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PHYSIOLOGISCH-OKOLOGISCHE STUDIEN AN LAUFKAFERN
7ZUR KAUSALANALYSE THRER HABITATBINDUNG

H. U. THIELE

Abstract

Field and laboratory experiments were combined to reach a causal analysis of habitat selection
in carabid beetles. Forest inhabiting carabids of Central Europe prefer only slightly more cold
than species of the open field, but they are conspicuously more hygrophilous, dark preferent,
and night active. Moreover, they are mostly autumn breeders while field species are often
spring breeders. Regular connections between all these characteristics of behaviour can be con-
firmed. Carabids from different habitats show a greater variety in behaviour and physiology
than in their morphological characters. The necessity of an experimental analysis of the beha-
viour of bioindicators is emphasized.

Die Carabiden (Laufkifer) sind mit etwa 25.000 Arten eine der gréssten Insekten-
familien der Erde. Dabei sind sie in ihrem Kérperbau recht homogen und lassen
weder makro- noch mikromorphologisch besonders viele Anpassungen an ihre Habi-
tate erkennen. Damit bieten sie sich besonders unmittelbar fiir das Studium der
Frage an, welche physiologischen Anpassungen und Anpassungen des Verhaltens
sie befdhigen, die Anforderungen der Umwelten zu meistern, denen sie ausgesetzt

Abb. 1: Abax ater VILL. Nat.Gr. etwa 18—22 mm.
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Abb. 2: Abax ovalis DFT. Nat.Gr. etwa 12—15 mm.

sind und die es ihnen als einer sehr einfach strukturierten und dabei stammesge-
schichtlich besonders erfolgreichen Insektenfamilie erlaubt haben, die verschieden-
sten Lebensriume auf der ganzen Erde in grosstem Umfang zu besetzen.

Das Beispiel von zwei Carabidenarten einer Gattung soll das Gesagte erldutern
(Abb. 1,2). Abax ater VILL. ist in Mitteleuropa einer der hdufigsten waldbewoh-
nenden Carabiden. Er ist ausgesprochen euryok, d.h. in Wildern aller moglichen
pflanzensoziologischen Typen verbreitet. Dagegen ist Abax ovalis DFT. ein Berg-
waldtier der Hiigelstufe und der niedrigen montanen Stufe. Er kommt nur spora-
disch im Flachland vor und zeigt einen deutlichen Schwerpunkt seiner Verbreitung
in den pflanzensoziologisch als Fagetalia bezeichneten Edellaubwildern, die sich
durch gemissigte Kiihle und gleichmissig hohe Feuchtigkeit des Bodens und der
bodennahen Luftschicht auszeichnen (THIELE & KOLBE 1962). Beide Arten sind
sehr dhnlich: Nichtspezialisten miissen auf die Unterscheidungsmerkmale hingewie-
sen werden, um iiberhaupt zu erkennen, dass es sich um zwei Arten handelt. Mit
Hilfe von Barberfallen — einfachen in den Boden eingelassenen Fangbechern oder
-trichtern — ldsst sich die Verbreitung epigdischer Arthropoden und besonders der
Carabiden quantitativ bestimmen. Abb. 3 zeigt die unterschiedliche Verbreitung
der beiden Arten in einem Mittelgebirgsbuchenwald und auf einer durch Windwurf
entstandenen Lichtung: der eurydke Abax ater kommt im Hochwald wie auf der
Lichtung vor, Abax ovalis hélt sich streng an den Wald mit seinem spezifischen, ge-
rade geschilderten Mikroklima. Zur Erklirung der unterschiedlichen Verbreitung
konnen experimentelle Befunde beitragen. In einer feuchten ringférmigen Tempera-
turorgel verhdlt sich Abax ater eurgltherm: seine Vorzugstemperatur zeigt ein brei-
tes Maximum zwischen 15 und 25" C. Abax owvalis ist stenotherm mit einem gut
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Abb. 3: Vorkommen von Abax ater (weisse Sdulen) und A. ovalis (schwarze Siulen) in einem
Buchenhochwald und auf einer Waldlichtung. Jede Doppelsiule entspricht dem Fangergebnis
einer Falle. Fangzeitraum: Mai—September 1959.

reproduzierbaren steilen Optimum um 15° C (THIELE 1964a). Priift man das Ver-
halten der beiden Arten in einem ringférmigen Gradienten der Relativen Luftfeuch-
tigkeit von 40 —100% (Feuchtigkeitsorgel), so zeigt sich immer wieder (bei verschie-
denen Temperaturen und zu verschiedenen Jahreszeiten), dass beide Arten feuchte-
priferent sind, aber dass die Feuchtepriferenz des A.ovalis grosser ist (THIELE
1964a). In diesem Falle ist die stendke Art A.ovalis also im Gegensatz zu A.ater
auch stenopotent gegeniiber wichtigen Faktoren des Klimas, und zwar ist ihr Ver-
halten im Experiment kongruent mit ihrer Verteilung auf klimatisch verschiedene
Standorte im Freiland. Allerdings wire es falsch, die 6kologische Verbreitung der
Carabiden nur als durch Orientierungsreaktionen in Mikroklimagradienten bedingt
ansehen zu wollen. Auch Abax parallelus DFT. zeigt gegeniiber A.ater eine be-
grenzte 0kologische Verbreitung. A.parallelus ist A.ater dusserlich noch dhnlicher
als A.ovalis. Die Art kommt auch im Flachland vor, aber ebenfalls ganz iiberwie-
gend in den mikroklimatisch ausgeglichenen Edellaubwildern. Ein Diagramm (Abb.
4) zeigt die Verbreitung in einem Gebiischstreifen, bei dem die Vegetation vom Ei-
chen-Hainbuchen-Typ in den Eichen-Birken-Typ {ibergeht. A.ater kommt gleich-
midssig in beiden Vegetationstypen vor, A.parallelus fast nur im Eichen-Hainbuchen-
Typ.

A.parallelus reagiert aber in Temperatur- und Feuchtigkeitsgradienten gleich wie
A.ater. Hier kann die verschiedene Verbreitung mit einem sehr verschiedenen Brut-
fiirsorge- und Brutpflegeverhalten in Zusammenhang gebracht werden (THIELE
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Abb. 4: (A) Weibchen von Abax parallelus (nat.Gr. etwa 14—17 mm) bei der Brutpflege.

(B) Vorkommen von Abax ater und A.parallelus in zwei Vegetationstypen eines Gebiischstrei-
fens. (C) Erdkokon mit Ei von Abax ater. (D) desgl., gedffnet. (E) Erdkokons von A.ater an
Streublittern. Nach Untersuchungen von LOSER (1970, 1972) und THIELE (1964b) aus
CHIELE 1973.

1973). A.parallelus-Weibchen graben im Sommer Nester im Boden. Dahinein legen
sie im Mittel 16 Eier und bewachen diese 2 bis 3 Wochen bis zum Schliipfen der
Larven (LOSER 1970, 1972, Abb. 4). Fiir das Gedeihen der Brut und des sie be-
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wachenden Weibchens ist eine garantierte gleichmissige Bodenfeuchte Vorausset-
zung.

Ganz anders ist das Verhalten von A.ater. Die Weibchen dieser Art legen die Eier
in selbst geformte Lehmkokons, in denen sie vor Austrocknung weitgehend ge-
schiitzt sind (LOSER 1970, 1972, Abb. 4). Eine iiber diese Fiirsorge hinausgehende
Brutpflege findet nicht statt. Die Brut von A.ater ist also vom Mikroklima viel stir-
ker unabhingig als die von A.parallelus. Diese 3 Arten zeigen uns: genetisch fixier-
tes Verhalten gegeniiber Mikroklimafaktoren kann ein wichtiges Element der Habi-
tatbindung sein (A.owvalis). In anderen Fillen verhilft die Analyse der Mikroklima-
anspriiche nicht zum Verstindnis des Verbreitungsbildes: komplizierte, bis in die
neueste Zeit unbekannte Verhaltensweisen spielen eine Rolle fiir die Habitatbin-
dung (A.parallelus).

Geduldige Freilandbeobachtungen und Laborexperimente konnen so die physio-
logischen und Verhaltens-Ursachen der verschiedenen 8kologischen Verbreitung
morphologisch iibereinstimmender Arten kliren. Wie steht es mit der Moglichkeit,
innerhalb einer Tiergruppe zu allgemeinen Aussagen zu gelangen? Dazu miissen
zahlreiche 6kologisch verschiedene Arten in ihrem Verhalten gegeniiber mehreren
Faktoren untersucht werden. Dann lassen sich statistische Aussagen machen, die
fiir die Mehrzahl der Arten einer 6kologischen Gruppe gelten. Dies sei in einer
stark verkiirzten Darstellung fiir mitteleuropiische Wald- und Feldcarabiden erliu-
tert. Man kann die experimentell ermittelte Verteilung der Individuen einer Art auf
die verschiedenen Stufen eines Gradienten in einem Diagramm darstellen. Gleich-
heit der Untersuchungsmethode vorausgesetzt, lassen sich Mittelwertskurven aus
den Arten einer 6kologischen Gruppe bilden, die dann das gemittelte Verhalten
zum Beispiel von Wald- und Feldarten widergeben (Abb. 5).

Man sieht, dass die Kurve der Vorzugstemperatur der Waldtiere im Mittel gegen-
iiber der der Feldtiere etwas nach links verschoben ist, also zum kilteren Bereich
hin — aber nur wenig. Viel drastischer sind die Unterschiede bei den anderen unter-
suchten Faktoren. Wihrend sich die Feldcarabiden im Mittel recht gleichmissig im
Gradienten der Relativen Luftfeuchtigkeit (R.F.) verteilen, zeigen die Waldcarabi-
den ein steiles Maximum der Feuchtepriferenz bei 100% R.F. Noch deutlicher aus-
geprigt ist eine starke Priferenz der Waldcarabiden fiir niedrige Lichtintensititen
in der Helligkeitsorgel gegeniiber den indifferenten Feldcarabiden. Waldcarabiden
sind also gegeniiber Feldbewohnern im Mittel sehr viel stirker feuchte- und dunkel-
priferent, dagegen nur wenig kiltepriferent. Daraus ist der Schluss zu ziehen, dass
im statistischen Mittel die Faktoren Feuchtigkeit und Licht eine gréssere Bedeu-
tung fiir die Habitatbindung der mitteleuropéischen Carabiden haben als der
Temperaturfaktor.

Der Faktor Licht ist hier von besonderem Interesse. Es erscheint einleuchtend,
dass Dunkelpriferenz eine vorteilhafte Adaptation feuchtebediirftiger Tiere, also
auch der Waldcarabiden, darstellt: dunkle Unterschlupfe bieten zumeist hohe
Feuchtigkeit. Der Mechanismus der Dunkelpriferenz funktioniert in dieser Weise
bei Nacht (wenn sie nicht vollig lichtlos ist) wie am Tage: LAUTERBACH (1964)
konnte bei A.ater nachweisen, dass er stets die dunkelste Horizontrichtung wihlt,
gleichgiiltig ob ein Gradient von 100 bis 1 Lux geboten wird, von 10 bis 1 Lux oder
von 1 Lux bis 1/10 Lux. In offene Landschaft verirrte Waldcarabiden finden so in
ihren Vorzugshabitat zuriick (NEUMANN 1971). Licht ist aber bei Carabiden auch
wichtigster Zeitgeber der Tagesrhythmik. Damit erhalten die Waldcarabiden einen
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Abb. 5: Mittelwertskurven der Aufenthaltswahl von wald- und feldbewohnenden Carabiden-
arten in Gradienten von Temperatur, Feuchtigkeit und Helligkeit. Ordinatenwerte: Aufent-
haltswahl in den Stufen der Gradienten in %. Die Kurve fiir die Vorzugshelligkeit der Feldtiere
beruht auf der Untersuchung von nur 7 Arten. Nach Daten von THIELE 1964a.
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weiteren Adaptationsvorteil: sie werden als feuchtigkeitsbediirftige Tiere nachtaktiv
und meiden die Zeiten des Tages, also starker Besonnung vnd Austrocknungsgefahr,
fiir ihre Aktivitit. Das lisst sich einmal fur die Artenbestinde der verschiedenen
Habitate zeigen, wenn man quantitative Daten der Tagesrhythmik aus Freiland- und
Laborversuchen zusammenstellt (Abb. 6). Besser noch belegt wird dieser Verhal-
tensunterschied, wenn man in Wald- und unmittelbar benachbarten Freilandstand-
orten Finge mit Zeitsortierfallen! durchfiihrt: die verschiedenen Aktivititszeiten
von Wald- und Feldcarabiden lassen sich so unmittelbar im Habitat demonstrieren
(Abb. 7).

Die sehr unterschiedlichen Tagesmuster der Aktivitit, die wir bei den Carabiden
sehen, sind im Rahmen einer Familie, wie die Carabiden sie darstellen, keineswegs
selbstverstindlich. Viel grossere systematische Gruppen kénnen sich in der Tages-
rhythmik der ihnen zugehdrigen Arten sehr viel einheitlicher verhalten. Die verschie-
denen Tageszeiten der Aktivitit geben den Carabiden also erweiterte Verbreitungs-
méglichkeiten {iber viele Habitate.

Das gilt auch fir die Jahresrhythmik der Aktivitit und der Entwicklung. Auch in
dieser Hinsicht kénnen sich ganze Insektenordnungen einheitlich verhalten: alle
Eintagsfliegen sind Larvaliiberwinterer, die Libellen sind es mit verschwindend we-
nigen Ausnahmen. Ganz anders die Carabiden. Bei ihnen finden wir die beiden
grossen Gruppen der Larval- und der Imagoiiberwinterer, bei einer weiteren Gruppe
von Arten kommen beide Uberwinterungsformen regelmissig nebeneinander vor.
Imagoiiberwinterer pflanzen sich im Frithling fort und haben Sommerlarven, Larval-
tiberwinterer pflanzen sich im Sommer bis Herbst fort. Zwischen Fortpflanzungstyp
und 6kologischer Verbreitung bestehen bei Carabiden wichtige Beziehungen.

Die Larven der Friihlingstiere ertragen keine Wintertemperaturen. Die der Larval-
iiberwinterer ertragen sie nicht nur, sondern benétigen sie obligatorisch zur Ent-
wicklung. Die meisten Carabiden der gemissigten und kalten Zonen mussten daher
verlissliche Mechanismen ausbilden, die die Einpassung der Entwicklungsvorginge
in den Jahresgang der Umweltfaktoren gewéhrleisten. Bei der Untersuchung dieser
Mechanismen war eine enge Verkniipfung 6kologischer und entwicklungsphysiolo-
gischer Fragestellungen und Methoden erforderlich (THIELE 1966, 1968a, 1969a,
1971, THIELE & KREHAN 1969). Ein Beispiel sei hier erldutert.

Pterostichus nigrita F. ist ein Frithlingstier. Im Frihling und Frithsommer pflanzen
sich die Tiere fort. Unter Sommertemperaturen dauert die Gesamtentwicklung etwa
6 Wochen; im Spitsommer schliipft die neue Generation. Diese bleibt jedoch zu-
nichst noch unreif. Zur Uberwindung einer Dormanz der Gonaden ist Uberwinte-
rung erforderlich. Erst im nichsten Frithjahr erfolgt die Fortpflanzung der neuen
Generation.

Die Wintertemperaturen spielen zur Erlangung der Gonadenreife eine geringe
Rolle. Midnnchen reifen jedoch- die fiir Carabiden charakteristischen Biindelungen
von Spermien (’Spermiozeugmen”) nur unter Kurztagbedingungen (FERENZ
1973). 3ei den Weibchen verhindert Langtag im Spitsommer die Eireifung. Diese
erfolgt in zwei Stufen, wie sich im Experiment zeigen lisst: unter Kurztag erfolgt
die Privitellogenese, unter Langtag, der auf Kurztag folgt, die Vitellogenese (Dot-

1. Herrn Prof. Dr. L. VLIJM, Vrije Universiteit te Amsterdam, danke ich herzlich dafiir, dass
er mir ein Muster seiner "’time sorting pitfall-traps” zum Nachbau zur Verfiigung gestellt hat.
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Abb. 6: Prozentanteil tag- und nachtaktiver Carabidenarten des Freilandes, des Waldes und eu-

ryoker Arten, die in Wald- und Feldhabitaten vorkommen. Nach Daten von THIELE & WEBER
1968.
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Abb. 7: Mit Zeitsortierfallen ermitteltes Muster der tageszeitlichen Aktivitit von Carabiden in
einem Waldstandort und auf einer benachbarten Weide. Ordinate: Prozentanteil der gefangenen
Tiere am Gesamtfang in 2 std-Intervallen. Summierte Finge von Mitte April — Anfang Juni und
Mitte September — Anfang November 1972. Untersuchungen in Zusammenarbeit mit S. LOSER
an der Station Wildenrath bei Erkelenz im Naturpark Schwalm-Nette. Dem Landschaftsver-
band Nordrhein danken wir fur Unterstiitzung.

tereinlagerung). Damit ist die Kontrolle der Jahresrhythmik im Prinzip geklirt: der
erste Schritt der Eireifung erfordert den herbstlichen und winterlichen Kurztag.
Erst die steigende Tageslinge im Frithling ermdglicht dann die volle Reifung
(THIELE 1966, 1971). Die Tageslinge wirkt auf die Weibchen iiber mehrere Hor-
monsysteme. FERENZ (1973) konnte nachweisen, dass Injektion von Juvenilhor-
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mon oder Transplantation von Corpora allata aus geschlechtsreifen Weibchen die
Privitellogenese auch unter extremen Langtagbedingungen ausl6sen, die Vitello-
genese jedoch nicht bewirken kdnnen. Dieser letztere Langtagprozess steht mogli-
cherweise unter der direkten Kontrolle des in der Pars intercerebralis gebildeten
Neurosekrets, wie Untersuchungen von HOFFMANN (1970) zeigen, der eine starke
Zunahme des Neurosekrettransports entlang den Nervi corporis cardiaci bei Uber-
fithrung von Versuchstieren aus Kurz- in Langtag nachweisen konnte.

Die Tiere konnen also die fiir sie so wichtige Anderung der Tageslinge im Jahres-
lauf messen. Sie reagieren auf verschiedene Tageslingen mit der Aktivierung ver-
schiedener Hormonsysteme, und dadurch werden bestimmte Schritte der Gonaden-
reifung ausgelost. Wie misst P.nigrita die Tageslinge? Lasst man Kurztag (KT) auf
die Weibchen einwirken, gelangen sie nicht iiber das Stadium der Privitellogenese
hinaus. Gibt man in der Nacht jedoch zusitzliche kurze Storlichtphasen von 2
Stunden, so kénnen die Weibchen voll ausreifen. Der Langtagprozess und damit die
vollstindige Eireifung beruht also nicht auf einem Summeneffekt der Hellstunden,
denn eine ununterbrochene Hellzeit von 10 Stunden wirkt noch nicht als Langtag
(LT), wohl aber 8 std Hauptlichtphase + 2 std Storlichtphase, optimal dann, wenn
das Storlicht etwa 12 —16 std nach "Licht an” der Hauptlichtphase geboten wird.
Es gibt also in dieser Zeit eine kritische sensible Phase fiir Licht. Wird es geboten,
so tritt Vitellogenese ein, bleibt es (bei KT) aus, so bleiben die Weibchen im Zu-
stand der Privitellogenese. Der Befund lisst sich kaum anders interpretieren als da-
mit, dass eine innere Uhr am Vorgang der Tageslingenmessung beteiligt ist.' Be-
stimmt man die kritische Photoperiode der LT -Wirkung, d.h. die Grenze, oberhalb
deren eine gegebene Photoperiode als LT wirkt, so liegt diese sehr scharf bei ca. 13
std. (THIELE 1971). Wird dieser Grenzwert iiberschritten, so fillt nach dem gera-
de geschilderten Modell Licht in die sensible Phase, und Reifung tritt ein.

Zuriick aus dem Labor ins Freiland, wo sich diese Befunde bestitigen lassen
miissen, wenn sie einen 6kologischen Sachverhalt erkliren sollen. Wenn die Befunde
generelle Giiltigkeit haben, muss die Reifung der Weibchen im Freiland nach der
Friithlingstagundnachtgleiche beginnen, etwa im April. Das ist tatsichlich der Fall
(THIELE 1971). Die Analyse weiterer Steuerungsmechanismen von Jahresrhythmen
ist ein umfangreiches Kapitel und kann hier nicht abgehandelt werden. Alle bisher
gefundenen Mechanismen sichern die Einpassung der Fortpflanzungsrhythmik von
Carabiden in den Jahresgang der Umweltfaktoren.

Auch zwischen Habitatbindung und Typus der Jahresrhythmik gibt es bei Carabi-
den Beziehungen. Es ist schon seit lingerem aufgefallen, dass es solche statistischen
Zusammenhinge gibt (LARSSON 1939, THIELE & WEBER 1968). Unter den
Waldcarabiden ist der Prozentsatz der Herbsttiere mit Larvaliiberwinterung hoher
als bei Feldtieren, wo sich mehr Friihlingstiere mit Sommerlarven finden. Gut de-
monstriert wird dies durch Fallenfinge von Carabiden am Bausenberg, einem Eifel-
vulkan. Der Berg hat eine fast ideale Form eines Kegelstumpfes. In den verschiede-
nen Himmelsrichtungen sind Trockenrasen, Buschwilder und — nach NE — kiihl-
feuchte Buchenhochwilder als Habitate anzutreffen (vgl. THIELE & BECKER im

1. Unveroffentliche Befunde aus einem Forschungsprojekt, das von der Deutschen Forschungs-
gemeinschaft im Rahmen des Schwerpunktprogramms ’Biologie der Zeitmessung” gefordert
wird.
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Abb. 8: Jahresperiodik der Aktivitit von Carabiden in verschieden exponierten Pflanzengesell-
schaften am Bausenberg in der Eifel. Ordinate: Prozentanteil vom Jahresfang in den einzelnen
Monaten. Abszisse: Monate Mirz— Oktober. Zusammengestellt nach Daten von BECKER 1972.

Druck). Gleichzeitige Fallenfinge in 2 Jahren zeigten eine gleichmissige Verschie-
bung des Aktivititsgipfels der Carabiden vom Friihjahr zum Herbst von den warmen
Trockenrasen zum kiithlen Hochwald hin (Abb. 8). Abb. 9 zeigt die tageszeitliche
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Abb. 9: Mit Zeitsortierfallen ermittelte Muster der tageszeitlichen Aktivitit von Carabiden in
einer Lirchen-Erlen-Schonung bei KéIn zu 3 verschiedenen Jahreszeiten. Ordinate: Prozentan-
teil der gefangenen Tiere am Gesamtfang in 2 std-Intervallen. Unter Mitverwendung der Daten
von BITTNER 1971.
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verteilung von Carabiden an ein und demselben Standort zu verschiedenen Jahres-
zeiten. Dabei handelt es sich um eine junge Aufforstung, also einen Habitat, der
zwischen Feld und Wald steht. Im Frithjahr dominiert Tagaktivitit, im Herbst
Nachtaktivitdt, im Sommer finden wir Tag- und Nachtaktivitit. Darin spiegelt sich
eine jahreszeitliche Verschiebung des Artenspektrums wider. Wie fiigt sich das zu
dem bisher Erdrterten? Waldcarabiden besitzen — wie wir gesehen haben — relativ
hohe Vorzugstemperaturen, die nur wenig unter denen der Feldtiere liegen. Da die
Feldtiere zum grossen Teil tagaktiv sind, gelangen sie schon zeitig im Frithjahr unter
Temperaturbedingungen, die volle Aktivitit und Fortpflanzung erméglichen. Fiir
die nachtaktiven Tiere sind die nichtlichen Temperaturen dann noch zu niedrig; erst
spiter im Jahr (Juli bis September) werden auch nachts die Temperaturen so hoch,
dass die zur Fortpflanzung notwendige Aktivitit ermdoglicht wird (Abb. 10). Die
nachtaktiven Waldcarabiden sind daher ganz tiberwiegend Arten mit Herbstfort-
pflanzung (THIELE & WEBER 1968). Zwischen Mikroklimaanspriichen, Tages- und
Jahresrhythmik der Aktivitit bestehen also enge, dkologisch bedeutsame Beziehun-
gen. Stammesgeschichtlich konnten sich diese Verhaltenskomplexe nicht unabhin-
gig voneinander, sondern nur in engster Abstimmung aufeinander entwickeln
(THIELE 1969b).

Es war der Sinn dieser Ausfithrungen zu zeigen, wie man bei physiologisch-6kolo-
gischen Untersuchungen zur Erklirung der Standortbindung vorgehen kann. Wir
holen uns Fragestellungen aus dem Freiland ins Labor, versuchen dort Teilfragen
zu l6sen und testen wieder im Freiland, ob die gefundenen Antworten dort giiltig
sind. Dabei haben wir die Carabiden als ein gut zu untersuchendes Beispiel ausge-
wihlt, zudem stellen sie eine wichtige Tiergruppe dar, einen phylogenetischen Er-
folg, wenn wir ihre riesige Artenzahl betrachten. Wir glauben aber, bei diesen Tieren
auch zu Einsichten zu gelangen, die iiber die Carabiden hinaus giiltig sind. Dazu ge-
hért die Erkenntnis, dass die Carabidenarten in ihrer Physiologie und ihrem Verhal-
ten stirker differenziert sind als im Kérperbau (THIELE 1968b). KRUMBIEGEL
(1932) hat fiir Carabus nemoralis schon festgestellt, dass physiologische Differen-
zierung der morphologischen vorangehe. Zu dhnlichen Feststellungen kommt PAR-
SONS (1973) in seinem soeben erschienenen Buch iiber die genetischen Grundlagen
der Okologie und des Verhaltens bei Drosophila: “The likely importance of beha-
vioural phenomena in evolutionary change may help to explain the high level of
variation of behavioural traits compared with morphological traits. Probably perma-
nent morphological changes follow behavioural changes, and, as we have seen, there
is an association between behavioural and morphological divergence.”

Abschliessend ein Wort dazu, wie sich diese Untersuchungen zu einem General-
thema unserer Tagung, der Gefihrdung der Umwelt, verhalten. Wir suchen nach Bio-
indikatoren fiir Zustinde der Umwelt. Solche Bioindikatoren werden besonders ver-
lisslich sein, wenn wir nicht nur + regelméssige Korrelationen zwischen Organismen-
arten und der Wirkung bestimmter Umweltfaktoren in der Natur registrieren,
sondern diese Zusammenhinge auf Grund von Experimenten auch kausal ver-
stehen konnen.
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Abb. 10: Jahresgang der Maxima (obere Kurve) und Minima (untere Kurve) der Temperatur an
4 Standorten im Jahre 1972. Abszisse: Monate April—Dezember. Die Maxima in den Monaten
April/Mai entsprechen den Minima in den Monaten Juli bis September. Gezeichnet nach
Messdaten von K.H. LAMPE.
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