu letzterem veranlassen
sie vor allem Wachter, die weder heftig schlagen, noch sich richtig festklemmen;
es sind also entweder sehr kleine oder geschwichte Exemplare.

Die Assel, die sich eine Hohle gegraben oder eine leere angeeignet hat,
sitzt als Wichter in ihrem Bau und ,,wartet”, bis sich ein Geschlechtspartner
um EinlaBl bemitht. Was geschieht, wenn wihrend einer lingeren Zeitspanne
kein Artgenosse an die Hohle kommt? In einem etwa 25 qm umfassenden
Gebiet wurden aus 20 Hohlen die Insassen entfernt. In diese Hohlen setzten
wir markierte Asseln (11 22 und 9 33), die zuvor mindestens 72 Std. isoliert
in kleinen Gefd3en oder kiinstlichen Hohlen gehalten worden waren. Wihrend
der Aktivititszeiten in den folgenden 4 Tagen wutde das Gebiet kontinuierlich
iberwacht, jede fremde, hohlenlose Assel abgefangen und jede Auenaktivitit
der markierten Asseln beobachtet. Die wichtigsten Ergebnisse sind:

4) Vertreibung heiBt: 1. Der Eindringling geht infolge des heftigen Schlagens des Wichters
weg und sucht cine neue Hohle. 2. Der Eindringling wird dutch den Wichter, der aus der Hohle
gekommen ist, ditekt aus der Hohlenumgebung verjagt.

5) Untet natiirlichen Bedingungen greifen sich gleichgeschlechtliche Asseln dann an, wenn
2 gleichzeitig versuchen, in dieselbe Hohle einzudringen.
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Tab. 2: Geschlechtsverhiltnis von kimpfenden Asseln (s. Text)

Angreifer angegr iffen
? o
? 66 5
d 8 38

1. Innerhalb der ersten 36 Std. (= 4 Aktivititsphasen) verlieBen nur 2 22 und
2 33 fur einige Min. ihre Hohlen und beschafften sich in 20—60 cm Ent-
fernung von den Eingingen Nahrung.

2. In den folgenden 48 Std. beobachteten wir 3 38 und 5 @9, die die nihere
Umgebung ihrer Hohlen systematisch ab-,,;suchten®. Nahrung lieBen sie
dabei unbeachtet. Dagegen wurde jede fremde Hohle, auf die sie stieflen,
inspiziert.

3. Die ersten 2—4 Ausfliige dieser Asseln fihrten nur 10—30 cm vom Héhlen-
eingang weg und endeten nach 3—12 Min. wieder an der eigenen Hohle.

Bei den folgenden Ausfliigen entfernten sie sich bis zu 110 cm und bis zu
40 Min. von ihrer Hohle.

4. Asseln, die bei den Ausfliigen auf leere Hohlen stiefen, vetlieBen sie nach
einer hochstens wenige Minuten dauernden Inspektion immer, kehrten
wieder zur eigenen Hohle zuriick oder setzten den Ausflug fort.

5. Sobald die Asseln bei ihrem Umherwandern eine Hohle mit einem allein-
stehenden andersgeschlechtlichen Artgenossen fanden, bemiihten sie sich
— wie ein hohlenloser Eindringling — um Einlaf3. Sobald eine Assel bei

einem Partner eingelassen wurde, kehrte sie niemals mehr zu ihrer alten
Hohle zuriick.

6. Asseln, die bei Ausfligen in der niheren Umgebung keine Hohle mit
Partner fanden, entfernten sich endgiiltig von ihrer Hohle und wurden in
ihrem Verhalten wieder zu hohlenlosen Eindringlingen.

7. 84 Std. nach dem Versuchsbeginn hatten bereits 2 33 und 3 22 in benach-
barten Hohlen einen Partner gefunden. Sechs Tage nach Versuchsbeginn
befanden sich von 11 29 nur noch 2 und von den 9 38 ebenfalls nur noch 2
allein in ihren Hohlen. Alle Gibrigen waren abgewandett.

Diese Beobachtungen lassen keine Zweifel daran, daf3 bei den Ausfligen
ein Geschlechtspartner ,,gesucht® wird. Um die Suchginge auszulosen, bedarf
es nach den Ergebnissen dieser Experimente Ende Mirz einer sich uber
wenigstens 4 Aktivititsphasen erstreckenden Zeitspanne der vollstindigen
Isolation von Artgenossen.

Es mubB aber unbedingt beachtet werden, da8 die Asseln schon vor Vetsuchsbeginn mindestens
3 Tage isoliert gehalten worden waren und ihtre Hohle dann ohne jedes Suchen fanden. Bei einer
Assel, die eine leere Hohle gefunden hat, nachdem sie lingere Zeit héhlenloser Eindringling war,

bedarf es sehr wahrscheinlich einer lingeren Isolationszeit; dasselbe diitfte wihrend dieser Jahres-
zeit fiir Asseln gelten, die sich selbst eine Hohle gebaut haben.

IIl. Paarzusammenhalt

Sofort nachdem der Wichter einen verschiedengeschlechtlichen Art-
genossen in die Hohle eingelassen hat, wehrt er jeden neuen Eindringling
— unabhingig von dessen Geschlecht und der Dauer und Intensitit seiner
Bemithungen — ab, auch dann, wenn sich sein Partner zur Nahrungs-
suche aullerhalb der Hohle befindet. Seinen Partner dagegen 148t er sofort in
die Hohle, wenn die beiden schon mehrere Std. bis einen Tag gemeinsam in
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der Hohle verbracht haben (s. S. 146£f.), und wenn et ihn mit den Fiihlern
beriihrt hat. In vielfach wiederholten Versuchen zeigte sich immer wiedet, da3
von bis zu 100 fremden, an den Hohleneingang gesetzten Asseln nie eine mit
dem Partner verwechselt und wie er in die Hohle eingelassen wurde. Diese
Beobachtungen legen die Annahme nahe, daBl der Wichter seinen Partner
individuell kennt.

1. Das individuelle Erkennen des Partners

Ein Eindringling nahert sich der Hohle vorsichtig und betastet den
Wichter zogernd mit den Fihlern. Eine verpaarte Assel dagegen, die nach
einem Ausflug in ihre Hohle zuriickkehrt, rennt ohne Zogern gegen den
Wichter an, falls dieser ihr nicht Platz macht. Danach kénnte man vermuten,
daB3 der Partner in Witklichkeit doch nicht individuell erkannt wird, sondern
nur am ,,sicheren Auftreten®, das er an seiner eigenen Hohle zeigt. Folgende
3 Experimente (jeweils » = 20 Einzelversuche) sollten diese Frage entscheiden:

1. Ein Pirchen witd aus seiner Hohle ausgegraben. Frihestens 2 Std.
danach wird ein Partner an eine kiinstliche Hohle gebracht, die er in der Regel
sofort besetzt. Einige Minuten nachdem et sich umgedreht hat und mit dem
Kopf zum Eingang sitzt (= die Wichterposition eingenommen hat), witd sein
Partner dazugesetzt. Dieser ndhert sich der ganz offensichtlich als fremd
erkannten Hohle sehr vorsichtig. Sitzt der Wachter einige cm unterhalb des
Eingangs, kann es vorkommen, daBl sich sein Partner nur ganz kurz mit
vibtierenden und kreisenden Bewegungen der Fiihler in die Hohle beugt und
dann weggeht. Berlihrt er den Wichter aber beim vorsichtigen Tasten mit den
Fihlerspitzen, dann kriecht er immer in die Hohle. Er wird vom Wichter,
sobald dieser ihn seinerseits betastet hat, ausnahmslos und ohne Abwehr ein-
gelassen. Fremde Asseln, die sich an der Versuchshohle nicht unsicherer
benehmen als der Paarpartner, werden innerhalb der ersten Stunden immer
nachdricklich und erfolgreich abgewiesen.

2. Setzt man einen Partner eines ausgegrabenen Pirchens an eine fremde
Hohle, deren Insassen man unmittelbar vor dem Versuch entfernt hat, dann
wird diese Hohle — immer deutlich z6gernd — von der Mehrzahl der Ver-
suchstiere besetzt. (Voraussetzung ist allerdings, da8 man die Pirchen, mit
denen die Versuche angestellt werden, schon wenigstens 1/; Tag vorher aus
ibrer Hohle entfernt hat. Unmittelbar nach dem Herausfangen aus der Hohle
sind mehr als die Hilfte der Versuchstiere nicht zu bewegen, freiwillig in eine
zuvor von fremden Asseln bewohnte Hohle zu kriechen.) Bringt man nun die
zweite Assel an den Eingang der fremden Hohle, in der ihr Partner als Wichter
sitzt, dann beobachtet man eine oft noch sehr viel unsicherere Anniherung
als im ersten Versuch. Sobald aber die Assel am Hohleneingang ihren Partner
mit den vorsichtig tastenden Fithlerspitzen beriihrt, kriecht sie in die Hohle,
was ausnahmslos vom Wachter geduldet wird.

3. Hier wird Versuch 2 wiederholt. An Stelle des eigenen Partners wird
aber im kritischen Experiment die im Geschlecht entsprechende Assel aus der
Versuchshohle dazugesetzts). Im Gegensatz zum Partner des Wichters lduft
diese Assel schnell, ohne jede Unsicherheit und ohne zogerndes Fiihlertasten
in die Hohle. Trotzdem wird sie immer sehr energisch abgewehrt.

6) Es wurden nut solche Asseln verwendet, die bei einem Ausflug gefangen wurden. Zicht
man die Assel z. B. mit einer Pinzette aus ihrer Hohle, dann kann sie hiufig nicht mehr dazu bewegt
werden, ihte eigene Hohle nochmals aufzusuchen. Sie reagiett so, als ob sie ein Artgenosse aus der
Hoéhle gezerrt hitte: Auch dann verliBt sie meist fluchtartig die Hohlenumgebung und bemiiht sich
nach unseten Beobachtungen nie mehr um eine Wiedereroberung.
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Diese Versuchsergebnisse lassen zwei wichtige SchluBfolgerungen zu:

1. Es ist nicht das ,,sichere Auftreten* der heimkommenden Assel, das den
Wichter veranlafBt, sie passieren zu lassen. Ex miiBte sonst in Versuch 3 die
fremde Assel in die Hohle lassen und im Versuch 2 den eigenen Partner
abweisen. Im 1. Versuch diirfte er weder den eigenen Partner noch eine
sich nicht weniger unsicher benchmende fremde Assel einlassen oder aber
beide mit der gleichen Wahrscheinlichkeit. Es mul3 sich vielmehr um eine
vom Verhalten des Partners unabhingige Eigenschaft handeln.

2. Das Erkennen des Partners ist weder beim Wichter noch beim von auflen
kommenden Partner an die eigene Hohle gebunden: Jedet erkennt seinen
Paarpartner auch in einer in unbekannter Umgebung liegenden kiinstlichen
oder natiirlichen, aber fremden Haohle.

Reaktionen, die auf ein Erkennen des Partners schlieflen lassen, treten
immer erst nach dem Betasten mit den Fithlern auf. Dies spricht dafiir, daf3
Antennenrezeptoren das individuelle Erkennen des Partners ermoglichen.
Amputationsversuche sollten diese Vermutung unterstiitzen oder widetlegen.

Votversuch: 11 Pirchen wurden aus ihren Hohlen ausgegraben und je
1 Partner an eine kiinstliche Hohle gesetzt, die er immer bezog. Nach 40 bis
44 Std. wurde gepriift, wie die Hohlenbesitzer auf ihre eigenen Partner und
fremde, mit dem Partner gleichgeschlechtliche Asseln reagierten. Die Ergeb-
nisse sind in der Tab. 3 zusammengefalt. Der Vorversuch zeigt, dafl auch
nach 40—44 Std. der eigene Partner noch eindeutig von fremden Asseln untet-
schieden wird.

Tab. 3: Reaktionen von 11 intakten Wichtern (die 40—44 Stunden allein in einer Hoéhle saen) auf
ihten Partner und auf fremde Asseln, die in die Hoéhle einzudringen vetsuchten. An 4 Héhlen wurden
nacheinander 2 Eindringlinge gesetzt

Eindringling n wieviele Dauer der Bemiihungen vom| bei wievielen Eindringlingen
eingelassen? | ersten Kontakt bis zum schlagt der Wichter trotz
EinlaB vorausgehendem Fiihler-
betasten
i . Mittel: 120 Sek. * 90 Sek,
Pget"e 1 1" max. 5 Min, ob
artner min. 15 Sek.
fremder 25 Min.
2 bei all 5
Eindringling 15 32 Min. el allen 1

a Bine Assel galt in diesem Experiment als nicht eingelassen, und damit als fremd etkannt, wenn
sie sich linger als 35 Min. erfolglos um EinlaB bemiihte odetr wenn sie 3mal von der Hohle ver-
trieben wurde (vgl. FuBinote 4).

b Die Wichter schlagen zwar nicht, aber einige verklemmen sich trotz vorausgehendem Betasten
und machen ihrem Partner etst auf dessen Scharten hin (vgl. S. 137) nach maximal 5 Min. Platz.

1. Hauptversuch (Tab. 4a): Allen beteiligten Asseln wurden die beiden
Endglieder an jedem Fihler entfernt. Zwischen Amputation und dem erneuten
Zusammensetzen der Partner lieBen wir 5—30 Std. verstreichen. Wir fanden
keine Anhaltspunkte dafiir, daB das Verhalten noch 5 Std. nach dem Eingtriff
durch unspezifische, operationsbedingte Vetletzungseffekte beeinfluBt wird.
Stichproben, bei denen die Fahlerspitzen nicht amputiert, sondern lackiert
worden waren, erbrachten nie differierende Ergebnisse. Die lingste Tren-
nungszeit von 30 Std. fiihrt nach den Ergebnissen des Vorversuchs zu keinen
etheblichen, zeitlich bedingten Stérungen des Wiederetkennens.
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Tab. 4: Reaktionen von amputierten Wichtern (a, b, d) auf ihte ebenfalls amputierten Partner und

fremde Eindtinglinge (a, b) bzw. auf intakte Pattner und intakte fremde Eindringlinge. In Versuch c

hatten die Wichter intakte Antennen, ihre Partner und fremde Eindtinglinge amputierte (s. Text,
vgl. auch Tab. 3). Eine vertricbene Assel wird noch weitere 4mal an die Hohle gesetzt

Eindring- | n wieviele Dauer der Schlagen Eindringling “riecht”
ling eingelassen Bemiihungen trotz nur kurz in Hohle u.
Fuhlerbetasten| geht ohne Eindring-
versuch weg
‘qener Mittel: S+ 4 Min.
:'grtner 1812 (1D | max: 11 Min. 8 3
a min: 25 Sek.
a
fremde Mittel : 4 * 4 Min,
Are 2619 te | max: 18 Min, 13 2
ss min.: 10 Sek.
cener Mittel: 4,52 2 Min,
;Iagrtner 9 7 {7 max.: 7 Min, 3 1
b min.: 15 Sek.
tramde Mittel : 555 Min.
A'e " 71 5 (5 |max: 12 Min. 4 1
S8 min.: 75 Sek.
ice Mittel: 15 £ 12 Min,
;'gt”er 1] 16 (6 | max: 35 Min. 0 2
artner min: 75 Sek.
[
fremde
- 3 0
Assel 3 0
. Mittel: 1,55 Min,
:'get”e’ 9| 7 (7 | max: 75 Min. 5 0
. artner min.: 7 Sek.
fremd Mittel: 11 Min.
A’ "‘Le 15 6 (6] | max: 25 Min. 8 6
sse min.: 20 Sek.

a In Klammer angegeben: Zahl der Asseln, die beim etsten Versuch eingelassen wetden.
b Die beiden testlichen Asseln lieBen sich nicht von ihtem Partner vertteiben, es dauerte aber 1 bzw.
21/, Stunden, bis sie eingelassen wurden,

2. Hauptversuch (Tab. 4b): Den beteiligten Asseln amputierten wir an
jedem Fiihler nur jeweils das letzte Fiihlerglied.

3. Hauptversuch (Tab. 4c): In diesem Experiment besaflen die Wichter
intakte Fihler; bei ihren Partnern und fremden Eindringlingen wurden die
beiden Endglieder an jeder Antenne amputiert.

4. Hauptversuch (Tab. 4d): Im Gegensatz zum vorigen Versuch ent-
fernten wir beim Wichter die beiden Endglieder der Antennen, sein Partner
und fremde Eindringlinge hatten intakte Fiihler.

Nach der Amputation der Fiihlerendglieder (Tab. 4a u. b) erkennen sich
die Partner nicht mehr: Der einzelstehende Wichter 1Bt eine fremde Assel
mit der gleichen Bereitschaft und Wahrscheinlichkeit in die Hohle, wie seinen
Partner. Ein Wichter, der nach einer fremden Assel schligt, schligt auch nach
seinem Partner; schligt er nicht nach seinem Partner, dann unterlif3t er diese
Abwehr auch gegeniiber fremden Artgenossen. Im 3. Hauptversuch zeigt sich,
daf3 ein Wichter mit intakten Fithletn erwartungsgemil fremde Asseln, die
ausnahmslos innethalb von 35 Min. nicht in die Hohle dutften, vom eigenen
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Partner unterscheidet. Es tritt aber auch bei Direktbeobachtungen mit aller
Deutlichkeit zutage, wie wichtig es ist, dal auch der Partner auflerhalb der
Hohle den Wichter erkennt: Schligt letzterer nach dem amputierten Partner
(Utsache: er hat ihn noch nicht betastet), dann 1aBt dieser sich nicht selten
vertreiben (vgl. Tab. 4c: nut 6 von 14 werden beim ersten Eindringversuch
gleich betastet und dann ohne Abwehr eingelassen; die Amputation macht
allerdings nicht jede Assel bei ihren Eindringversuchen ,zaghafter, vgl.
S.140). Ein intakter Partner wiirde sich in der gleichen Situation nicht ab-
weisen lassen.

Ein Wichter, det seinen amputierten Partner betastet, schligt — auch wenn dieser sich noch
so unsicher benimmt, vgl. S. 142ff. — nie nach ihm. Vielmeht macht er ihm meist dutch nach-
unten-Riicken Platz. Kommt der Partner nun nicht in die Héhle nach, dann beobachtet man hiufig
folgende Verhaltensweisen des Wichters: Er kommt aus seinet Hohle, stoBt den Partner mit den
Fiihlern an, geht dann tief in die Hohle und bleibt einige Zeit dort unten. Kommt der Partner immer
noch nicht nach, geht et wieder aus der Hohle, das AnstoBen wiederholt sich und manchmal benagt
er mit den Mandibeln leicht die Fiithler seines Partners. Dann bleibt er neben dem Eingang stehen
oder geht wiedet tief in die Hohle. Dies kann sich mehrfach wiederholen, bis der Partner diesen
»wAufforderungen® Folge leistet.

Auch der letzte Hauptversuch beweist, wie wichtig es fiir den Paar-
zusammenhalt ist, dal} beide Partner sich gegenseitig erkennen: Von den 15
fremden intakten Asseln, die an Hohlen Amputierter gesetzt wurden, ver-
suchten 9 in die Hohle zu kommen, 6 gelang es nach 20 Sek. bis nur maximal
21/; Min. Dauer; sie wurden ganz offensichtlich mit dem eigenen Partner ver-
wechselt. Vier erfolgreiche fremde Eindringlinge watfen daraufhin den Wichter
sofort und endgiiltig aus seiner Hohle.

Es bleibt noch zu erwihnen, daf} eine intakte Antenne zum einwandfreien
Erkennen des Partners ausreicht.

Zusammenfassend ergeben die Amputationsversuche folgende Resultate:

1. Das zweifelsfrei vorhandene individuelle Erkennen des Paarpartners geht
mit der Amputation der Endglieder an beiden Antennen verloren.

2. Ein Paarzusammenbhalt iiber lingere Zeit ist nur méglich, wenn beide ihren
Partner von fremden Asseln unterscheiden konnen. Irrt sich der Wichter
und laBt eine fremde Assel ohne langdauernde EinlaBprozedur in die Hohle,
dann liuft er Gefahr, aus seiner eigenen Hohle geworfen zu werden. Erkennt
der von auBlen kommende Partner im Wichter seinen Partner nicht, kann
es vorkommen, daf} er iiberhaupt nicht versucht, in die Hohle zu gelangen
oder aber er 146t sich beim ersten Versuch dutch ein Schlagen des Wichters,
der den Ankémmling durch Betasten noch nicht als seinen Partner identi-
fiziert hat, vertreiben.

Wie beim Erkennen des Geschlechtspartners konnten beim individuellen
Erkennen des Paarpartners taktile oder chemische Reize als entscheidende
Information von den Fiihlerrezeptoren wahrgenommen werden. Das indivi-
duelle Erkennen setzt eine sehr hohe Variabilitit der relevanten Merkmale
voraus. Da zudem — wie beim Erkennen des Geschlechtspartners — die
Beriihrung an einer beliebigen Korperstelle geniigt, scheint es sehr wahrschein-
lich, daB3 es sich um chemische Eigenschaften handelt.

Ein ditekter Beweis — Entfremden durch Beduften oder teilweises
Lackieren eines Partners — ist bislang nicht gegliickt. Asseln, die z. B. in
kleinen geschlossenen GefiBlen 12—36 Std. sehr statken Duftkonzentrationen
von Geraniol, Phenylaethylalkohol, Methylheptenon, Citronellol, Eugenol aus-
gesetzt waren, wutden von ihrem Partner ausnahmslos erkannt?). Ebenso

7) DaB die verwendeten Diifte wahrgenommen werden, zeigten Versuche im Zusammenhang
mit Fragen der Nahotientierung zum Hohleneingang.

Z. f. Tierpsychol. Bd. 29, Heft 2 10
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verliefen Versuche, in denen auf die vorderen Peracontergite Emaille- oder
Nagellack aufgetragen wurde; und ebenso solche, in denen ein Partner 2 bis
3 Tage lang in eine, bis zum Versuchsbeglnn von anderen Asseln bewohnte
Hohle gesetzt wurde oder in einem sehr engen Gefil mit einer oder mehreren
fremden Asseln zusammenlebte.

Uber die Natur der vermuteten individuellen chemischen Merkmale 1463t
sich damit nicht mehr sagen, als daf} sie gegeniiber Umwelteinfliissen relativ
stabil sein miissen. Wie die obigen Versuche (s. S. 143 ergaben, erkennen
verpaarte Asseln nach einer Trennungszeit von 40-—44 Std. ihren Partner aus-
nahmslos. In weiteren Versuchen, in denen die Trennungszeit stufenweise
verlingert wurde, zeigte sich, daB noch erheblich lingere Trennungen zu
keinen wesentlichen Storungen beim Wiedererkennen fihrens):

Nach einer Trennungszeit von z. B. 96 Std. erkannten sich die Partner
samtlicher 12 getesteter Paare noch.

Um zu gewibhrleisten, dafl es nur die individuellen Eigenschaften des Partners sind, die ein
Wiedererkennen ermoglichen, wurden die Versuche nach der folgenden Methode durchgefiihrt:
Eine Assel wutde allein in ein Gefaf3 mit kiinstlicher Hohle gesetzt, die andere wihrend det Trennung
in ein kleines Plastikgefi3. Bei jeder hhlenbesitzenden Assel wurde dann, im zuletzt angefiihrten
Fall 96—98 Std. nach der Trennung, gepriift, wie sie auf fremde — selbstverstindlich mit dem
Pattner gleichgeschlechtliche — Asseln reagierte. Eine Assel galt in diesen Versuchen als fremd
erkannt, wenn sie der Wichter so oft oder so enetgisch vertrieb, daf3 sie nicht mehr dazu zu bewegen
war, einen nochmaligen Eindringvetsuch zu unternehmen oder wenn sie — was die Regel war
(vgl. hierzu S. 148ff.) — zwar nicht vertrieben wurde, sich aber ohne Etfolg bereits 20 Min. um
EinlaB bemiiht hatte. Von den zwolf 96—98 Std. getrennten Paaren lieB der jeweilige Wichter
(6 33 und 6 99) keine der beiden an jede Hohle gesetzten fremden Asseln innerhalb von 20 Min.
in die Hohle. Det eigene Partner dagegen dutfte immer, sobald er betastet wat, sofort oder mit
maximal 8 Min. dauernder Verzégetung in die Hohle.

Selbst nach einer Trennungszeit von 29—30 Tagen kannten sich offen-
sichtlich bei 3 von 5 Paaren die Partner noch.

Beide waren wihrend der Trennungszeit in kleinen Plastikgefifien gehalten wotden. 24 bis
48 Std. vor dem Zusammensetzen wurde einer Assel eine kiinstliche Hohle geboten, die sie immer
bezog. Von drei Wichtern wutrde det Partner nach 45, 59 und 90 Sek. in die Hohle eingelassen.
Beim vierten Paar stiirzte sich das &, sobald es mit seinen Fihlern das @ berithrt hatte, in die Hohle.
Es nahm sofort Wichterposition ein. Das @ saBl etwas tiefer in der Hohle und tiickte beim Esscheinen
des & nicht gleich nach oben. In den nichsten Minuten schob ihn das @ aus der Hohle. Nach vier-
stindigen hartnickigen Bemiithungen durfte das & schlieBlich endgiiltig in die Hohle. Hier schien
das & sein @ noch zu erkennen, dagegen nicht das @ sein &. Das Umgekehrte beobachteten wir beim
funften Paar. Hier lieB das wachehaltende ¢ sein & nach einigen Minuten in die Hohle, worauf dieses
sein @ hinauswarf und innerhalb der nichsten Stunden nicht mehr in die Hohle lieB. Kontrolltiete,
die ebensolange von Artgenossen isoliert und dann in eine kiinstliche Hohle gesetzt worden waten,
lieBen nie einen fremden Artgenossen innerhalb der ersten zwei Stunden in ihre Hohle.

Die Frage, ob sich in den Fillen, in denen ein Partner den anderen nicht
mehr erkennt, die entscheidenden Merkmale gedndert haben, oder ob Ver-
gessensprozesse die Ursache sind, 1aBt sich derzeit nicht beantworten.

2. Das Sich-Kennenlernen det Partner

Wann lernen sich die Partner kennen? Wie lange dauert es, bis sie sich
kennen und als Folge davon aggressive Handlungen unterdriicken? Etwa
509, der neu in eine Hohle eingelassenen Asseln beginnen noch wihrend
derselben Aktivititsphase an der Hohle zu graben. Wenn cine dieser Asseln
mit dem losgegrabenen Material beim Riickwirtslaufen an das Hinterende des
Wichters stof3t, macht ihr dieser immer Platz, indem er gerade soweit aus der
Hohle kriecht, daf3 sie an ihm vorbeilaufen kann. Der Wichter geht sofort
zurlick und nimmt seinen alten Platz wieder ein. Kommt nun sein Partner,

8) Die 99 der in diesen Experimenten untersuchte Paare waren zum Zeitpunkt der Trennung
immer bereits trichtig.
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der das Baumaterial in einer Entfernung von 2—10 cm vom Eingang wegwarf,
wieder an den Eingang, dann darf er praktisch nie sofort in die Hohle. Nicht
selten dauert es linger als 1 Std., bis der Wichter wieder aus der Hohle kommt
oder so weit nach unten riickt, dal3 sich sein Partner als Wichter {iber ihn
setzen kann. Auch bei den folgenden Begegnungen am Hohleneingang, macht
der Wichter erst nach lingerem Scharren (s. S. 137) Platz. Nach 3- bis 7maliger
Wiederholung der EinlaBprozedur kennt der Wichter seinen Partner offen-
sichtlich; er 1iBt ihn dann ohne Abwehr in die Hohle.

Der Eindringling lernt den Wichter im Laufe der ersten EinlaBprozesse
besser kennen als der Wichter ihn: Man kann den Wichter, gleich nachdem
er den Eindringling erstmalig in die Hohle eingelassen hat, durch Schieben
von unten (mit einer gebogenen Nadel, die das Ansto8en durch den Partner
im Hohleninneten vortiuscht) aus seinem Bau holen, ohne seine Bindung an
die Hohle negativ zu beeinflussen (s. FuBnote 6). Hilt man ihn auBerhalb der
Hohle kurzzeitig fest, dann riickt inzwischen det neu eingelassene Eindringling
nach oben und nimmt die Wichterposition ein. L4t man nun denalten Wichter
los, dann macht ihm sein neuer Partner meist gleich oder doch schon nach
wenigen Minuten Platz. Setzt man an Stelle des alten Wichters eine fremde
Assel an den Eingang, dann wird sie immer auf das heftigste abgewehrt.

Auch wenn der neue Partner nicht baut, kennt ihn der Wichter spitestens
nach 24 Std. Markiert man beide individuell, dann zeigt sich, daf3 sie sich
wenigstens 1- bis 2mal am Tag beim Wichterdienst ablosen. Hierbei gentigt
oft ein einziger Wechsel zum endgiltigen Kennenlernen. Ursache fiir die
geringe Zahl der notwendigen Ablésungen diirfte sein: Wihrend der Wichter
seinen Partner nur betasten kann, wenn dieser an ihm vorbei in die Hohle
will, hat die nicht Wichterdienst versehende Assel, da sie normalerweise eben-
 falls mit dem Kopf zum Hohleneingang sitzt, Gelegenheit, den Wichter
dauernd mit den Antennen zu betasten. Die Voraussetzung fiir das Kennen-

lernen auf diese Weise, die Identitit des Partners auch beim Fiihlerberiihren
. am Hinterende feststellen zu kénnen, ist erfiillt: Hilt man Asseln mit der
Pinzette fest und nihert sie dem Wichter mit dem Hinterende voran, dann
unterscheidet dieser seinen Partner von fremden Asseln, wie seine Verhaltens-
reaktionen — Platz machen bzw. Schlagen und sich Festklemmen — einwand-
frei beweisen.

3. Das Verhalten der verpaarten Asseln zueinander

Zwischen den beiden Partnern herrscht Arbeitsteilung: Wihrend der eine
 im Hohleninnern sitzt, die Hohle von Kot und hineingefallenen Fremdkorpern
- reinigt oder sich zur Nahrungssuche auBerhalb der Hohle aufhilt, verrichtet
der andere Wichterdienst. Nicht in einem einzigen Fall konnten wir feststellen,
i daB auch nur fiir Minuten beide Asseln gleichzeitig die Hohle verlassen hitten.
. Beim Graben und Austragen von Kot konnten keine geschlechtsspezifischen
- Unterschiede in der Haufigkeit dieser Titigkeiten festgestellt werden. Dagegen
bestehen solche Unterschiede in der zeitlichen Verteilung des Wichterdienstes
(im Mirz und der ersten Aprilwoche, spiter konnten keine umfangreicheren
Kontrollen mehr vorgenommen werden): Die 34 sind bevorzugt wihrend der
Aktivititsphasen Wichter. So war am 13./14. und 15. 3. wihrend der morgend-
lichen Aktivititszeit in 77 von einem Pirchen bewohnten Hohlen in 63 das &
- Wichter; wihrend der mittiglichen Ruhezeit dagegen hielt in 58 von 79 Hohlen
das @ Wache. 92 halten sich im Frithjahr haufiger und linger zur Nahrungs-
suche auBlerhalb der Hohle auf, vermutlich deshalb, weil sie zur Eiproduktion
mehr Nahrung benétigen. Es sind bevorzugt 99, die — solange das Pirchen

10*
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noch keine Jungen hat — Futter eintragen; von 53 im Laufe des Mirz beim
Futtereintragen gefangenen Asseln waren 39 2%.

Nur sehr sporadisch tragen einzelstehende Asseln Nahrung ein (vor allem vertrocknete, z. T.
auch griine Pflanzenteile, mit Flechten bewachsene Sandkliimpchen und hin und wieder auch
Ziegenkot), Hiufiger sicht man diese Verhaltensweise bei verpaarten Asseln. RegelmiBig, d. h.
tiglich wenigstens einmal, tragen nur solche Asseln Futter ein, die Junge haben. Von sehr seltenen
Ausnahmen abgesehen, nimmt die eintragende Assel zunichst selbst ausgiebig Nahrung zu sich,
packt dann ein geeignetes Nahrungsobjekt mit den Mandibeln — oft helfen auch die beiden ersten
Beinpaare noch beim Festhalten — und trigt es aus Entfernungen bis etwa 1 m zum Héhleneingang.
Dott wird die Nahrung entweder direkt dem Wichter iibergeben oder am Eingang deponiert und
dann in den nichsten Minuten vom Wichter in die Hohle gezogen. In drei von fiinf Fillen geht
die eintragende Assel gleich anschlieBend wieder von der Hohle weg, nimmt erneut Nahrung zu
sich und/oder trigt noch 1- bis 3mal Futter ein. Kleinere Objekte verzehrt der Wichter oft voll-
stindig, von grofleren nagt er nur Teile ab und schafft den Rest dann nach unten in die Héhle.
(Auf das Futtereintragen wird an anderer Stelle niher eingegangen werden.)

4. Das Verhalten nach Verlust des Partners

H. reaumuri hat in den uns bekannten Biotopen kaum naturliche Feinde.
Lediglich Walzenspinnen (verschiedene Arten der Familie Galeodidae), eine
noch nicht bestimmte Araneen-Art und nach Gefangenschaftsbeobachtungen
auch Skinke scheinen mit einiger RegelmaBigkeit Wiistenasseln zu verzehren.
Die Ausfille durch Feinde sind daher sehr gering. Groflere Verluste treten
durch weidende Ziegen und Schafe auf, die nahrungssuchende Asseln zer-
treten. Ein kleiner Prozentsatz von Asseln stirbt nach der Paarbildung eines
nicht gewaltsamen Todes. Partnerverluste treten auch dadurch auf, daf einzelne
Asseln, die bei der Nahrungssuche mehrfach erschreckt werden und deshalb
lingere Fluchtliufe unternehmen, ihre Hohlen trotz stundenlangen systema-
tischen Suchens nicht mehr finden. Nichts deutet darauf hin, daB sich wihrend
der Beobachtungszeit Partner ,,freiwillig® trennen.

Wie reagiert eine Assel auf den Verlust ihres Partners, mit dem sie wenig-
stens einige Tage zusammengelebt hat? Versuche zu Beginn der Fortpflan-
zungsperiode erbrachten folgende Ergebnisse: Entfernt man den Partner vor
oder gleich zu Beginn einer Aktivititsphase, dann darf wihrend dieser Phase
keine fremde Assel in die Hohle, auch wenn sie sich noch so intensiv bemiiht.
Wihtend der zweiten Aktivititsphase lehnten noch 12 von 20 Asseln einen
neuen Partner ab. Wihrend der dritten lielen dagegen schon 15 von 20 Ver-
suchstieren eine fremde, verschiedengeschlechtliche Assel ein. Nach 48stindi-
ger Trennung von ihrem Partner waren es 19 von 20 Asseln, die eine fremde
Assel als neuen Paarpartner akzeptierten. Die neu eingelassenen Asseln wurden
nie mit dem verlorenen Partner verwechselt, sie wurden immer erst nach 1 bis
5 Std. dauernden Bemithungen endgiltig eingelassen.

Setzte man — wenn sich die beiden neuen Partner schon kannten und
vollkommen ungehindert gegenseitig in die Hohle lieBen — am zweiten bis
vierten Tag nach der Trennung den ehemaligen Partner der einen Assel
(Experimente mit lingerer Trennung wurden nicht durchgefiihrt) wieder an
die Hohle, dann lieB diese, falls sie Wichterdienst versah, ihren alten Partner
in den 4 gepriiften Fillen gleich in die Hohle. Sie erkannte ihn also noch.
AnschlieBend kam es immer zwischen den beiden gleichgeschlechtlichen Asseln
zu Auseinandersetzungen, in denen 2mal der alte und 2mal der neue Partner
Sieger blieb.

Versetzt man eine futtersuchende verpaarte Assel, dann sucht sie stunden-
lang nach ihrer Hohle: Fremden Hohlen nihert sie sich sehr z6gernd; meist
dreht sie schon kurz vor dem Eingang ab. Manchmal beugt sie sich auch ein
kleines Stiick in die Hohle hinein und beriihrt mit ihren Fihlerspitzen die
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Hohlenwand oder den Wichter. Auch wenn der Wichter nicht im geringsten
reagiert, geht sie gleich wieder von der Hohle weg und sucht weiter. Frithe-
stens am Ende der Aktivititsphase, in der sie versetzt wurde, sehr oft aber
auch erst wihrend der nichsten Aktivititsphase, beginnt die bei der Suche
nach ihrer Hohle erfolglose Assel, sich fiir Hohlen mit fremden Asseln (oder
auch leere fremde Hohlen) zu interessieren. Die in der Hohle zuriickgebliebene
Assel wartet also im Mittel etwas linger auf ihren Partner (s. 0.), als dieser
nach ihr sucht.

Nur mit fiinf frisch gehiuteten 999) (Hinterende gehiutet) konnten Ver-
suche gemacht werden. In den drei Fillen, in denen sie Wichter waren, wurden
sie 2mal von einem Eindringling-3 aus der Hohle gezogen und umgebracht.
(Sie konnen sich nicht richtig verklemmen; bei der geringsten Vetletzung tritt
Haemolymphe aus, was Artgenossen fast immer zu Kannibalismus anregt.)
Am dritten ¢ quetschte sich ein & vorbei und warf es sofort und endgiiltig
aus der Hohle. Die zwei restlichen 29 wurden mehrfach an Hohlen verschie-
dener einzelstehender 33 gesetzt. Sie bemuhten sich — wohl dutch die Weich-
heit der frisch gehduteten Partien bedingt — nicht sehr intensiv und wurden
in keinem Fall eingelassen. Nach 2- bis 3stiindigem Aufenthalt aulerhalb einer
Hohle zeigten sich bereits Schrumpfungen und Verkriippelungen an den frisch
gehiuteten Paraeomeren und Peraeopoden. Die 99 waren danach nicht mehr
in der Lage, ihren Vorderkorper vollstindig zu hduten und starben.

In den folgenden Versuchen wurde untersucht, wie trichtige 9910) auf
den Verlust ihres Partners reagieren. Im ersten Experiment wurden aus 9
natiitlichen von Pirchen mit trichtigen 99 bewohnten Hohlen die 33 ent-
fernt. Im selben etwa 3 X 10 m umfassenden Gebiet befanden sich auBler den
trichtigen 29 noch 5 von ihren Partnern getrennte, noch nicht gehdutete 29
allein in einer Hohle. Es wurde nun Gberpriift, ob und bei welchen 29 es zu
neuen Paarbildungen kam. Das Ergebnis (Tab. 5) ist vollkommen eindeutig.
Es kann auch bei der geringen Zahl von Versuchen nicht auf Zufall beruhen,
denn die Hohlen der nicht trichtigen 99 lagen gleichmifig verteilt zwischen
denen der trichtigen. Partnersuchende Eindringlinge muf3ten daher fast doppelt
so hiufig auf Hohlen trichtiger 29 sto3en.

Ein wesentliches Ergebnis dieses Versuchs ist noch, daB} keines der allein-
bleibenden trichtigen @9 innerhalb von 13 Tagen nach Trennung von seinem
Partner aus der Hohle auswanderte. Nichttrichtige 9@ wiren, hitte sich kein
Partner bei ihnen eingefunden, wihrend dieser Zeit mit Sicherheit ausge-

Tab. 5: Gehen trichtige $? nach Vetlust ihres Partners im natiitlichen Lebensraum eine neue Paat-
bindung ein? Im selben Ateal befanden sich auch 5 von ihren 33 gettennte nicht trichtige 29 allein
in einer Hohle (s. Text)

Tage nach der Zahl ‘der neuen Paarbildungen mit

Trennung vom Partner

5 9% nicht trichtig

9 9% trachtig

2

13

4

ZI

13

5

a Diese 34 wutden gleich wieder aus der Hohle entfernt.

9) Assel-22 machen vor der Eiablage eine Patturialhiutung dutch, bei der zuerst das Hintet-
ende und dann mit artspezifisch verschiedenem Zeitabstand, bei H. reaumuri im Mittel nach 50 Std.
(n = 16 Individuen), das Vorderende gehiutet wird (vgl. z. B. KAEsTNER 1959). Auf den Problem-
kreis: Paarbildung und Fortpflanzungszyklus wird an anderer Stelle eingegangen werden.

10) Trichtig heilit hier: die 92 tragen ihre Eier bereits in der Bruttasche,
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wandert und hitten sich auf aktive Partnersuche begeben. Das Resultat dieses
Versuchs 1Bt nicht erkennen, wer — ob trichtiges ¢ oder Eindringling-g
oder beide — eine neuerliche Paarbildung verhindert. Folgende Experimente
sollten diese Frage kliren:

1. 24 trichtige Q2 wurden aus ihren Bauten ausgegraben und — von
ihrem Partner getrennt — in kiinstliche Hohlen gesetzt, die sie immer sofort
bezogen. Je Gefa3 mit 4 kiinstlichen Hohlen wurden 4 33 zugesetzt, die ihrer-
seits schon mehr als 3 Tage von ihrem Partner isoliert worden waren und sich
alle intensiv um einen neuen Partner bemiihten. 3 Aktivititsphasen nach dem
Zusammensetzen hatte nur ein einziges der trichtigen 99 ein § eingelassen.
Alle iibrigen 33 hatten, obwohl sie sich nicht weniger intensiv als bei einem
nichttrichtigen @ bemiihten, keinen Einla} erhalten.

2. Wieder wurden 4 29 je Gefil — diesmal aber 2 trichtige und 2 nicht-
trichtige — in kiinstliche Hohlen gesetzt und sobald sie die Bauten bezogen
hatten, 2 33 zugesetzt. Von 27 Paaren, die sich wihrend 3 Aktivititsphasen
bildeten, war in 26 Fillen das ¢ nicht trichtig. Direktbeobachtungen des Ver-
haltens zeigten auch bei diesem Versuch, daB3 sich die 3@ bei trichtigen @9
nicht weniger intensiv bemiihten als bei nichttrichtigen. Sie wurden aber
durch die sehr heftige Abwehr der trichtigen @9 vertrieben.

3. Als Eindringlinge scheinen die 34 nichttrichtige 9@ von trichtigen
nicht zu unterscheiden. Machen sie auch keinen Unterschied, wenn sie selbst
Wichter und die 292 Eindringlinge sind? 33, die wenigstens 3 Tage von ihren
@9 getrennt worden waren, wurden in kiinstliche Hohlen gesetzt. Zu jeweils
5 33 in einem Gefd3 wurden 4 99, 2 trichtige und 2 nichttrichtige gesetzt.
20 von insgesamt 24 92 wurden wihrend der ersten Aktivititsphase nach
Versuchsbeginn eingelassen, und zwar 10 trichtige und 10 nichttrichtige. Von
den trichtigen warfen 5 das & schon in der 1. Aktivititsphase aus der Hohle
hinaus. Zwei weitere folgten ihrem Beispiel wihtend der nichsten Aktivitits-
phase. Bei nichttrichtigen 22 kam dies unter vergleichbaren Umstinden nie
vor.

Nach diesen Versuchsergebnissen sind es also allein die trichtigen 99,
die eine erneute Paarbildung sehr erschweren und im natiirlichen Biotop wohl
weitgehend verhindern.11)

Unter experimentellen Bedingungen im Labor kommt es noch regelmiBig zu Paarbildungen
mit trichtigen 22: In einem relativ engen Gefial (10X 10 cm Grundfliche) befindet sich nur eine
Héhle. Zu dem trichtigen @, das die Héhle bereits 2—5 Tage bewohnt, wird ein 3 gesetzt. Die
Temperatur- und Feuchtigkeitsbedingungen eflauben diesem, auch einen Aufenthalt von 3 bis
5 Tagen auBerhalb der Hohle schadlos zu iiberstehen. Innerhalb von 4 Tagen hatte sich zwischen
allen 40 trichtigen 22 (und 1529, deten Junge zwischen 2—10 Tagen vot dem Vetsuchsbeginn
ausgeschliipft waren) und 33 neue Paare gebildet, die in den folgenden Wochen und Monaten ohne
Storung ihtes ,,Verhiltnisses* bestehenblieben.

Von 33 isolierte 2, bei denen zwischen dem Ausschliipfen der Jungen
und einem dann erfolgenden Paarbildungsversuch 4—6 Wochen vergangen
waren, akzeptierten — mit oder ohne Jungtiere — unter den obengenannten
Bedingungen auch bei 14tigigem Zusammenhalten kein fremdes ¢ mehr. Zu
diesem Zeitpunkt (Mitte Juli) lieBen aber auch 33 keine fremden 29 mehr zu
sich in die Hohle. Paare, die sich frither bildeten, bleiben nach den bisherigen
Labotbeobachtungen bis zum Tod eines Partners bzw. bis zur Auflésung des
Familienverbandes im Frithjahr zusammen.

11y Anmerkung bei der Korrektur: Nach den Ergebnissen neuester Laborversuche scheinen
doch auch die 38 noch nicht trichtige von trichtigen 99 untetscheiden zu konnen. Die Ursachen
der Reaktionsuntetschiede bei den Freiland- und den Laborversuchen sind noch nicht mit Sicher-
heit bekannt,
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D. Diskussion

Da oben ausschlielich Paarbildung und Paarzusammenhalt besprochen
wurden, wollen wir hier nur diskutieren, inwieweit den Paarpartnern unmittel-
bare ckologische Vorteile aus dem monogamen Paarzusammenhalt erwachsen.
Die Bedeutung der Monogamie beim Fortpflanzungsverhalten, der Brutpflege
und der Entwicklung der Elternfamilie zum Familienverband werden an
anderer Stelle behandelt werden.

In den Sommermonaten kann sich H. reaumuri in der Zeitspanne, in det
die Witterungsverhiltnisse eine AuBenaktivitit etlauben, keine Hohle von
schutzbietender Tiefe in den ausgetrockneten, steinharten Boden graben. Sie
ist darauf angewiesen, sich dann in eine schon vorhandene Hohle zurtickziehen
zu konnen.

Setzt man eine Wiistenassel, die sich in Hohlensuchstimmung befindet,
in einem durchschnittlich dicht besiedelten Gebiet aus (2—3 Hoéhlen je m2),
dann kann es trotz systematischem Suchen Einger als eine Stunde dauern, bevor
sie den ersten Hohleneingang findet. Wiirden Asseln am Ende der Aktivitits-
phasen oder bei plotzlich einsetzenden ungiinstigen Witterungsverinderungen
»auf gut Glick® nach einem Hohlenplatz suchen, dann bestinde die Gefaht,
dal3 sie ihn nicht finden, entweder weil sie auf tberhaupt keine oder nur auf
schon besctzte Hohlen stoflen. Soll eine Assel mit tragbarem Zeitaufwand
einen sicheren Hohlenplatz finden, dann muB sie sich in eine Hohle zurtck-
ziehen kénnen, deren Lage ihr zumindest anndhernd bekannt ist und die au3er-
dem nicht Giberbesetzt sein darf.

Wann ist eine Hohle iiberbesetzt? Diese Frage kann nur dann richtig
beurteilt werden, wenn man beachtet, daB3: 1. die Jungtiere in den Héohlen
aufwachsen und dort bis zum folgenden Frithjahr zusammenbleiben, 2. ein
Weibchen bis zu 60 tbetlebende junge produziert, 3. das Nahrungsangebot
infolge der Hitze und Dirre zum Herbst hin schlechter wird, und 4. der
Erndhrungsraum infolge des kleinen Aktionsradius (1—2 m) der Asseln, dessen
Ursachen u. a. in der geringen Leistungsfihigkeit der Orientierungsmechanis-
men zu suchen sind, nur einer begrenzten Anzahl austeichende Nahrung bieten
kann. Bei Beachtung dieser Gesichtspunkte scheint es biologisch sinnvoll,
wenn die Zahl der sich fortpflanzenden ¢9 auf eines je Hohle beschrinkt wird.

Die ausgeprigte Neigung der Asscln, nach Moglichkeit keine Hohle selbst
zu bauen, sondern schon vorhandene zu besetzen, dient zwar in idealer Weise
dazu, den Asseln iiberfliissige Bauarbeit zu ersparen und bewirkt durch die
ausgedehnten Suchginge gleichzeitig eine Verbreitung der Art Uber den
besiedelbaren Raum, 1if3t sich aber nicht ohne weiteres mit dem Bediirfnis in
Einklang bringen, ihr einen sicheren Platz in einer bestimmten Hohle zu
garantieren: Solange sie allein ist, kann sie die Hohle entweder nicht verlassen
(vgl. das Verhalten von Eindringlingen, die eine leere Hohle gefunden haben,
S. 136), was sich aber aus Erndhrungsgriinden auf die Dauer nicht durchfithren
14B¢t, oder aber sie lduft bei jedem noch so kurzzeitigen Ausflug Gefaht, ihren
Bau beim Zuriickkommen besetzt vorzufinden.

Die giinstigste Losung des gesamten Problemkomplexes ist die bei H.
reaumuri verwirklichte pirchenweise Besiedlung einer Hohle: Die Zahl der 92
wird auf eines je Hohle beschrinkt. Da das Zahlenverhiltnis von 3¢ und ¢¢
etwa 1: 1 ist, hat jedes ¢ und jedes & die Chance, einen Partner zu bekommen.
Nur jeweils jede 2. Assel muf} eine leere Hohle finden bzw. mit dem Bau einer
neuen Hohle beginnen. Nach der Paarbildung kénnen sich & und ¢ die Grab-
arbeit teilen. Vor allem aber kann immer ein Partner in der Hohle bleiben
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und diese verteidigen, wihrend der andere auf Nahrungssuche geht. Diese
bei H. reaumuri gesetzmiBige Regelung bringt ein groBes Problem mit sich:
Die in der Hohle als Wichter zuriickbleibende Assel muf ihren Partner — wenn
diesem der Hohlenplatz erhalten bleiben soll — von fremden Asseln beider
Geschlechter unterscheiden kénnen. Gegentiber ihrem Partner mufl sie die
gegentiber allen ibrigen Artgenossen notwendige Aggressivitit unterdriicken.
Diesen Anforderungen wird eine auf Ortsbindung beruhende anonyme Mono-
gamie, bei der Partner, die sich im gleichen Stadium des Fortpflanzungszyklus
befinden, beliebig austauschbar sind (wie wir sie u.a. von verschiedenen
Kaferarten (z. B. Necrophorus: Pukowskr 1933) und Decapoden (z. B. Hymeno-
cerat?): WickLER und SEIBT 1970) kennen) nur schwerlich gerecht: Wiirde der
jeweilige Wichter nur gleichgeschlechtliche Artgenossen von der Hohle ver-
treiben, verschiedengeschlechtliche aber einlassen, dann wire fiir eine ver-
paarte Wiistenassel das Risiko, die Hohle nach einem Ausflug besetzt vor-
zufinden, nur um 509, vermindert. (Fiir eine frisch gehdutete Assel wire es
sogar innerhalb der Hohle lebensgefihrlich, sie ist auf den Schutz ihres Paar-
partners angewiesen, vgl. S.149.) Trotz einer anonymen auf Ortsbindung
basierenden Monogamie lieBe sich diese Anforderung erfiillen, wenn sich das
Verhalten des Partners an seiner Hohle und das eines fremden Eindringlings
so untetschieden, dall der Wichter beide auseinanderhalten kénnte. Dieser
Weg ist bei der Evolution der Paarbindungsmechanismen von H. reanmuri
nicht eingeschlagen worden. Es ist diejenige Losung selektioniert worden, die
wohl gegen Stérungen weitaus am unempfindlichsten ist: das individuelle,
nicht an einen bestimmten Ort und/oder bestimmte Verhaltensweisen gebun-
dene Erkennen des Paarpartners.

Ein monogamer Paarzusammenhalt, der auf echtem individuellem Erken-
nen des Paarpartners beruht, wurde unseres Wissens aullerhalb der Assel-
gattung Hemilepistus (nach Marikovskys Beobachtungen erkennen sich auch
bei H. rhinoceros die Partner eines Paares) noch bei keinem Wirbellosen nach-
gewiesen. Selbst unter Wirbeltieren sind — von Vogeln abgesehen — bislang
nicht sehr viele derartige Fille bekanntgeworden, bei Amphibien und Repti-
lien z. B. anscheinend noch keiner (vgl. die zusammenfassenden Darstellungen
bei EiL-E1sesFELDT 1967 und Wickier 1967).

Da wir zu wenig vom Verhalten anderer Oniscoiden wissen, ist es derzeit
noch sinnlos, zu diskutieren, tiber welche Zwischenstufen sich die Monogamie
bei H. reaumari vermutlich entwickelt hat. Die meisten Landasseln, die in
unseren Breiten vorkommen, scheinen in offenen, anonymen Verbidnden zu
leben, in denen sich hochstens andeutungsweise subsoziale Phinomene nach-
weisen lassen (wie erhShtes Wachstum innerhalb einer groferen Gruppe
(AMouriQ 1967); Zunahme der Aktivitit innerhalb einer Gruppe bis zu einer
oberen optimalen Grenze der Individuenzahl (MENER 1967)).

AbschlieBend ist festzustellen, daB3 sich der groBBe Erfolg von H. reaumuri
in ihrem Lebensraum nur begreifen 1iBt, wenn man die iiberragende Bedeutung
ethologischer Anpassungen etkannt hat: Erst die Kombination des Grab-
verhaltens mit einem in manchen Aspekten hochentwickelten Sozialverhalten!3)
machen es verstindlich, wie eine physiologisch mangelhaft angepafite Assel
zu den hiufigsten Bewohnern eines wihrend vieler Monate trocken-heilen
Extrembiotops werden konnte.

12) Nach neueren Untersuchungen (WICKLER 1970 u. mundl. Mitt.) kennt bei Hymenocera
das @ sein @ individuell, das @ aber anscheinend nicht sein &. — 13) Der Begriff Sozialverhalten
wird hier nicht mit den bei Untersuchern sozialer Insekten iiblichen Einschrinkungen gebraucht.
Er witd allgemeiner (vgl. z. B. TINBERGEN 1955) definiert als: ein Komplex von Verhaltensweisen,
bei dem zwei odet mehr Artgenosscn zusammenatrbeiten,



Paarbildung und Paarzusammenhalt bei der monogamen Wiistenassel 153

Zusammenfassung

1. Hemilepistus reaumuri lebt in nordafrikanischen und kleinasiatischen
Steppen-, Halbwiisten-, stellenweise auch echten Wiistengebieten. IThre mangel-
hafte physiologische Anpassung an die wihrend vieler Monate trocken-heillen
Biotope kompensiert die Wiistenassel durch ethologische Adaptationen so gut,
daf} sie — gemessen an der Individuendichte — vielerorts zu den etfolgreich-
sten Bewohnern der genannten Lebenstdume zihlt.

2. Voraussetzung fur die im Mirz, April erfolgende Paarbildung ist der
Hohlenbesitz eines Partners (3 odet 9). Eine neue Hohle gribt sich eine
Wiistenassel nur dann, wenn sie auch bei tagelangem Suchen keine alte leere
Hohle bzw. einen alleinstehenden hohlenbesitzenden Geschlechtspartner, der
sie in seinen Bau liBt, findet.

3. Der einzelstehende Besitzer einer Hohle verteidigt diese zundchst gegen
jeden Artgenossen. In einer im Mittel etwa 2 Std. dauernden Prozedur, 1aBt
er einen einzelnen verschiedengeschlechtlichen Artgenossen in seine Hohle.
Die Unterscheidung des gleich- vom verschiedengeschlechtlichen Artgenossen
etfolgt hochstwahrscheinlich an Hand spezifischer chemischer Substanzen
(Pheromone). Die Verhaltensweisen der Partner bei der Paarbildung sind nicht
geschlechts-, sondern nut statusspezifisch (= eine Assel ist unabhingig von
ihrem Geschlecht entweder der ,,Wichter* oder der ,,Eindringling*). Versucht
tagelang kein Artgenosse in die Hohle einer einzelstehenden, verpaarungs-
bereiten Assel einzudringen, dann verliBt sie die eigene Hohle und wird zum
partnersuchenden Eindringling.!

4. Spitestens 24 Std. nach dem ersten Kontakt am Hohleneingang kennen
sich die Partner eines Paates individuell. Sie lassen sich dann gegenseitig ohne
Behinderung in die Hohle, wogegen sie jede fremde Assel unabhingig von
ihrem Geschlecht abwehren. Das individuelle Erkennen ist nicht an die eigene
Hohle oder an bestimmte Verhaltensreaktionen gebunden. Ausschaltversuche
zeigen, daf} die individuellen Merkmale beim Betasten mit dem Endglied der
2. Antenne wahrgenommen werden. Es handelt sich vermutlich um chemische
Merkmale. Partner, die man getrennt hat, erkennen sich auch nach mehreren
Tagen noch einwandfrei.

5. Zwischen den Paarpartnern kommt es beim Bau, der Reinigung und
Verteidigung der Hohle, bei der Nahrungsbeschaffung (und spiter im Jahr
auch bei der Brutpflege) zu Arbeitsteilung.

6. Eine ,,freiwillige* Trennung von Paarpartnern im Jahr der Paarbildung
konnte nicht beobachtet werden. Verpaarte 92 gehen nach Verlust ihres g
eine neue Paarbindung ein, solange sie noch nicht trichtig sind. Trichtige 9¢
und 9, die bereits Junge haben, scheinen sich im Freiland nach einem Partner-
verlust nicht mehr zu verpaaren.

7. Das Zusammenleben der Wiistenasseln in monogamen Paaren, deren
Zusammenhalt durch die individuelle Bindung der Partner aneinander (und
daneben natiirlich auch durch ihre gemeinsame Bindung an die Hohle) ge-
sichert wird, bringt in dem bewohnten Lebensraum grofle Selektionsvorteile
mit sich. Es verhindert die Uberbesetzung einetr Hohle, die sich die Asseln
der Beschrinktheit ihres Aktionsradius und der Knappheit der Nahrung wegen
nicht leisten konnen, und dient damit gleichzeitig der Verbreitung der Art
Gber den besiedelbaren Raum. Es erspart den Asseln den Bau nicht unbedingt
notwendiger Hohlen und garantiert jeder Assel einen lebensnotwendigen
Hohlenplatz wihrend der heilen Jahreszeit,
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Summary

Pair formation and pair maintenance in the monogamous desert wood louse
Hemilepistus reaumuri

1. Hemilepistns reaumuri lives in North African und Arabian steppes, semi-
deserts and, in some areas, real desert. Their poor physiological adaptation
to the dry and hot conditions prevalent for many months of the year is so
well compensated for by ethological adaptations that the woodlice (as measured
from population density) are some of the most successful inhabitants of the
above mentioned regions.

2. The ptecondition for pair formation, which takes place in March and
April, is the possession of a burrow by a prospective partner (be it & or Q).
A new burrow is dug only when a woodlouse, after days of searching, cannot
find an old and empty burrow or a burrow which contains a prospective mate.

3. Initially the single owner of a burrow defends its home against every
intraspecific intruder. After a ritual which lasts for about two hours, the
owner will allow entry of an individual of the opposite sex. Sex difference
is most probably communicated by a specific chemical substance (pheromone).
The behaviour pattern of the prospective partners during pair formation is
not a sexually specific but a status specific function (i. e. the defensive or
intrusive behaviour of a woodlouse does not depend on its sex). If no wood-
louse attempts entry of an occupied burrow of a single sexually mature animal
then the occupant will leave its home and adopt the role of the intruder.

4. 24 hours (maximal) after their first contact at the mouth of a burrow
a pair of woodlice exhibit mutual recognition of one anothet. One will allow
the other to re-enter the burrow without hindrance whereas a stranger will
be driven off. Individual recognition is not bound to the own burrow, nor is
it released by a particular behaviour pattern by the partner. As ablation exper-
iments have shown, recognition of the individual is probably released by
specific chemical substances (pheromones), perceived by receptors situated on
the tips of the second antennae. Pairs of animals which have been forcibly
parted still recognize one another without any difficulty after several days
separation.

5. There is a division of labour between the two members of an established
pair in building, cleaning and defense of the burrow, in food collection and
later in the year in the care of the young.

6. Our observations could not establish that ‘“voluntary divorce” of a
pair ever took place in the year of pair formation. Paired females accepted a
new male if their previous partner perished and if they were not already preg-
nant. Pregnant females and females with young did not, under natural con-
ditions, accept a2 new partner.

7. The monogamy of desert woodlice, which is maintained by mutual
fixation on the partner (and also by their fixation on the burrow) is of great
selective advantage in such harsh environmental conditions. Monogamy pre-
vents ovet-population of a burrow, which would be disasterous considering
the small foraging range and the paucity of available food. On the other hand
it cates for the distribution of the species over the territory suitable for colo-
nization. It allows great economy, with respect to the construction of new
burrows, and also guarantees that every woodlouse has a life-preserving shelter
during the hot part of the year.
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