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Abstract: Spider - Senses. Spiders show a wealth of complex behavior which relies on a corresponding

richness of sensory capabilities. They represent a large group of arthropods and their sensors and nervous

systems and the roles played by them in the guidance and programming of behavior such as prey capture,

web building, courtship and reproduction deserve our attention both in their own right and from a com-

parative point of view. This review introduces to the diversity of spider sensory systems. It highlights

their specializations as interfaces and filters mediating between the environment and behavior. As will

be seen, some of the evolutionary achievements exhibited by spider sensors are outstanding, even when

considered at the larger scale of animal sensors in general. The "clever design" of the sensors way out in

the periphery to a large extent also explains why spider behavior may be so complex despite the small

size of the spider central nervous system.
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„Einst hatten wir uns gestanden, wie wir

Spinnen hassten und uns vor Spinnen ekel-

ten und sie fürchteten. Wir versicherten uns

gegenseitig, dass wir tot umfallen würden,

wenn je eine Spinne es wagen sollte, auch

nur über einen von unseren Holzpantinen

zu krabbeln." (REINIG 1991)

Vorbemerkung

Die Liebe zu den Spinnen ist für viele

Zeitgenossen eine unverständliche Eigen-

schaft einiger weniger Forscher, deren Neu-

gierde auf Abwege geraten zu sein scheint.

Welch eine enge Sicht der Dinge! Zunächst

ist festzuhalten, dass die in unseren Breiten

weitverbreitete Antipathie gegen Spinnen

ein in vielen anderen Kulturen gänzlich un-

bekanntes Phänomen ist. Zahlreiche Erzäh-

lungen aus der indianischen Mythologie

und wundervolle „Anansi"-Geschichten aus

Afrika sind beredte Beispiele dafür. Es soll

hier jedoch nicht ein Essay über Arachno-

phobie und Arachnophilie geschrieben wer-

den, zumal sich der Autor längst auf die Sei-

te der oben genannten merkwürdigen For-

scher geschlagen hat. Vielmehr wird es da-

rum gehen zu zeigen, dass Spinnen schon

allein wegen ihrer Sinne unsere Aufmerk-

samkeit verdienen. Diese erzählen dem

Kundigen die spannendsten aller Geschich-

ten, ganz ohne Mythologie und Magie.

Leben ohne Sinnesorgane und die

nachgeschalteten nervösen Strukturen und

Leistungen ist kaum denkbar. Jeder Orga-

nismus, von den Bakterien bis hinauf zum

Menschen, bedarf ausreichender Informa-

tion über die Umwelt, in der er lebt, und

über die Zustände, die in seinem eigenen

Körper herrschen. Weder „sinnvolles" Ver-

halten noch Homöostase wären ohne Sinne

möglich. So kann es nicht verwundern, dass

wir in der belebten Natur eine faszinierende

Fülle und Diversität von sensorischen Syste-

men finden. Diese bestechen immer wieder

sowohl wegen des aus technischer Sicht

perfekten „Designs" und extremer Leistungs-

fähigkeit als auch wegen der bei genauer

Analyse sich offenbarenden, oftmals bis ins

feinste Detail gehenden Angepasstheit an

die artspezifischen, vom Verhalten in einem

speziellen Habitat her zu denkenden Anfor-

derungen an die Verfügbarkeit ganz be-

stimmter, meist stark gefilterter Information.

Spinnen sind (auch) in dieser Hinsicht

bemerkenswerte Kreaturen. Die Erfolgsge-

schichte der etwa 40.000 bisher beschriebe-
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nen Arten, die Fülle der von ihnen
bewohnten Habitate und ihre Individuen-
zahlen und ganz besonders ihr komplexes
Verhalten sind ohne eine reichhaltige Aus-
stattung mit leistungsfähigen sensorischen
Systemen nicht vorstellbar. Die etwa 400
Millionen Jahre dauernde evolutionäre Ge-
schichte der Spinnen hat in der Tat „Sensor-
Konstruktionen" faszinierender Qualität
hervorgebracht. Der Selektionsdruck auf
den sensorischen Systemen muss groß gewe-
sen sein. Die ständige Rückkopplung mit
der Erfahrung hat das „Weltbild" der Spin-
nen ständig berichtigt und verfeinert.

Spinnen sehen und schmecken, sie ha-
ben einen ausgeprägten Vibrationssinn, sie
riechen und nehmen die feinsten Luftströ-
mungen wahr. Sie besitzen ein System von
mehr als 3000 biologischen Dehnungsmes-
sern in ihrem cuticularen Außenskelett. Bei
vielen von ihnen trägt dieses Skelett Hun-
derttausende von tastempfindlichen Haa-
ren. Wer verstehen will, weshalb und wie
sich Spinnen etwa bei der Balz, beim Beute-
fang, oder beim Bau eines Netzes verhalten,
der muss sich fragen, wie die sensorische
Welt der Spinnen aussieht. Sinnesorgane
und die ihnen nachgeschalteten nervösen
Strukturen entwerfen arteigene „Bilder" der
Umwelt. Sie sind nicht dazu da, im physika-
lischen Sinne allumfassende Information
einer abstrakten Wirklichkeit zu liefern.
Vielmehr sind sie in hohem Maße spezifi-
sche und selektive Filter, die bevorzugt oder
ausschließlich die biologisch relevanten (für
die Fitness, d.h. das Überleben des Indivi-
duums und die Weitergabe seiner Gene an
die nächste Generation wichtigen) Zustän-
de in der Um- und Inweit registrieren und
fast immer besonders stark auf Veränderun-
gen dieser Zustände reagieren, also auf
dynamische (im Gegensatz zu statischen)
Vorgänge. Dies gilt auch für unsere eigenen
menschlichen Sinne, die uns - so wie bei
den Spinnen - ein stark gefiltertes, verzerr-
tes und im physikalischen Sinne unvollstän-
diges Bild unserer Umwelt vermitteln.

Eigenheiten der Spinnen

Obgleich die Spinnen wie wir über meh-
rere Sinne verfügen, sind die meisten von
ihnen ganz besonders auf Sinne und Signale
angewiesen, die in unserem Leben nur eine

untergeordnete Rolle spielen. Spinnen le-

ben in einer Welt voller mechanischer Rei-

ze: in einer Welt voller Vibrationen, wie die

im Spinnennetz, und einer Welt voller Luft-

strömungsreize; zudem verfügen sie über ei-

nen Dehnungs-Sinn, der uns gänzlich fehlt

und ihnen ein ständiges hochauflösendes

„Bild" von den mechanischen Vorgängen in

ihrem Außenskelett verschafft. Bei einer

Reihe von Spinnen spielt auch der Ge-

sichtssinn eine hervorragende Rolle: bei den

tagaktiven Spring- und Wolfspinnen etwa,

oder auch bei den nachtaktiven Käscher-

spinnen. Ohne Zweifel ist die von den Sin-

nesorganen vermittelte und im zentralen

Nervensystem gestaltete Spinnenwelt eine

ganz andere als die Welt unserer eigenen

sinnlichen Erfahrungen.

Im Vergleich zu den Insekten fällt bei

den Spinnen besonders der Besitz von so ge-

nannten Linsenaugen anstatt der für eine

Libelle, eine Biene oder ein anderes Insekt

typischen Komplexaugen auf. Die bei den

Insekten weit verbreiteten und dem Hören,

dem Vibrationssinn und der Propriorezep-

tion dienenden Chordotonalorgane fehlen

den Spinnen. Zudem ist deren zentrales

Nervensystem anders gebaut. So gebührt

den Spinnen auch in der vergleichenden

Neurobiologie ein angemessener Platz

Die folgende Darstellung stellt die Sin-

nesorgane selbst und die Prinzipien ihrer

Funktionsweisen in den Mittelpunkt. Die

an der Neurobiologie und speziell der

Neuroethologie interessierten Leser finden

mehr bei BARTH (1985) und BARTH (2001,

2002a). Zudem sei auf die kompetente Ein-

führung in die Biologie der Spinnen von

FOELIX (1996) hingewiesen.

Augen - acht Augen, zwei
visuelle Systeme

Augentypen

Spinnenaugen sind also Linsenaugen

oder Ozellen und keine Komplexaugen. Der

Begriff Linsenauge ist etwas irreführend, weil

natürlich auch die Komplexaugen der Insek-

ten Linsen besitzen. Besser ist es, von Kame-

raaugen zu sprechen. Die allermeisten Spin-

nen verfügen über acht solcher Einzelaugen

mit je einer Linse. Deren genaue Anordnung
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am Vorderkörper spielt ab Erkennungsmerk-
mal für die systematische Zugehörigkeit eine
große Rolle und oftmals ist die Augenstel-
lung so typisch, dass sie dem Kenner rasch
die Familienzugehörigkeit verrät. Nach ihrer
inneren Struktur sind Haupt- und Nebenau-
gen zu unterscheiden. Die Hauptaugen sind
die vorderen Medianaugen. Alle anderen
Augen sind Nebenaugen (Abb. 1). Trotz ih-
res Namens sind die Hauptaugen durchaus
nicht immer die wichtigsten oder größten
Augen. Gegensätzlich zu den Nebenaugen
sind Hauptaugen evers: Die lichtempfind-
lichen Abschnitte ihrer Sehzellen (Rhabdo-
mere) in der Retina sind dem Lichteinfall zu-
gewandt. Bei den Nebenaugen sind diese
Abschnitte ähnlich wie in unseren eigenen
Augen vom Lichteinfall abgewandt. Ein wei-
terer Unterschied ist die Beweglichkeit der
Retina der Hauptaugen: Augenmuskeln
(zwei bei Cupienrdus, sechs bei Springspin-
nen) können sie hinter der starren Linse be-
wegen, dadurch in gewissem Umfang das
Gesichtsfeld „abrastern" und einen beweg-
ten Gegenstand verfolgen. Springspinnen
können die Retina ihrer Hauptaugen um bis
zu 50° drehen (LAND 1969b) und damit auch
deren funktionelles Gesichtsfeld erheblich
erweitern. Bei anderen Spinnen ist die Be-
weglichkeit wesentlich geringer. Ein Tape-
tum, also eine das Licht reflektierende
Schicht am Augenhintergrund wiederum
besitzen nur die Nebenaugen. So sind es
auch die Nebenaugen und nur diese, die
demjenigen wie Katzenaugen entgegen-
leuchten, der nachts Spinnen mit der
Taschenlampe aufspürt (Abb. 2a). Das Tape-
tum erhöht die Empfindlichkeit des Auges,
indem es das Licht ein zweites Mal durch die
Sehzellen schickt.

Visuelle Leistung

Die Spring- und die Käscherspinnen
sind die für ihre visuellen Leistungen be-
kanntesten Spinnen. Für Portia, eine
Springspinne (Salticidae), beträgt die räum-
liche Auflösung der Hauptaugen 2,4 min
(WILLIAMS & MCINTYRE 1980), was nur um

etwa den Faktor 6 schlechter als bei uns
Menschen ist, jedoch um das Zehnfache
besser als bei einer Libelle, die gewiss zu den
Insekten mit den leistungsfähigsten Augen
gehört (LABHART & NILSSON 1995; LAND

1997). Die Sehzellen der hinteren Median-

Abb. 1: Oben: Die vier
Augen einer
Körperseite der
insgesamt acht Augen
von Cupiennius salei.
AM = Hauptaugen oder
Anteriomedianaugen;
PM, AL, PL = Neben-
augen oder Posterio-
medianaugen, Anterio-
lateralaugen und
Posteriolatera laugen.
Unten: Bei den
Springspinnen sind die
Hauptaugen (AM, Pfeil)
die größten. Foto
unten: H. HOMANN.

äugen von Deinopis, einer Käscherspinne

(Deinopidae) reagieren halbmaximal schon

auf Beleuchtungsstärken, die zwischen den-

jenigen bei Sternen- und Mondlicht liegen

(LAUGHLIN et al. 1980). Die Linsen dieser

Augen haben eine Lichtstärke F (f/D, das

Verhältnis von Brennweite f zum Linsen-

durchmesser D) von 0,58 (BLEST & LAND

1977). Bei Cupienrdus salei (Ctenidae), ei-

ner nachtaktiven Jagdspinne aus Mittelame-

rika, fanden wir Werte für F zwischen 0,58

und 0,74 (LAND & BARTH 1992). Den üb-

lichen Objektiven von Fotoapparaten sind

die Linsen der Spinnenaugen bezüglich der

Helligkeit des Bildes also klar überlegen!

Man muss demnach auch bei dämmerungs-

und nachtaktiven Spinnen mit verhaltens-

relevanter Sehtüchtigkeit rechnen.

Nach bisherigem Wissen haben nur

Jagdspinnen wie die Springspinnen (Saltic-

idae), Krabbenspinnen (Thomisidae), Wolf-

spinnen (Lycosidae) und „huntsmen spi-

ders" (Sparassidae) Augen mit so eindrucks-

vollen Eigenschaften. Radnetzspinnen

(Araneidae) verfügen nach weitverbreiteter

Ansicht nur über einen vergleichsweise
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Abb. 2: a: Nur die
Nebenaugen besitzen

ein das Licht
reflektierendes

Tapetum (Cupiennius
salei, Foto: Ch.

BECHERER).

b: Die Gesichtsfelder
der Augen von

Jagdspinnen wie
Cupiennius (Ctenidae)
und Portia (Salticidae)

gewährleisten eine
weitgehend
vollständige

Rundumsicht. AM, AL,
PM, PL = Augentypen,

s. Abb. 1. Die
Gesichtsfelder der

Augen sind auf die
Projektion eines ganzen
Globus gezeichnet. Die
Gesichtsfelder der AM-

und PM-Augen einer
Körperseite von

Cupiennius überlappen
weitgehend. Die

Abbildung zeigt wegen
besserer

Übersichtlichkeit das
Gesichtsfeld der AM-

Augen der anderen
Körperseite (nach LAND

& BARTH 1992).
c: Eine Eigenart der

Hauptaugen (AM) ist
ihre besonders bei

Springspinnen große
Beweglichkeit. Die

Abbildung zeigt die
reizbedingte

Verschiebung der
Gesichtsfelder von C.

salei nach dorso-lateral
(1), lateral (2) und

ventro-lateral (3) (KAPS
& SCHMID 1996).

schlecht ausgebildeten Sehsinn mit geringer

räumlicher Auflösung und Linsen, die den

Sehgegenstand außerhalb der Ebene der

Sehzellen scharf abbilden (LAND 1985;

YAMASHITA 1985). Mit anderen Worten:

Radnetzspinnen brauchten eigentlich eine

Brille zum Scharfsehen! Aber sie zeigen ja

auch nicht ansatzweise ein so weitgehend

über den Sehsinn gesteuertes Verhalten wie

etwa die tagaktiven Springspinnen, die da-

mit Beute jagen, Artgenossen erkennen,

zwischen Beute und Sexualpartner unter-

scheiden und Sexualpartner auswählen

(FORSTER 1985; CLARK & UETZ 1992; JACK-

SON & POLLARD 1996). Auch bei tagaktiven

Wolfspinnen (Lycosidae) ist der Sehsinn am

Balzgeschehen beteiligt (ROVNER 1996). In

der Welt der Radnetzspinnen spielt der Vi-

brationssinn eine ähnlich dominante Rolle.

Mechanismen zur Einstellung der Optik

(Linse) auf unterschiedliche Entfernungen

eines Sehgegenstandes, also Nah- und Fem-

akkomodation durch Verschieben der Linse

(Veränderung des Abstands zur Retina) oder

Änderung ihrer Krümmung (Brennweite)

wie bei den Augen der Wirbeltiere, sind von

Spinnen nicht bekannt. Viele Spinnenaugen

sehen schon ab einer Minimalentfernung

des Sehgegenstandes von wenigen Millime-

tern oder Zentimetern alles scharf (LAND

1981). Für die Hauptaugen von Cupiennius

ergaben sich rund 4 mm, für die Nebenaugen

bis zu 19 mm, um ein konkretes Beispiel zu

geben (BARTH 2001). Offensichtlich benö-

tigt man für solche Augen keinen Akkomo-

dationsmechanismus. Eine Besonderheit der

Hauptaugen von Springspinnen ist eine

Retina, die vier hintereinander liegende

Schichten von Sehzellen bildet (LAND

1985). Die Debatte über die funktionelle Be-

deutung dieser Besonderheit ist noch nicht

abgeschlossen. Eine der bereits von LAND

(1969b, 1985) diskutierten Möglichkeiten

ist die Vergrößerung der Tiefenschärfe des

Auges (s.a. BLEST et al. 1990).

Gesichtsfelder

Die Komplexaugen der Insekten sind aus-

gesprochene Weitwinkelaugen. Spinnenau-

gen haben vergleichsweise kleine Gesichts-

felder. Ihr Gesamtgesichtsfeld vergrößern

Spinnen jedoch durch den Besitz von acht

Augen erheblich. Die Abbildung 2b zeigt

dies beispielhaft für unser langjähriges Ver-

suchstier Cupiennius salei und für Portia, eine

Springspinne. Die Gesichtsfelder der hinte-

ren Median- und Seitenaugen von Cupien-

nius decken zusammen fast die gesamte obere

Hemisphäre ab und reichen noch etwa 40°

unter den Horizont. Die vorderen Seitenau-

gen schauen direkt nach unten - vor die

Chelizeren. Interessant ist das weitgehende

Überlappen der Sehfelder der vorderen
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(Hauptaugen) und hinteren Medianaugen.
Weshalb mit zwei Augen in dieselbe Rich-
tung schauen? Vieles spricht dafür, dass die
Erklärung hierfür die unterschiedlichen
Funktionen der beiden Augen sind: Sie sind
unterschiedlich gebaut (evers bzw. invers),
die von ihren Sehzellen gelieferte visuelle In-
formation geht getrennte Wege im Gehirn
und nur die Retinae der Hauptaugen können
von Muskeln hinter der starren Linse bewegt
werden (Abb. 2c). Sehr wahrscheinlich ver-
hindern diese Bewegungen die Adaptation
der Sinneszellen. Mikrosakkaden, also kleine
Augenbewegungen, gestatten der Spinne,
sich ab und zu ein Bild auch von der unbe-
wegten Umgebung zu machen. Unbewegte
Reize verschwinden vermutlich zwischen sol-
chen Mikrosakkaden wegen der Adaptation
der Sehzellen aus dem Gesichtsfeld, wodurch
sich bewegte Objekte umso besser vom
Hintergrund abheben. Einen bewegten Reiz
verfolgt Cupiennius mit reizbedingten Sakka-
den. Demnach eignen sich die Hauptaugen
besonders für die Analyse stationärer Objek-
te, während die Nebenaugen sich besonders
zur Erfassung bewegter Objekte eignen soll-
ten (LAND 1969a, b; KAPS & SCHMID 1996;

SCHMID 1998). Die Forschung zu dieser The-
matik ist noch im Gange und lässt noch viel
Neues erwarten. Wie wir seit den Pionierar-
beiten von LAND (1969a,b; Übersicht: 1985)
wissen, besitzen Springspinnen besonders raf-
finiert gebaute Augen. Ihre Hauptaugen kön-
nen sie mit Hilfe von sechs Muskeln präzise
seitwärts bewegen und drehen.

Farbensehen

Sehen Spinnen Farben? Auch hier hat
künftige Forschung noch ein weites Feld.
Daten zur spektralen Empfindlichkeit von
Sehzellen gibt es für Vertreter aus vier Spin-
nengruppen, die sich bezüglich ihrer Lebens-
weise und der Bedeutung des Sehsinnes für
ihr Verhalten stark voneinander unterschei-
den (YAMASHITA 1985; WALLA et al. 1996):

Netzspinnen (Araneidae), Käscherspinnen
(Deinopidae), Jagdspinnen (Lycosidae, Cte-
nidae) und Springspinnen (Salticidae). Bei
den Wolfspinnen (Lycosidae) muss man
nach den vorliegenden Befunden auf Farb-
untüchtigkeit schließen. Sowohl in den
Hauptaugen als auch in den Nebenaugen
wurde nur je ein Sinneszelltyp gefunden (DE
VOE 1972), ein „Grünrezeptor" mit größter

spektraler Empfindlichkeit in dem uns grün
erscheinenden Wellenlängenbereich (510
nm). Die verwandtschaftlich nahe stehende
Cupiennius (Ctenidae) allerdings besitzt drei
Sehzelltypen: UV-, Blau- und Grünrezepto-
ren mit größten Empfindlichkeiten bei 340
nm, 480 nm und 520 nm (BARTH et al. 1993;

WALLA et al. 1996). Theoretisch wäre dem-
nach ein trichromatisches Farbensehen
möglich. Allerdings müssen darüber letztlich
Verhaltensversuche entscheiden. Ein Fehlen
der Farbtüchtigkeit würde bei Cupiennius
wegen seiner Nachtaktivität nicht wirklich
überraschen. Während die UV (Ultravio-
lett-)Empfindlichkeit noch etliche Rätsel
aufgibt, scheint der Nutzen der in allen Au-
gen häufigen Grünrezeptoren einsichtig: Das
von den Pflanzen und vom Boden reflektier-
te Licht wird von Wellenlängen über 450
nm dominiert (MENZEL 1979), was in unserer
menschlichen Wahrnehmung grünem und
gelbem Licht entspricht. Die bei Cupiennius
für drei der vier Augen nachgewiesenen
Blaurezeptoren steigern ihre absolute
Empfindlichkeit bei Einbruch der Dunkel-
heit (der Aktivitätszeit von Cupiennius) um
das Zehnfache. Grünrezeptoren zeigten diese
Änderung nicht, so dass auf eine besonders
wichtige Rolle der Blaurezeptoren für das Se-
hen bei Nacht bzw. bei schwachem Licht zu
schließen ist. Wie die Wolfspinnenaugen, so
besitzen auch die eindrucksvoll vergrößerten
hinteren Medianaugen von Deinopis, die
beim nächtlichen Beutefang mit dem selbst-
gesponnenen Käscher eingesetzt werden, nur
Grünrezeptoren (LAUGHLIN et al. 1980).
Gleiches gilt für alle anderen bisher unter-
suchten Nebenaugen von Spinnen. Das be-
deutet: kein Farbensehen. Allerdings sind
neben Cupiennius einige wenige weitere
Ausnahmen bekannt - mehrere Arten von
Radnetzspinnen der Gattung Argiope (hinte-
re Seitenaugen und Hauptaugen mit UV-,
Blau- und Grünrezeptoren) und Springspin-
nen, die mit ihrem di-, tri- oder tetrachro-
matischen Sehen vermutlich auch farbtüch-
tig sind (YAMASHITA 1985).

Polarisationssehen

Insbesondere bei Insekten ist Polarisa-
tionssehen ein wichtiger und gut bearbeite-
ter Forschungsgegenstand. Überraschender-
weise kommt die Nachricht über einen
neuen Mechanismus zur Bestimmung der
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Abb. 3: Erwachsenes Weibchen von
Cupiennius salei, aufgenommen in Mexico
im Staate Veracruz, woher auch die Tiere
stammten, die Eugen Graf KEYSERLING, der
Erstbeschreiber, am 4.10.1876 anlässlich
einer Versammlung der zoologisch-
botanischen Gesellschaft Wien als Ctenus
salei vorstellte. C. salei ist eine nachtaktive
Jagdspinne. Sie baut keine Netze zum
Beutefang, sondern lebt in enger
Assoziation mit bestimmten Pflanzen wie
Bromelien. Beutetiere, meist Insekten,
verraten sich diesen Spinnen vorwiegend
durch Substratvibrationen und
Luftströmungen.

[auction des Himmelslichtes von einer

Spinne. Die nach oben zum Himmel schau-

enden PM-Augen (= Posteriomedianaugen

oder Nebenaugen) von Drossodes cupreus,

einer Plattbauchspinne (Gnaphosidae), po-

larisieren das von ihrem Tapetum reflektier-

te Licht. Sie besitzen demnach eine polari-

sierende Optik in ihren Augen, was eine

Besonderheit im Tierreich darstellt. Als

Folge davon hängt die Reflexion polarisier-

ten Himmelslichts von dessen Polarisa-

tionsrichtung ab. Stimmt diese mit der

Richtung der Längsachse des Auges über-

ein, dann ist die Reflexion viermal stärker

als bei einer Polarisationsrichtung des ein-

fallenden Lichts senkrecht dazu. Sinniger-

weise stehen die Längsachsen der beiden

PM-Augen im rechten Winkel zueinander.

Zudem überlappen sich die Gesichtsfelder

der beiden Augen weitgehend. So ist anzu-

nehmen, dass bei Drassodes die beiden PM-

Augen als Polarisationsdetektoren zu-

sammenwirken und nachgeschaltete Neu-

rone die Signale von beiden Augen verglei-

chen. Dafür spricht auch, dass diese Augen

so gut wie linsenlos sind und keine Bilder

eines Sehgegenstandes entwerfen, sondern

bereits in der Peripherie über einen weiten

Bereich ihres Gesichtsfeldes integrieren

(DACKE et al. 1999).

Verhaltensnachweise für die Fähigkeit
:ur Orientierung nach polarisiertem Licht
gibt es für andere Spinnen seit langem. Dies
gilt besonders für die Wolfspinne ATctosa va~

riana (Lycosidae) (MAGNI et al. 1964) und

die Trichterspinne Agelena labyrinthica

(Agelenidae) (GöRNER 1962, GöRNER &
CLAAS 1985). Allerdings: Nur Drassodes be-
sitzt die genannten spezialisierten PM-Au-
gen zur Navigation nach polarisiertem
Licht. Bei den anderen Spinnen scheint die
Polarisationssichtigkeit in den Hauptaugen
(AM) zu liegen (DACKE et al. 2001). Das für

Drassodes typische kanuförmige Tapetum ist
jedoch von den Nebenaugen vieler Spinnen
bekannt, ebenso das Fehlen einer scharfen
Abbildung auf der Retina (ein Rätsel, das
sich vielleicht im Kontext der Polarisations-
sichtigkeit löst) (LAND 1985). Welche Rol-
le die unterfokussierten Augen tatsächlich
im Verhalten spielen, ist jedoch noch weit-
gehend unklar.

Phylogenie der Augen

1st es nicht merkwürdig, dass unter den
Arthropoden nur die Arachniden Kamera-
augen und nicht die sonst in diesem Tier-
stamm üblichen Komplexaugen besitzen?
Wie stand es bei den Vorfahren der Spinnen?
Verwandte der Xiphosuren, zu denen die
heute noch lebenden Pfeilschwanzkrebse
(Limulus) gehören, besaßen ebenso wie die
nicht mehr existierenden Eurypteriden so-
wohl einfache als auch zusammengesetzte
Augen. Es wird postuliert, dass sich die
Hauptaugen der Spinnen von dem einen
Paar einfacher Augen ihrer Vorfahren ablei-
ten, die Nebenaugen jedoch deren in Einzel-
augen „zerfallenen" Komplexaugen entspre-
chen (PAULUS 1979). Aber wie kann es zur
Aufgabe eines so erfolgreichen Augentyps
wie dem des Komplexauges kommen? Da-
hinter könnten funktioneile Gründe ste-
cken: Die optisch bessere Lösung ist das Ka-
meraauge, da bei ihm Beugungseffekte an der
Linse wesentlich weniger ins Gewicht fallen
als bei den vielen kleinen Linsen des Kom-
plexauges. Wollte man in Gedanken die Au-
gen einer Springspinne durch Komplexau-
gen gleichen räumlichen Auflösungsvermö-
gens ersetzen, käme man in Schwierigkeiten.
Solche Komplexaugen müssten sehr groß
sein und würden gewiss nicht in das Prosoma
der Spinne passen (LAND 1985).
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Trichobothrien - perfekte
Strömungsmessung

Wenn eine Jagdspinne wie Cupiennius

salei in der Dunkelheit der Nacht hungrig auf
dem Blatt einer Bromelie sitzt (Abb. 3).
dann verraten ihr vor allem zwei Sinne die
Anwesenheit von Beutetieren: Der Vibra-
tionssinn, der von der Beute (etwa einer auf
der Pflanze laufende Schabe) verursachte Vi-
brationen des Substrates registriert und der
Luftströmungssinn, der von der Beute (zum
Beispiel fliegenden Insekten) verursachte
Luftströmungen registriert. Im vorliegenden
Abschnitt geht es um die Fähigkeit, Luft-
strömungen wahrzunehmen. Wie wir nach
langjähriger Forschung und Kooperation mit
Technikern heute wissen, sind die reizauf-
nehmenden Strukturen der Luftströmungs-
sensoren bis ins feinste Detail voller techni-
scher Raffinesse. Diese verdient wegen ihrer
offensichtlichen Perfektion schon für sich
betrachtet unsere Aufmerksamkeit. Wie bei
allen Sinnen geht es letztlich aber auch hier
um die sensorische Bewältigung von Verhal-
ten, also um die Angepasstheit an ganz be-
stimmte biologisch relevante Reize. Sinnes-
physiologie, Neuroethologie und Sensori-
sche Ökologie liegen aufs engste beieinan-
der. Werfen wir zuerst einen Blick auf die
Trichobothrien per se und sehen wir dann an
einem Beispiel, wie dieses technische Meis-
terwerk zum Verhalten passt.

Wenn man von außen mit dem Mikro-
skop auf ein Spinnenbein schaut, sieht man
gewöhnlich eine Fülle von cuticularen Haa-
ren. Die meisten dieser Haare sind inner-
viert, also Haarsensillen. Während einige
von ihnen Chemorezeptoren sind, gehört
die Mehrzahl zu den mechanisch empfind-
lichen Haaren. Deren Sinneszellen liefern
dem Zentralnervensystem Information über
die Auslenkung des Haarschafts. Die Tri-
chobothrien oder Becherhaare (die Haarba-
sis steckt in einem auffälligen cuticularen
Becher) fallen dadurch auf, dass sie gegen-
sätzlich zu allen anderen Haaren bereits
vom zartesten Lufthauch in Schwingungen
versetzt werden (Abb. 4, 5). Friedrich DAHL
(1856-1929), ein renommierter Arachnolo-
ge, hat schon 1883 in einer im Zoologischen
Anzeiger (Zool Anz 6: 267-270) veröffent-
lichten Arbeit davon berichtet, dass sich die
Trichobothrien beim Anstreichen tiefer Tö-

Tarsus

D

*£^Z .

5 mm

D6 D5

Metatarsus

D4 . D3 D2, D1 ,

Tibia
DP2

fet- a • ^. -~-
DP?

Abb. 4: Oben: Das Ende eines Laufbeins (Tarsus) von Cupiennius salei mit den
Trichobothrien auf der Dorsalseite (Pfeil).
Unten: Anordnung aller Trichobothrien eines Laufbeins (BARTH et al. 1993).

Abb. 5: Becher (links, Sternchen) und gefiederter Haarschaft (rechts) eines
Trichobothriums von Cupiennius salei. Der Pfeil weist in Richtung Beinende.

ne auf einer Geige bewegen. Es reicht auch

das leichteste Zittern einer Hand dazu aus.

Kurz gesagt werden die Trichobothrien

wegen ihrer geringen Masse und extrem be-
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weglichen Aufhängung im Skelett von der

feinsten Bewegung der Luft mitgenommen

und ausgelenkt.

Lage und Bau

Trichobothrien findet man auf den Lauf-

beinen und Pedipalpen der Spinnen, ge-

nauer: auf deren Tarsus, Metatarsus und

Tibia (Abb. 4). Dass die meisten von ihnen

auf der Dorsalseite des Beines liegen, hat

vermutlich damit zu tun, dass sie in dieser

Position den in der Regel eher von oben als

von unten kommenden Luftströmungen be-

sonders ausgesetzt sind. Cupiennius salei be-

sitzt 936 ± 31 (Mittelwert ± Standardabwei-

chung) Trichobothrien, rund 100 pro Bein.

Dies ist die größte bisher von Spinnen be-

kannte Zahl. Wir schließen daraus, dass die

Wahrnehmung von Medienbewegungen für

die Steuerung des Verhaltens besonders

wichtig ist. Viele Trichobothrien bilden

Gruppen von bis zu 24 Sensillen und zeigen

dann typische Abstufungen der Haarlänge.

Philodromus aureoius (Philodromidae) und

Pardosa pmtivaga (Lycosidae), beides kleine-

re Jagdspinnen, besitzen nur 22 bzw. 37 Tri-

chobothrien auf jedem Bein, Agelena laby-

rinthica (Agelenidae), eine Trichterspinne,

die auf einem dichtgewobenen Deckennetz

jagt, ebenfalls nur 25 (REIßLAND & GöRNER

1985; PETERS &. PFREUNDT 1986). Neben

der Größe der Spinne scheint die Zugehö-

rigkeit zu Jagd- beziehungsweise Netzspin-

nen Bedeutung zu haben: mehr Trichoboth-

rien bei Jagd- als bei Netzspinnen! Larinio-

ides comutus (= Araneus c.) und Metellina

segmentata (= Meta reticulata) (Radnetzspin-

nen, Araneidae und Tetragnathidae) und

auch Linyphia triangularis, eine Baldachin-

spinne (Linyphiidae), haben nur 7 bis 11

Trichobothrien auf jedem Laufbein (LEHTI-

NEN 1980; PETERS & PFREUNDT 1986) und

selbst bei Nephila clavipes, einer Radnetz-

spinne, die bezüglich ihrer Größe Cupien-

nius salei kaum nachsteht, sind es nur 40

(BARTH 2001).

Auffälligerweise fehlen bei Netzspinnen

die Trichobothrien auf dem letzen Bein-

glied, dem Tarsus. Auch der Metatarsus be-

sitzt nur ein einziges Trichobothrium oder

nur einige wenige. Was hat das zu bedeuten?

Eine sinnvolle Vermutung ist, dass die vie-

len Trichobothrien auf den Tarsen von Jagd-

spinnen an einer besonders wichtigen Stelle

des Reizfeldes liegen. Untersuchungen mit

Cupiennius haben gezeigt, dass die Luftströ-

mungsgeschwindigkeit über festem Substrat

(wie den Blättern der Bromelien, auf denen

Cupiennius sitzt) erhöht ist (BARTH et al.

1993). Bei Spinnennetzen, die für Luftströ-

mungen vergleichsweise transparent sind,

ist dieser Effekt nicht zu erwarten. In diesem

Zusammenhang ist auch zu erwähnen, dass

sich bei Netzspinnen wie Nephila und Zygiel-

la mit Luftströmungsreizen im Gegensatz zu

Jagdspinnen kein Beutefangverhalten auslö-

sen lässt - im besten Fall nur ein Heben von

Beinen, welches als Abwehrreaktion gedeu-

tet wird (KLÄRNER & BARTH 1982).

Bei Cupiennius erreichen die Tricho-

bothrien eine Länge von etwa 1,4 mm. Die

kürzesten von ihnen messen nur 0,1 mm. Ihr

Durchmesser beträgt an der Basis 5 bis 15

um und an der Haarspitze 1 bis 5 um. Trotz

der Variationen im Detail ist festzuhalten,

dass dies der für alle Luftströmungs-Sensil-

len der Arthropoden typische Größenbe-

reich ist, seien es neben den Spinnen die

Trichobothrien der Skorpione oder die Fa-

denhaare der Insekten. Die letzteren sind

ein eindrucksvolles Beispiel für eine konver-

gente Entwicklung: Unter dem Zwang der

den Luftströmungen eigenen physikalischen

Eigenschaften haben sich nicht-homologe

Strukturen zu bemerkenswert ähnlichen

Sensoren entwickelt. Ein wesentliches Indiz

für die Nicht-Homologie der bezüglich ihrer

Funktionsweise so ähnlichen Fadenhaare

und Trichobothrien sind Unterschiede in

der Innervation. Fadenhaare besitzen nur ei-

ne Sinneszelle, Trichobothrien mindestens

drei. Zudem sind deren reizaufnehmende

Endstrukturen anders an den Haarschaft ge-

koppelt als die Sinneszelle des Fadenhaares

(Fadenhaare: GNATZY & SCHMIDT 1971,

GNATZY & TAUTZ 1980; Trichobothrien:

GÖRNER 1965; CHRISTIAN 1971, 1972;

BARTH 2001).

Empfindlichkeit

Die Trichobothrien von Spinnen gehö-

ren wie die Fadenhaare von Insekten zu den

allerempfindlichsten biologischen Sensoren.

Ja, es sieht so aus, als wären sie bezüglich ih-

rer absoluten Empfindlichkeit die „Welt-

meister". Die dieser Behauptung zugrunde-

70

© Biologiezentrum Linz/Austria; download unter www.biologiezentrum.at



liegenden Untersuchungen wurden bei den
Spinnen an Cupiennius salei (Zusammenfas-
sung s. BARTH 2000, 2001; HUMPHREY et al.

2001, 2003) und bei den Insekten an der
Grille (Gryüus bnwculatus) (THURM 1982;
SH1MOZAWA et al. 2003) am weitesten voran-
getrieben. Physikalischen Analysen und den
entsprechenden Berechnungen zur Folge be-
trägt die Arbeit, die erforderlich ist, um ein
Trichobothrium durch einen Schwingungv
zyklus zu bewegen, unter Optimalbedingun-
gen nicht mehr als 2,5 x 10 :o Wattsekunden
oder Joule. Die für die Fadenhaare von Gril-
len bestimmten kleinsten Werte liegen mit
10"2' Ws sogar noch niedriger. Das bedeutet,
dass wir es mit Werten zu tun haben, die et-
wa einem Hundertstel der in einem Photon
grünen Lichts enthaltenen Energie entspre-
chen! Bei einer solchen Extremleistung muss
man annehmen, dass die Interaktion zwi-
schen der Luftströmung und dem Haar eine
sehr innige und das „technische Design" des
Sensillums in hohem Maße perfektioniert
ist. Ein Großteil des Verständnisses dieser
Interaktion ergibt sich aus der Überlegung,
dass die Prozesse und Strukturen der Reizauf-
nahme und Reiztransformation in hohem
Maße die physikalischen Eigenschaften des
Reizes widerspiegeln. Dies gilt für alle Sin-
nesorgane, wird jedoch besonders da sicht-
bar, wo die Leistung im Verlaufe einer langen
Evolutionsgeschichte auf ein offensichtlich
kaum mehr zu steigerndes Maß getrieben
wurde.

Zur Biophysik des Reizes

Im vorliegenden Falle bedeutet „Physik"
„Strömungsmechanik". Ein Trichobothrium
lässt sich physikalisch als invertiertes Pen-
del begreifen und dessen Verhalten mit
Hilfe der klassischen Analyse von STOKES
(1851) über „The effect of the internal fric-
tion of fluids on the motion of pendulums"
weitgehend quantitativ bestimmen (BARTH
et al. 1993; HUMPHREY et al. 1993). Eine der
wichtigen Größen hierbei ist das Drehmo-
ment T (Nm), welches den Haarschaft aus-
lenkt und auf die Reibungskräfte des Me-
dienstromes zurückgeht (Abb. 9b). Andere
wichtige Größen wirken der Auslenkung
durch T entgegen: die elastische Rückstell-
kraft S (Nm/rad) und die Dämpfungskon-
stante R (Nms/rad). Die mathematische
Modellierung des Systems sagt uns auch et-

was zum Einfluss von Masse, Länge und

Durchmesser eines Trichobothriums für des-

sen Empfindlichkeit. So zeigt sich in Über-

einstimmung mit der abgestuften Länge in

den Trichobothriengruppen, dass die Ab-

stimmung auf einen bestimmten Bereich

von Reizfrequenzen am leichtesten durch

Veränderung der Länge L zu erreichen ist,

weniger wirkungsvoll jedoch durch eine

Änderung der Werte von S und R (HUMPH-

REY et al. 2003). In der Tat geht die Varia-

tion der Haarlänge zwischen 0,1 mm und

1,5 mm bei Cupiennius mit unterschied-

lichen Bestfrequenz-Bereichen zwischen 40

Hz und 600 Hz einher (Abb. 6). So er-

schließen sich uns auch wesentliche Aspek-

te der Gruppenbildung: Gegensätzlich zu ei-

nem einzelnen Trichobothrium stellt eine

Gruppe, in der die Länge L nur im Bereich

Abb. 6: Eine Gruppe
von Trichobothrien auf
der Tibia mit der
charakteristischen
Längenabstufung
(Cupiennius salei}. Wie
auf dem unteren Bild
zu sehen ist,
unterscheiden sich die
mechanischen
Frequenzempfindlich-
keiten der Haare. Von
einem oszillierenden
Luftströmungsreiz von
50 Hz werden die
langen Haare
wesentlich stärker
ausgelenkt als die
kurzen.
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Abb. 7: Trichobothrien ermöglichen Jagdspinnen wie Cupiennius salei empfindliche
Verhaltensreaktionen auf Luftströmungsreize, wie sie etwa von einem vorbei fliegenden
Insekt ausgehen, a: Videobild einer Fangreaktion auf das Surren einer an einem Faden
befestigten Fliege, b: Das Spektrum des im Freiland zur typischen Jagdzeit von Cupiennius
gemessenen Hintergrundwindes, c: Spektrum des „Fliegensignals" (Luftströmungsreiz) in
Abhängigkeit von der Entfernung x' zur Fliege (nach BRITTINGER 1998; BARTH & HÖLLER 1999).

Abb. 8: Physiologische Antwort eines Trichobothriums auf einen „Fliegenreiz". Von
oben nach unten: der von der Fliege produzierte Luftstrom, der Verlauf der
Momentanfrequenz der Aktionspotenziale und die Abfolge der Aktionspotenziale in der
Originalregistrierung (nach BARTH & HÖLLER 1999).

von Bruchteilen eines Millimeters variiert,
eine Reihe von Bandpassfiltern dar, die den
Gesamtbereich der Empfindlichkeit erwei-
tern. Das mathematische Modell ermöglicht
sinnvolle Voraussagen über die adaptive
Evolution des Sensors, indem es uns zeigt,
mit welchen Parametern und welchen Ef-
fekten überhaupt „gespielt" werden kann
(BARTH 2000; HUMPHREY et al. 2001). Zu-

dem erlaubt es Entwürfe für die Umsetzung
des biologischen Vorbildes in einen tech-
nisch nutzbaren Sensor (HUMPHREY et al.
2003).

Interessanterweise ist die Abhängigkeit

der Frequenzabstimmung von der Haarlänge

nicht primär auf die mit der Längenänderung

einhergehende Masseänderung oder auf die

elastische Rückstellkraft zurückzuführen.

Vielmehr besteht eine wichtige Beziehung

zwischen dem unteren Ende (niedere Fre-

quenzen) der Bandpasseigenschaften eines

Trichobothriums und der sogenannten

Grenzschicht. Dies ist eine Zone reduzierter

Strömungsgeschwindigkeit in unmittelbarer

Nähe einer umströmten Oberfläche, also

auch derjenigen einer Spinne. Die Dicke

dieser Schicht hängt von den in der Strö-

mung enthaltenen Frequenzen ab. Sie ist bei

niedrigen Frequenzen größer als bei hohen

und liegt im biologisch relevanten Frequenz-

bereich in der Größenordnung der Tricho-

bothrienlängen (BARTH et al. 1993). Die

Folge: Kurze Trichobothrien bleiben bei nie-

drigen Frequenzen in der Grenzschicht

wegen der geringen Strömungsgeschwindig-

keiten stehen, während längere Trichoboth-

rien in Zonen höherer Strömungsgeschwin-

digkeiten hineinragen und von diesen erfasst

und mitgenommen werden (Abb. 6). Die

obere Grenze des von einem Trichobothrium

beantworteten Frequenzbereiches hängt von

der Trägheit des Haarschafts und der mit ihm

mitbewegten Luft ab. Das Trägheitsmoment

wächst mit der dritten Potenz der Haarlänge,

so dass das Haar mit zunehmender Frequenz

zunehmend unbeweglich wird.

Auch bei den Trichobothrien steckt der

Sinn der Sinne nicht in der technischen

Perfektion per se, auch wenn diese sehr ein-

drucksvoll ist. Dem Tier geht es ja auch

nicht um abstrakte Erkenntnisse, sondern

um Überleben und Fortpflanzung. Die von

den Sensoren ans zentrale Nervensystem ge-

schickten Signale werden erst in Bezug zu

einem bestimmten Verhalten zu Informa-

tion. Das diesbezüglich untersuchte Beute-

fangverhalten von Cupiennius soll dies bei-

spielhaft erläutern.

Beutefangverhalten

Bei Cupiennius kann Beutefangverhalten

durch Luftströmungen leicht ausgelöst

werden: Eine hungrige Spinne springt bereit-

willig auf eine surrende Riege oder auch

künstlich erzeugte „beuteartige" Luftströ-

mungen (Abb. 7a). Weshalb springt sie im
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Freiland nicht in die Luft, um den fast immer

anwesenden Wind zu fangen? Um eine sol-

che biologisch höchst relevante Frage zu

beantworten, muss man zunächst wissen, wie

die Luftströmungen beschaffen sind, denen

Cupiennius in ihrem Habitat ausgesetzt ist.

Wenn Cupiennius nach Einbruch der Dun-

kelheit ihren Schlupfwinkel auf ihrer

Sitzpflanze verlassen hat und unbewegt auf

einem Blatt sitzend auf Beute wartet, dann

sind die mit einem Anemometer bestimm-

ten Strömungsgeschwindigkeiten der Luft

deutlich geringer und gleichmäßiger als wäh-

rend der Helligkeit des Tages. Genauer: Über

der Spinne sind die Windgeschwindigkeiten

gewöhnlich kleiner als 0,1 m/s und ihre

Schwankungen betragen weniger als 15%.

Die im Hintergrundswind vorherrschenden

Frequenzen liegen typischerweise unter 10

Hz, das Frequenzspektrum ist ausgesprochen

schmal (Abb. 7b; BARTH et al. 1995). Ver-

gleicht man dies mit einem Fliegensignal,

auf das die Spinne prompt mit Beutefangver-

halten antwortet, dann wird klar, weshalb

die Spinne beide Luftströmungen so gut

unterscheiden kann: Geschwindigkeiten bis

etwa 1 m/s, Fluktuationsgrad ca. 25% bis

mehr als 50% (im Vergleich zu den 2 bis 3 %

des ungestörten Hintergrundes), Frequenzen

um 100 Hz! Nun ändert sich das Fliegen-

signal jedoch mit der Entfernung von seinem

Entstehungsort: Nach etwa 20 bis 30 cm

Laufstrecke ähnelt es stark dem Luftströ-

mungs-Hintergrund (Abb. 7c). Dies ist auch

die Entfernung, aus der Cupiennius nicht

mehr auf den Fliegenreiz reagiert.

Die Reichweite eines einzelnen Tricho-
bothriums beträgt 50 bis 70 cm, aber das
Fliegensignal verliert offensichtlich bereits
nach 30 cm seine biologische Relevanz. Hin-
zu kommt, dass das Signal nach einer sol-
chen Laufstrecke bereits mehrere Sekunden
unterwegs ist, wenn es bei der Spinne an-
kommt. Unter diesen Umständen hätte ein
Beutefangsprung wohl wenig Erfolgsaussicht.

Physiologisch sind die Sinneszellen der
Trichobothrien auf Frequenzen zwischen 50
und 120 Hz abgestimmt, was mit den von
fliegenden Insekten produzierten Signalen
übereinstimmt (BARTH & HÖLLER 1999).
Ein weiteres Indiz für die biologische Ange-
passtheit des Systems ist das ausgeprägt
phasische Antwortverhalten sowohl der Sin-

neszellen selber als auch der nachgeschalte-

ten Neurone im zentralen Nervensystem

(FRIEDEL & BARTH 1997). Das heißt, dass die

Trichobothrien sich ganz besonders für die

Wahrnehmung von stark fluktuierenden

Luftströmen eignen und damit eine weitere

Eigenschaft der für die Spinnen relevanten

biologischen Signale widerspiegeln (Abb. 8).

Fliegende Spinnen

Natürlich fliegen Spinnen nicht wirk-

lich, das heißt aktiv und mit Flügeln wie ih-

re Insektenverwandtschaft. Seit langem ist

jedoch bekannt, dass viele Arten dadurch

ihr Verbreitungsgebiet erweitern, dass ihre

Jungtiere sich vom Wind verdriften lassen

(Übersicht: DECAE 1987). Schon DARWIN

(s. GERTSCH 1979) notierte 1832 in seinem

Tagebuch, dass sich zahlreiche kleine, nur

1/10 inch große Spinnchen in der Takelage

der Beagle verfingen - 60 Meilen von der

Küste Südamerikas entfernt. Dahinter

steckt das so genannte „Ballooning". Die

winzigen Spinnen klettern auf die Spitzen

von Grashalmen und Büschen, drehen sich

in die Windrichtung, strecken ihre Beine

und geben Spinnfäden ab. Sobald die Rei-

bungskräfte des Windes das Gewicht der

Spinne übersteigen, hebt diese ab und fliegt

(HUMPHREY 1987), bisweilen in Höhen von

mehreren Tausend Metern.

Vermutlich spielen die Trichobothrien

bei diesem Verhalten eine wichtige Rolle,

zumindest beim Start. Zu dessen aktiver

Vorbereitung benötigt die Spinne Informa-

tion über die Windverhältnisse. Leider

fehlen bisher Versuche an Spinnen mit aus-

geschalteten Trichobothrien. Allerdings

zeigte sich bei einem dem eigentlichen Bal-

looning verwandten Verhalten, dass dieses

durch solche Luftströmungen besonders zu-

verlässig auszulösen ist, die aufgrund ihrer

Geschwindigkeit (geringer als 1,5 m/s) und

ihres hohen Turbulenzgrades auch für die

Trichobothrien hoch wirksame Reize dar-

stellen. Dieses Verhalten wurde als „drop

and swing behavior" für Cupiennius be-

schrieben (BARTH et al. 1991). Es ähnelt

dem so genannten Pre-Ballooning anderer

Spinnen (DECAE 1987). Cupiennius zeigt es

bevorzugt im Alter von nur 9 Tagen, bei ei-

nem Gewicht von nur ca. 1,3 mg und einer

Körperlänge von ca. 2 mm. Zu diesem Zeit-
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Abb. 9: a: Tasthaare
in großer Dichte auf

dem proximalen
Spinnenbein

{Cupiennius salei). b:
Einfaches Schema

zur Erläuterung
wesentlicher

mechanischer
Unterschiede

zwischen einem
Trichobothrium und
einem Tasthaar; vgl.

Text (verändert nach
BARTH 2002b).

TRICHOBOTHRIUM TAKTILES HAAR

Nervenimpulse
zum ZNS

punkt ist der Dottervorrat zur Neige gegan-

gen und die Spinnchen müssen sich selbst

um Nahrung kümmern. Dazu ist es sinnvoll,

die Konkurrenz der vielen anderen, in ei-

nem Gespinst zusammenlebenden Spinn-

chen durch Ortswechsel zu meiden. Die

kleine Cupiennius seilt sich am Sicherheits-

faden ab und verlängert ihn zunehmend,

während sie vom Wind verdriftet wird und

schließlich neuen Boden unter ihren Beinen

hat.

Tasthaare - oder: die erstaun-
liche Potenz im Bauplan Haar

Spinnen sind zumeist haarige Kreaturen

(Abb. 9a) und die meisten ihrer Haare sind

innerviert, dienen also sensorischen Zwe-

cken. Einige dienen der Aufnahme chemi-

scher Reize, die allermeisten sind Mechano-

rezeptoren, deren Sinneszellen die Auslen-

kung des Haarschafts mit Nervenimpulsen

Jem zentralen Nervensystem melden. Die

Spannweite dessen, was man mit einem cu-

ricularen Spinnenhaar machen kann, ist

;;roß. Die Trichobothrien markieren als Ex-

tremfall hoher Empfindlichkeit das eine

Ende. Bereits kleinste von der bewegten

Luft ausgehende Reibungskräfte lenken sie

aus. Die Mehrzahl der Haare sind Tasthaare

und weit weniger empfindlich. Sie stehen

am anderen Ende des Spektrums mecha-

nisch empfindlicher cuticularer Haare.

Bei den Trichobothrien erfolgt die Aus-

lenkung gegen eine sehr kleine Feder-

steifigkeit (Rückstellkraft) S von ca. 1012

Nm/rad. Dies führt dazu, dass der Haarschaft

sich bei der Auslenkung nicht verbiegt. Bei

den Tasthaaren ist die Situation infolge des

Unterschieds in nur wenigen Eigenschaften

ganz anders (Abb. 9b). Die Federsteifigkeit

überstieg in den von uns untersuchten Fällen

den Wert für Trichobothrien um das Zehn-

tausendfache. Das Auslenken des Haar-

schafts bedarf demzufolge einer wesentlich

größeren Kraft. Dies wiederum führt zu einer

gleichzeitigen Verbiegung des Haarschafts.

Während also bei den Trichobothrien Masse

(M) und Trägheit (I) dominante Größen

darstellen, sind es bei den Tasthaaren der

Elastizitätsmodul (E) des Haarschafts und

das Flächenträgheitsmoment (J) sowie ihre

Verteilung über die Haarschaftlänge (L)

(BARTH & DECHANT 2003).

Biomechanik der Reizung

Wird ein Tasthaar von oben berührt (ei-

ne übliche Reizsituation), dann drückt dies

den Haarschaft nach unten und verbiegt ihn

(Abb. 10a,b). Dabei geschehen raffinierte

Dinge: Die Stelle der Reizeinleitung wan-

dert mit zunehmender Reizstärke zuneh-

mend in Richtung Haarbasis, wodurch sich

der effektive Hebelarm verkürzt und mit

ihm das reizwirksame Moment verkleinert.

Dieses erreicht höchstens etwa 20% des-

jenigen Wertes, der bei einem steifen (d.h.

sich nicht biegenden) Haar zu erwarten wä-

re (Abb. 10c). Zudem übersteigt die Auslen-

kung an der Basis des Haarschafts auch bei

starker Reizung einen Wert von 12° bis 15°

nicht. Und: das Biegemoment nimmt bei

großen Reizwerten wesentlich langsamer zu
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als bei kleinen, um bei ca. 109 Nm den Sät-

tigungswert zu erreichen. Daraus ergeben

sich drei Konsequenzen: Das Haar ist gegen

Bruch geschützt, sein Arbeitsbereich ist

gegenüber demjenigen eines steifen Haares

erheblich erweitert und die mechanische

Empfindlichkeit ist für kleine Auslenkun-

gen größer als für große Auslenkungen.

Dass die cuticularen Tasthaare wie die

Trichobothrien mikromechanische Meister-

werke sind, hat auch eine Simulationsstudie

zur Verteilung der mechanischen Spannun-

gen im Haarschaft bei Reizung ergeben (DE-

CHANT et al. 2001, BARTH & DECHANT

2003). Der Haarquerschnitt ist keine Kon-

stante. Vielmehr ändert er sich entlang der

Haarlänge so, dass kritische und zum Bruch

führende Spannungswerte vermieden wer-

den. Man kann auch sagen, dass das Haar ei-

ne Struktur gleicher maximaler Belastbar-

keit ist.

Das Laufen über ein Hindernis

Es liegt nahe anzunehmen, dass der Tast-

sinn bei den Spinnen im Verhalten eine

wichtige Rolle spielt, etwa bei der Kopula-

tion, beim Bau des Kokons, beim Herumlau-

fen auf der Sitzpflanze, dem Aufsuchen von

Schlupfwinkeln und anderen Gelegenhei-

ten. Cupienruus hat Hunderttausende von

Haaren und diese stehen in einer Dichte von

bis zu 400 Haaren/mm2 auf der Körperober-

fläche (Abb. 9a). Bisher ist noch nicht ab-

zusehen, was man mit so vielen Sensoren al-

les machen kann - insbesondere, mit wel-

cher zeitlichen und räumlichen Auflösung

komplexe natürliche taktile Reizmuster

wahrgenommen werden können. Hier hat

die Forschung noch ein weites Feld. Eine

Verhaltensweise ist jedoch bezüglich ihrer

neuronalen Grundlagen bereits bestens

untersucht: Das Heben des Körpers beim

Laufen über ein Hindernis (ECKWEILER &

SEYFARTH 1988; MILDE & SEYFARTH 1988).

Neben mehreren Arten aus der Gattung

Cupienruus reagieren auch Springspinnen

(Phidippus regius) und Vogelspinnen (Brachy-

pelma sp.) bei Reizung ventraler Tasthaare

mit einem typischen Hochstellen des Kör-

pers. Trifft eine solche Laufspinne zuerst mit

den Vorderbeinen, Pedipalpen oder Chelize-

ren auf ein Hindernis, dann inspiziert sie die-

ses, hebt den Körper langsam und läuft so

Reiz

Haar

1 mm

0.5x10^ 10x10* 15x10^ 2.0x10*
Belastung [N]

über das Hindernis hinweg. Trifft das Hin-
dernis zuerst taktile Haare an den Coxen, al-
so proximal am Laufbein, dann hebt die
Spinne ihren Körper innerhalb von nur 100
ms bis 160 ms hoch und läuft so weiter. Im
Labor lassen sich Haare einzeln reizen - und
damit bereits Verhaltensantworten auslösen.
Die wiederholte Reizung desselben Haares
führt zu einer additiven Wirkung. Die Spin-
ne hebt ihren Körper mit jedem Reiz etwas
höher. Dass die Reaktion eine recht spezifi-
sche ist, ergibt sich u. a. daraus, dass bei Rei-
zung von Tasthaaren anderer Körpeneile an-
dere Reaktionen ausgelöst werden, wie zum
Beispiel das Wegziehen des Körperteils oder
Flucht.

Abb. 10: Mechanisches
Verhalten eines von
oben gereizten
Tasthaares.
a: Abbiegung des
tatsächlichen Haares
bei zunehmender
Reizstärke.
b: Simulation im
Modell: Der wirksame
Hebel wird mit
zunehmender
Belastung und
Auslenkung des Haares
wegen der
Verschiebung des
Krafteinleitungspunktes
zunehmend kürzer (s.
Lage der Kraftvektoren;
Lange der Vektoren
nicht maßstabsgerecht).
c: Finite-Elemente-
Simulation: Mit
zunehmender
Abbiegung des Haares
(zunehmender
Belastung) nimmt das
Biegemoment immer
weniger zu und
erreicht einen
Sättigungswert. Die
gestrichelte Linie zeigt,
wie viel rascher das
Biegemoment bei
einem steifen Haar und
gleich bleibendem
Hebelarm anwachsen
würde (nach DECHANT et
al. 2001).
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Abb. 11: Chemorezeption bei der Balz von Cupiennius sp. Links: Schematische Darstellung
der chemischen Phase der Balz und der Antwort der chemorezeptiven Haarsensillen auf
dem Pedipalpus des Männchens auf das Pheromon des Weibchens (s.Text) (nach GINGL
1998). Rechts: Dorsalseite des Tarsus des männlichen Pedipalpus mit den
kontaktchemorezeptiven Haarsensillen, deren Spitzen sich durch den Besitz einer Öffnung
und eines Sporns auszeichnen (Pfeil) (BARTH 2001).

Abb. 12:
Blumenthalsches Organ

(Cupiennius salei).
Oben in Aufsicht (s.

Pfeil), unten im
elektronenmikroskopi-
schen Schnittbild (der
Pfeil verweist auf die

Öffnung einer der
innervierten

warzenförmigen
Erhebungen am Boden
der cuticularen Kapsel)

(ANTON & TICHY 1994).

Borstenfelder -
jetzt auch bei Spinnen

Das Fehlen der so genannten Borstenfel-

der galt lange als eine Eigenheit der Spin-

nen. Borstenfelder sind bei Insekten gut

bekannt und werden von diesen für eine

ganze Reihe von Verhaltensweisen einge-

setzt: Messung der Gelenkstellung beim

Laufen, Kontrolle der Körperhaltung, Wahr-

nehmung der Schwerkraft, Analyse der Ge-

stalt des Substrats. Erst durch die Arbeiten

von SEYFARTH et al. (1985, 1990) wurden

Borstenfelder auch bei Spinnen bekannt:

zwei Gruppen von bis zu 70 nur 25 bis 200

um langen Haarsensillen am Gelenk zwi-

schen Coxa und Prosoma. Zur Reizung

kommt es, wenn bei der Bewegung der

Beine die Pleuralmembran über die Borsten-

feldsensillen rollt und diese auslenkt. Inzwi-

schen entdeckten wir weitere Borstenfelder

an der Basis der Chelizeren.

Anders als die Mehrzahl der vielen

anderen Haarsensillen werden die Borsten-

feldsensillen von nur einer Sinneszelle

innerviert. Diese reagiert schon bei Auslen-

kung des Haarschafts um 0,5° bis 1° mit ei-

nem Nervenimpuls. Obgleich wir von einer

propriorezeptiven Rolle der Borstenfelder

ausgehen müssen, ist über ihre Bedeutung

im Verhalten erst wenig bekannt. Das nor-

male Laufmuster der Spinnen blieb nach

Ausschaltung der coxalen Felder erhalten

(SEYFARTH et al. 1990).

Chemorezeptive Haare - und
der Wegweiser zum Weibchen

Kontaktchemorezeptoren

Zwischen den vielen Tasthaaren von

Spinnen fallen dem Kenner unter dem

Mikroskop einige Haare auf, die sich durch

einen steileren Insertionswtnkel und einen

leicht S-förmig gekrümmten Haarschaft aus-

zeichnen. Mit dem Elektronenmikroskop

lässt sich zeigen, dass diese Haare zudem an

ihrer Spitze eine Öffnung von ca. 0,4 um

Durchmesser aufweisen (FOELIX 1970,

FOELIX & CHU-WANG 1973b; HARRIS &

MILL 1973, 1977; DREWES & BERNARD

1976). Die Diagnose: Kontaktchemorezep-

toren! Sie sind mit nicht weniger als 21 Sin-

neszellen ausgestattet. Zwei der Dendrite
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enden an der Haarbasis; sie gehören zu

mechanisch empfindlichen Zellen. Die an-

deren Zellen enden nahe der Haarspitze.

Das kontaktchemorezeptive Haar ist also

ein bimodaler Sensor, der buchstäblich den

mechanischen Kontakt einerseits und die

Chemie andererseits zu registrieren imstan-

de ist. Er kommt gehäuft auf den distalen

Bereichen der Laufbeine und der Pedipalpen

vor. Bei Cupiennius trägt der Pedipalpus der

erwachsenen Tiere ungefähr 200 kontakt-

chemorezeptorische Haare, deren Länge 300

bis 500 um beträgt (Abb. 11). Geruchs-Haa-

re sind von Spinnen ganz im Gegensatz zu

den Insekten nicht bekannt. Die bisher ein-

zige bekannte Ausnahme ist der morpholo-

gische Nachweis eines Porenhaares auf dem

Tarsus von Gradungula sp., einer Spinne aus

Neuseeland (FOELIX 1985).

Leider ist der Kenntnisstand zur Chemo-

rezeption bei Spinnen noch immer dürftig.

Die physiologischen Eigenschaften der Sen-

sillen sind weitgehend unbekannt. Im

Gegensatz dazu stehen viele Berichte über

die Bedeutung von chemischen Signalen im

Verhalten, insbesondere bei der Balz (TlET-

JEN & ROVNER 1982; POLLARD et al. 1987).

Pheromon-Sensoren

Einen direkten Zusammenhang zwi-

schen chemorezeptiven Haarsensillen und

der Bedeutung eines Pheromons bei der Balz

haben erstmals Harald TlCHY und Ewald

GlNGL (GlNGL 1998) für Cupiennius salei

hergestellt. Die Balz dieser Spinne durch-

läuft u.a. eine so genannte chemische

Phase, die wie bei anderen Spinnen auch

(TlETJEN & ROVNER 1982) dadurch gekenn-

zeichnet ist, dass das Männchen durch den

Kontakt mit dem Sicherheitsfaden des

Weibchens Kenntnis von dessen Anwesen-

heit erhält und in sexuelle Erregung gerät

(Abb. 11). Das entscheidende Signal ist ein

vom Weibchen abgegebenes Pheromon.

Dessen chemische Identität: S-Dimethyles-

ter der Zitronensäure (SCHULZ et al. 2000;

TlCHY et al. 2001). Dies ist das zweite bei

Spinnen chemisch identifizierte Pheromon.

Das erste haben SCHULZ & TOFT (1993) bei

einer Baldachinspinne (Linyphia triangularis,

Linyphiidae) als (R)-3-Hydroxybuttersäure

und sein Dimer (R)-3-[(R)-3-Hydroxybuty-

ryloxyj-Buttersäure identifiziert. Die Männ-

chen dieser Baldachinspinne werden vom

Sex-Pheromon ihrer Weibchen angelockt

und dringen in deren Deckennetz ein.

Dann macht das Männchen etwas merk-

würdig Sinnvolles: Es baut das weibliche

Netz ab, oft bis auf einige wenige Fäden, be-

vor es balzt und schließlich kopuliert (VAN

HELSDINGEN 1965; ROVNER 1968; WATSON

1986). Damit wird auch die Pheromonquel-

le und deren anlockende Wirkung für weite-

re Männchen reduziert. Begattete Weib-

chen geben offensichtlich kein Pheromon

mit ihrer Spinnseide ab. Folglich bleiben die

Anlockung der Männchen und der Netzab-

bau aus.

Zurück zu Cupiennius! Ein wichtiger

weiterer Schritt war die erste wirkliche

Identifikation von Pheromonrezeptoren bei

Spinnen (GlNGL 1998; TlCHY et al. 2001).

Dazu wurden Haarsensillen auf den Pedi-

palpen, die das Männchen zur Prüfung des

weiblichen Fadens benützt, mit weiblichen

Spinnfäden oder synthetisch hergestelltem

Pheromon auf einem Stückchen Filterpa-

pier in Berührung gebracht und die dadurch

ausgelösten Nervenimpulse registriert.

Während sich die Pheromonrezeptoren auf

den Pedipalpen als sehr selektiv bezüglich

der Reizung mit Weibchenpheromon erwie-

sen, zeigten die entsprechenden tip-pore

Sensillen auf den Tarsen der Laufbeine ein

breiteres Antwortspektrum. Zudem sind

Sensillen darunter, die nicht nur auf Kon-

takt mit dem Pheromon, sondern auch auf

über die Luft übertragene Geruchsstoffe

antworten. Möglicherweise trägt dieser Be-

fund zur Beantwortung der Frage bei, wes-

halb den Spinnen nach bisherigem Kennt-

nisstand die wall-pore Sensillen, die für die

Insekten typischen Geruchsensillen, feh-

len.

Thermo- und Hygrorezeption -
die Entdeckung des Heinz
BLUMENTHAL

„Untersuchungen über das Tarsalorgan

der Spinnen." So lautete der Titel einer Ar-

beit, die Heinz BLUMENTHAL 1935 veröf-

fentlichte. Es war seine Doktorarbeit, die er

am Berliner Zoologischen Museum angefer-

tigt hatte und in der er das „Tarsalorgan" bei

Spinnen aus 300 Gattungen und 46 Fami-
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Feuchte Luft

I 26,2 % 51,2% 26.2 %

Trockene Luft
17,9%

0.2 s

25,7 %

Abb. 13: Elektrophysiologisch gemessene Antworten (Aktionspotenziale) einer
Feuchtezelle (a) und einer Trockenzelle (b) des Blumenthalschen Organs von Cupiennius
salei. Die Änderung der relativen Feuchtigkeit der Reizluft auf einen höheren Wert (von
26,2 % auf 51,2 %) bzw. einen niedrigeren Wert (von 25,7 % auf 17,9 %) zeigt die
antagonistische Wirkungsweise der beiden Sinneszellen (nach EHN & TICHY 1994).

Abb. 14:
Spaltsinnesorgane.

Beispiel für ein einzeln
stehendes Organ auf

der Patella (a) und für
ein lyraförmiges Organ

(b) auf der Tibia eines
Laufbeins {Cupiennius

salei). Schema zur
Wirkungsweise (c): die
an der Deckmembran

des Spaltes endende
Sinneszelle wird durch

Kompression des
Spaltes (Pfeile) erregt.
Das Registrierbeispiel

zeigt die Impulsantwort
auf einen solchen
Kompressionsreiz
(Reizverlauf siehe

braune Kurve). Cu =
Cuticula; De = Dendrit

der Sinneszelle; Kz =
Koppelungszylinder;

Ma = Deckmembran; V
= Vertiefung (BARTH

1976). Ein zweiter, hier
nicht gezeigter Dendrit

endet an der Innenseite
des Spaltes.

lien nachwies. Durch Versuche, die unter
anderem aus dem Verstopfen der Öffnung
des Organs mit Vaseline und der nachfol-
genden Beobachtung des Verhaltens bestan-
den, schloss BLUMENTHAL, dass es sich bei
dem Tarsalorgan um einen Hygro- und Che-
morezeptor handele, da sowohl die Zuwen-
dung zu einem Wassertropfen als auch die
Abwendung von stark riechenden Substan-
zen unterblieb.

Zur Struktur

Das Tarsalorgan liegt in Einzahl dorsal
in der Mitte auf dem distalen Ende der Tar-
sen sowohl der Laufbeine als auch der Pedi-
palpen. Eine Spinne hat demnach insge-
samt 10 Tarsalorgane. Auf den ersten Blick
von außen könnte man ein Tarsalorgan mit
dem Becher eines Trichobothriums ver-
wechseln. Ein genauerer Blick zeigt jedoch
schnell die Unterschiede (FOELIX & CHU-
WANG 1973b; ANTON & TICHY 1994): Die

nach oben offene, in das Exoskelett ver-
senkte und mit Luft gefüllte Kapsel (Tiefe
ca. 12 um, Länge ca. 18 um) enthält an ih-
rem Boden 6 bis 7 so genannte tip-pore
Sensillen, die wie Warzen wenige um weit
kegelförmig in das Lumen hineinragen
(Abb. 12). Die Dendrite der zu jedem Sen-
sillum gehörigen Sinneszellen (zumeist 3)
enden unverzweigt in der den Namen
gebenden Pore an der Sensillenspitze (tip-
pore sensilla). Aus der Struktur des Tarsal-
organs lässt sich allerdings nicht leicht auf
seine wirkliche Funktion schließen. Dazu
bedarf es der Elektrophysiologie.

Zur Funktion

Das Resultat solcher Versuche an Cupien-

nius salei in unserem Wiener Lahor (EHN &
TlCHY 1994, 1996a, b ): Man findet Zellen,
die auf Feuchtigkeit, auf Trockenheit, bzw.
auf Erwärmung ansprechen. Das Tarsalorgan
ist demnach mit Sicherheit ein Hygro- und
Thermorezeptor. Etwas unklarer ist bis heute
eine mögliche chemorezeptive Funktion des
Tarsalorgans. Der Grund: Die Feuchtezellen,
nicht jedoch die Wärmezellen, antworten
auch auf einige für unsere eigene Empfindung
stinkende und aggressive Geruchsstoffe wie
Ammoniumhydroxid, Amine und Essigsäure,
auch auf verwesendes Fleisch und Schaben-
geruch. Es ist unklar, wie relevant diese Ge-
ruchsempfindlichkeit für die Spinne wirklich
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ist. Eine Antwort können nur sorgfältige Ver-

haltensversuche geben. Möglicherweise hilft

dabei eine am Rande gemachte Beobachtung

weiter: Cupiennius, die wir auf zahlreichen

Forschungsreisen in ihrer mittelamerikani-

schen Heimat beobachtet haben, war immer

wieder in geruchsbelasteten Toilettenhäus-

chen zu finden. Primär angelockt von den

Gerüchen oder von den von den Gerüchen

angelockten Beuteinsekten?

Dass Information über die Luftfeuchtig-
keit für viele Spinnen wichtig ist, steht au-
ßer Zweifel. Gerade bei Cupiennius sind die
Abhängigkeit der Evaporationsrate von der
Luftfeuchtigkeit und die Gefahr des letalen
Wasserverlustes groß. Daraus erklärt sich ei-
ne Reihe von Verhaltensweisen wie zum
Beispiel das Aufsuchen eines Schlupfwin-
kels während des Tages (BARTH 2001). Dem
Antwortverhalten einzelner Feuchtezellen
(Erhöhung der Antwort bei Zunahme der
relativen Luftfeuchte) und Trockenzellen
(Erhöhung der Antwort bei Erniedrigung
der relativen Luftfeuchte) zufolge, können
die Rezeptoren Feuchtesprünge von etwa
10% auflösen (Abb. 13). Das entsprechen-
de Auflösungsvermögen der Wärmezelle be-
trägt ca. 0,4 °C bei raschen Temperatur-
sprüngen. Wie viele andere Sensoren auch,
beantwortet die Wärmezelle die Änderung
der Außentemperatur viel stärker als die
Momentantemperatur. Es kommt also ganz
besonders auf die Änderungsgeschwindig-
keit an (EHN & TlCHY 1996b).

Die Temperaturempfindlichkeit und die
Feuchtigkeitsempfindlichkeit des ganzen
Tieres hängen nicht allein von der Empfind-
lichkeit einzelner Sinneszellen ab. Eine
wesentliche Rolle spielen zudem die Ge-
samtzahl der einer bestimmten Wahrneh-
mung dienenden Sinneszellen und deren
Verschaltung im zentralen Nervensystem.
Die enge Vergesellschaftung von Hygro- und
Thermorezeptoren im Tarsalorgan macht
insbesondere bei Betrachtung der Ökologie
Sinn. Die Wichtigkeit, das Verhalten auf die
Umgebungstemperatur einzustellen, ergibt
sich am ehesten aus deren engem physikali-
schen Zusammenhang mit der relativen
Luftfeuchte. Auch bei Insekten bilden
Feuchtezellen zusammen mit einer Trocken-
zelle und einer Kältezelle eine charakteristi-
sche Triade (ALTNER & LOFTUS 1985).

Spaltsinnesorgane -
biologische Dehnungsmesser
im Skelett

Spinnen gehören zu den Arthropoden.

Sie teilen mit diesen das cuticulare Außen-

skelett, das nicht nur dem Schutz der Tiere

und als Hebelsystem zur Fortbewegung

dient, sondern auch wichtige sensorische

Funktionen hat. Zum einen trägt das Exo-

skelett an seiner Außenseite, also da, wo das

Tier mit seiner Umwelt in Kontakt tritt, ei-

ne Fülle von Sinnesorganen wie Tricho-

bothrien und Tasthaare. Zum anderen ist

das Skelett selbst eine den Reiz leitende und

transformierende Struktur, deren eigene me-

chanische Belastung von einem komplexen

System von so genannten Spaltsinnesorga-

nen registriert wird (Abb. 14a, b). Wir müs-

sen annehmen, dass sich die Spinnen mit

Hilfe der Spaltsinnesorgane ein detailliertes

Bild von den mechanischen Zuständen ihres

Außenskelettes machen. Ein Skelettsinn al-

so, der uns vollkommen fehlt! Bei anderen

Arthropoden, insbesondere Insekten, gibt es

in Form der campaniformen Sensillen Ähn-

liches, jedoch scheinen die Spinnen über

eine ganz besonders hoch entwickelte Form

eines solchen Skelettsinnes zu verfügen.

Der adäquate Reiz

Die für diese biologischen Dehnungsmes-
ser adäquaten Reize entstehen durch die me-
chanische Belastung des Skeletts. Diese
wiederum resultiert aus der Kontraktion von
Muskeln und der Erhöhung des Hämolymph-
druckes, der bei Spinnen für die hydraulische
Streckung einiger Beingelenke eingesetzt
wird. Zudem werden Spaltsensillen durch von
außen kommende Ereignisse wie Vibrationen
der Unterlage gereizt. In all diesen Fällen hat
die Krafteinwirkung winzige Verformungen
im cuticularen Skelett zur Folge. Diese nun
vermögen die Spaltsinnesorgane zu registrie-
ren. Genauer gesagt: Sie reagieren auf eine
Kompression des Spaltes (Abb. 14c) und ihre
reizleitenden und reiztransformierenden
Strukturen sind so gebaut und angeordnet,
dass der aus der Skelettbelastung entstehende
und zunächst recht diffuse Reiz auf etwa 1 )jm2

des Dendriten einer Sinneszelle fokussiert
wird. Diese inseriert an der feinen, nur ca.
0,25 pm dicken Membran, welche den Spalt
in der Cuticula bedeckt. Biomechanische
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20pm 5mm

7 LAUFBEIN

200 pm

PETIOLUS
Abb. 15: Zum Vorkommen der
Spaltsinnesorgane im cuticularen
Außenskelett einer Jagdspinne (Cupiennius
salei), beispielhaft gezeigt anhand der
Hinterseite eines Laufbeins, des Petiolus
und der Ventralseite (St = Sternum;
Co = Coxa; La = Labium) des Prosomas
(BARTH & LIBERA 1970).

PROSOMA
Messungen und elektrophysiologische Unter-

suchungen an den Sinneszellen haben erge-

ben, dass die Spinnen mit den Spaltsinnesor-

ganen über ein weiteres extrem empfindliches

Sensorsystem verfügen (BLICKHAN & BARTH

1985; Zusammenfassung: BARTH 2001). Die

Dehnungen (eine dimensionslose Größe),

wie sie zum Beispiel in der Tibia der Laufbei-

ne während ruhigen Laufens auftreten, liegen

im Bereich von 20 ;JE. Dieser Wert besagt,

dass sich die Ausgangslänge lo eines Stückes

Material um 20 Millionstel verändert, also

zum Beispiel 1 Meter um 20 Tausendstel eines

Millimeters. Während schneller Läufe liegen

die Werte mit bis zu etwa 120 JJE höher. Spalt-

sinnesorgane werden von solchen Dehnun-

gen überschwellig gereizt, sofern die Dehnung

eine negative ist, also die Spalte komprimiert.

Die nur zwischen 1 und 2 jjm breiten Spalte

der Spaltsinnesorgane senden bereits dann

Aktionspotenziale zum Zentralnervensystem,

wenn sie nur um wenige Angstöm Einheiten,

also Hundertmillionstel Zentimeter kompri-

miert werden. Die dafür verantwortlichen

Muskelkräfte liegen in der Größenordnung

von 200 mN. Die für die hydraulische Stre-

ckung des Tibia-Metatarsus-Gelenks einge-

setzten Hämolymphdrucke betragen rund 5

kPa, bei schnellen Läufen und Sprüngen bis

zu erstaunlichen 50 kPa (BLICKHAN & BARTH

1985). Unter bestimmten Voraussetzungen

reichen am Gelenk eine Auslenkung von

0,006° und eine Kraft von ca. 40 uN, um nahe

gelegene lyraförmige Organe zu reizen

(BARTH 1985).

Vorkommen und Anordnung

Spaltsinnesorgane sind eine Eigenart

der Arachniden. Sie wurden erstmals von

Philip BERTKAU (1878) vor 125 Jahren be-

schrieben. Inzwischen existieren mehrere

Untersuchungen, die zusammenfassend zei-

gen, dass die Ausstattung mit Spaltsinnesor-

ganen bei Spinnen unterschiedlicher Art

und Lebensweise sehr ähnlich ist. Besonders

gründlich ist die Jagdspinne Cupiennius salei

untersucht (BARTH & LIBERA 1970). Sie be-

sitzt ca. 3300 Spalte in ihrem Außenskelett

(Abb. 15). 86 Prozent davon finden sich auf

den Beinen und Pedipalpen. Am Hinterleib

hat Cupiennius 96 Spaltsensillen. Während

die Ausstattung unter den verschiedenen

bisher untersuchten Spinnen sehr ähnlich

ist, unterscheiden sich andere Arachniden

wie Skorpione, Geißelspinnen, Geißelskor-

pione und Weberknechte zum Teil erheb-

lich von diesen (BARTH & WADEPUHL 1975,

BARTH & STAGL 1976). Sie sind spärlicher

ausgestattet. Ein Beispiel: Während Cupien-

nius auf einem Laufbein 352 Spalte hat, sind

es bei Geißelspinnen (Amblypygi) und We-

berknechten (Opiliones) nur 58 bzw. 45.

Spaltsinnesorgane treten in unter-

schiedlichen Konfigurationen auf, als ein-

zeln stehende so genannte Einzelspalte, als

lose Gruppen von Spalten und, am auffäl-

ligsten, als so genannte lyraförmige Organe,

die sich durch eine eng parallele Anordnung

von bis zu 30 Spalten auszeichnen (Abb.

14a, b). Etwa die Hälfte aller Spalte (Cu-

piennius salei) bilden zusammen 144 solcher

lyraförmiger Organe. Diese liegen sämtlich

auf den Extremitäten, besonders auf den

Laufbeinen und Pedipalpen, aber auch auf

den Spinnwarzen und Chelizeren. Während

die Einzelspalte weit verstreut in der

Cuticula liegen, zeichnen sich die meisten

lyraförmigen Organe durch ihre Nähe zu
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Gelenken aus. Auf den Laufbeinen, wo sich
die meisten Spalte finden, fällt eine Orien-
tierung parallel zur Beinlängsachse auf.

Lage und Anordnung folgen in erhebli-
chem Umfang mechanischen Gesetzmä-
ßigkeiten. Einerseits werden die Spalte
aufgrund ihrer Längserstreckung am leich-
testen durch Kräfte komprimiert, die etwa
senkrecht auf ihrer Längsachse stehen. An-
dererseits verlaufen zum Beispiel über einen
Gelenkhöcker oder eine Muskelansatzstelle
eingeleitete Kräfte und die daraus resultie-
renden Dehnungen nicht diffus in der Cuti-
cula, sondern folgen ganz bestimmten Bah-
nen (Trajektorien), die für eine bestimmte
Stelle im Skelett bei einer bestimmten Be-
lastungsform charakteristisch sind. Schaut
man mit dem entsprechenden „mechani-
schen" Blick auf das Skelett einer Spinne,
dann werden einige Regeln sichtbar, welche
die Raffinesse des Systems erahnen lassen,
(i) Besonders leicht verständlich ist die Häu-
fung der Spaltsinnesorgane auf den proxima-
len (dem Prosoma nahen) Abschnitten der
Beine. Diese Häufung erscheint sinnvoll, da
hier auch die beim Laufen für die Stemm-
phase verantwortliche Muskulatur konzen-
triert vorliegt, (ii) Einzelspalte liegen auf den
Beinen oftmals nahe bei Muskelansatzstel-
len, über die Biegekräfte ins Skelett gelan-
gen, (iii) Schließlich liegen die lyraförmigen
Organe nahe bei Gelenken, wo Kräfte über
die kleinen Flächen der Gelenkhöcker oder
Scharniere von einem Segment auf das
andere übertragen werden. Typischerweise
liegen sie lateral und ihre Spalte verlaufen
annähernd parallel zur Beinlängsachse. Für
das Tibia-Metatarsus-Gelenk existieren Mes-
sungen, die zeigen, dass die Orientierung der
Organe bezüglich der natürlichen Belastung
über den Gelenkhöcker bestens zur Vorstel-
lung größter mechanischer Empfindlichkeit
passt: Bei Kontraktion der Beugemuskeln
sind die im Organareal vorliegenden Deh-
nungen negativ (wodurch es zur Kompres-
sion kommt) und verlaufen angenähert
senkrecht zu den Spalten (BARTH & PICKEL -
MANN 1975, BUCKHAN & BARTH 1985). (iv)

Mikromechanisch raffiniert sind offensicht-
lich nicht nur die Lage und Ausrichtung der
Spalte im Skelett, sondern auch ihre ganz
unterschiedlichen und zum Teil geradezu
skurril anmutenden Zusammenstellungen zu
lyraförmigen Organen. In einem solchen

Verbund unterscheiden sich die Schwellen

der einzelnen Spalte und auch ihre Arbeits-

bereiche, so dass ein lyraförmiges Organ

gegenüber einem einzeln stehenden Spalt

auf eine größere Bandbreite von Reizstärken

antwortet und insbesondere auch den Be-

reich großer Unterschiedsempfindlichkeit

erweitert. Hinzu kommen spezielle Muster

der Richtungsempfindlichkeit der Spalte in

einem Organ und andere Feinheiten, die auf

besondere Anordnungsmuster der Spalte zu-

rückzuführen sind und keinen Zweifel daran

lassen, dass die lange Geschichte der Evolu-

tion hier etwas physikalisch und biologisch

sehr Bemerkenswertes hervorgebracht hat

(Zusammenfassung: BARTH 2001).

Der an den zellulären Mechanismen der

Rezeptorerregung Interessierte sei auf die Pu-

blikationen zu den Sinneszellen eines patel-

laren lyraförmigen Organs von Cupiennius

saki verwiesen (SEYFARTH & FRENCH 1994,

Zusammenfassung: FRENCH et al. 2002).

Bedeutung im Verhalten

Bezüglich der Rolle der Spaltsinnesorga-

ne im Verhalten liegt es nahe, besonders an

die Fortbewegung der Spinnen zu denken. In

der Tat ist für einige lyraförmige Organe die

Reizung während bestimmter Schrittphasen

direkt nachgewiesen (BLICKHAN & BARTH

1985). Allerdings bleiben die normalen

rhythmischen Beinbewegungen überraschen-

derweise erhalten, wenn man lyraförmige

Organe auf den Beinen ausschaltet. Sogar

nach totaler Durchtrennung der beiden sen-

sorischen Nerven am Tibia-Metatarsus-Ge-

lenk bleibt der Gebrauch der betroffenen

Beine oftmals normal. Diese und andere Ver-

suche sprechen für eine Dominanz zentral-

nervöser Programme beim Laufen, oder aber

für eine Redundanz in der Sensorik (SEY-

FARTH 1985). Deutliche Effekte findet man

hingegen, wenn man nicht die Normalität

der Laufbewegung untersucht, sondern fragt,

ob lyraförmige Organe an der Auslösung von

Beinreflexen beteiligt sind. Sie sind es!

Allerdings wiederum auf eine kompliziertere

Weise als erwartet. Widerstandsreflexe, die

von außen einem Gelenk aufgezwungenen

Bewegungen entgegenwirken, blieben nach

Ausschaltung aller äußeren Propriorezepto-

ren, also aller Haarsensillen und lyraförmigen

Organe, erhalten, verschwanden aber nach
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Abb. 16: Kinästhetische
Orientierung ohne

äußere Wegmarken mit
Hilfe gespeicherter

Information. Die Spinne
(Cupiennius salei)
wurde in diesem
Versuch zu einer
surrenden Fliege

gelockt (Fangort) und
dann von dieser

getrennt und zum
„Start" vertrieben. Von
dort aus kehrt sie trotz

des Ausschlusses aller
richtenden Außenreize

und der Entfernung
oder Relokalisation der

Fliege zum Fangort
zurück („intakt"),
solange nicht ihre

tibialen lyraförmigen
Organe ausgeschaltet

sind („operiert");
vgl. Text (SEYFARTH &

BARTH 1972).

Intakt

nächster Punkt

versetzte Fliege

Operiert
versetzte Fliege

Fangort

der Ausschaltung der internen Gelenkrezep-

toren, das heißt derjenigen Sinneszellen, de-

ren Endigungen unter der weichen Gelenk-

membran liegen und die Stellung eines Ge-

lenkes, seine Bewegung und deren Ge-

schwindigkeit anzeigen (RATHMAYER 1967,

RATHMAYER & KOOPMANN 1970; FOELIX &

CHOMS 1979; SEYFARTH & PRÜGER 1984,

SEYFARTH et al. 1985). Anders die so ge-

nannten synergistischen Reflexe, durch wel-

che eine von außen aufgezwungene Bewe-

gung am Gelenk durch eine Art Ausweich-

manöver unterstützt wird! Sie fallen aus,

wenn die bei der entsprechenden Bewegung

gereizten lyraförmigen Organe ausgeschaltet

sind (SEYFARTH 1978).

Bei der so genannten Kinästhetischen

Orientierung zeigte sich die Beteiligung von

lyraförmigen Organen der Laufbeine überra-
schend deutlich (Abb. 16). Kurz gesagt geht
es dabei darum, dass die Spinne trotz der
Ausschaltung von visueller, chemorezepti-
ver, vibratorischer, taktiler und Luftströ-
mungsreizung zu einem Beutefangort zurück-
findet, an dem sie ihr Opfer verloren oder
der Experimentator es ihr genommen hat.
Sie läuft dorthin auch ohne die Hilfe eines
bei der Vertreibung gesponnenen Sicher-
heitsfadens zurück und auch nach Entfer-
nung des Beutetieres aus der Versuchsarena.
Was liegt dieser bemerkenswerten Leistung
zugrunde? Wenn man von kinästhetischer
Orientierung spricht, ist damit eine Orien-
tierungsweise gemeint, zu der ein Tier nicht
äußere Weg- und Orientierungsmarken be-
nützt, sondern gespeicherte Information
über vorausgegangene Bewegungsfolgen. Die
Spinne weiß offenbar, welchen Weg sie vom
Beutefangort zum Vertreibungsort gelaufen
ist und benützt diese Kenntnis zur Gestal-
tung ihres Rückweges. Auch beim Zurück-
finden in einen Schlupfwinkel oder beim
Wiederauffinden eines verloren gegangenen
Kokons spielt diese Art der Orientierung
eine Rolle (Pardosa amentata, Lycosidae;
GÖRNER & ZEPPENFELD 1980). Besonders in-
tensiv wurde sie im Zusammenhang mit der
Orientierung und dem Heimfindevermögen
der Trichterspinne Agelem labyrinthica (Age-
lenidae) untersucht (GöRNER 6t Q.AAS
1985; MITTELSTAEDT 1985). Extremleistun-
gen der Wegintegration, die vermutlich
ebenfalls hier einzuordnen sind, wurden
kürzlich für die „White Lady Spider" be-
kannt (Leucorchestris arerxicola, Sparassidae).

Dies ist eine große (Beinspannweite bis 14
cm), in der Namib-Wüste beheimatete Spin-
ne. Deren Männchen unternehmen auf der
Suche nach Weibchen nächtliche (typi-
scherweise bei Neumond!) Exkursionen von
über hundert Metern. Von diesen kehren sie
mehr oder weniger geradlinig zum Ausgangs-
punkt zurück, einem kleinen röhrenförmigen
Bau in der scheinbar strukturlosen Wüste
(HENSCHEL 2002; NOERGAARD et al. 2003).

Durch die Ausschaltung von lyraförmi-
gen Organen auf Femur und Tibia der Lauf-
beine konnte erstmals die Beteiligung iden-
tifizierter Sensoren an der kinästhetischen
Orientierung direkt nachgewiesen werden
(SEYFARTH & BARTH 1972; GÖRNER &

ZEPPENFELD 1980). Die Ausschaltung der
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Sensoren führte zur Veränderung von drei
Parametern (SEYFARTH & BARTH 1972). (i)

Gegenüber den intakten Tieren, die sehr ge-
zielt in Richtung Beutefangort loslaufen
(Abweichung vom Idealwinkel nur 2°),
streuen die Startwinkel bei operierten Tieren
deutlich stärker, (ii) Während sich intakte
Tiere dem Beutefangort im Mittel bis auf 5
cm nähern und 95 % der Läufe im Sinne des
Ankommens am Ziel erfolgreich sind, sind es
bei operierten Tieren in Abhängigkeit von
den ausgeschalteten lyraförmigen Organen
nur 20% bis 33%. (iii) Schließlich unter-
scheiden sich die von intakten und operier-
ten Tieren gelaufenen Wege. Die Abwei-
chungen von der Zielrichtung und damit der
Umweg sind nach Organausschaltung 4- bis
5- mal größer als zuvor. Wenn die Spinnen
in der Nähe des „vermuteten" Beutefangorts
angekommen sind und das Objekt ihrer Be-
gierde nicht mehr da ist, beginnen sie, Such-
schleifen zu laufen (Abb. 16). Diese Such-
schleifen sprechen dafür, dass die Tiere nicht
nur die Richtung, sondern auch die Entfer-
nung ihres Zieles richtig einschätzen kön-
nen. Nach Ausschaltung der lyraförmigen
Organe von Tibia und Femur ist diese Fähig-
keit zwar geschwächt, aber noch immer
nachweisbar (SEYFARTH et al. 1982).

Wie gekonnt die Spinnen mit der beim
Laufen gespeicherten Information umgehen
können, zeigt folgender Befund. Vertreibt
man die Spinnen im Experiment auf Um-
wegen vom Beutefangort zum Startort, dann
laufen sie nicht etwa diesen Umweg zum
Beutefangort zurück, sondern wesentlich ge-
radliniger. Sie nehmen gewissermaßen die
energiesparende Abkürzung, die nur unwe-
sentlich länger als der ideale Rückweg ist.
Operierte Tiere kompensieren Umwege we-
sentlich schlechter als intakte oder gar
nicht. Das kontinuierliche Integrieren der
Information über die zurückgelegte Lauf-
strecke und das Bilden eines mittleren Vek-
tors ist nicht nur von Spinnen, sondern
auch von anderen Arthropoden wie Amei-
sen, Bienen und Krabben bekannt. Die In-
formation über die Strecke und den Winkel
des zurückgelegten Weges mag dabei von
ganz unterschiedlichen Quellen kommen
(GÖRNER & CLAAS 1985; MlTTELSTAEDT

1985; WEHNER & WEHNER 1990).

Der Vibrationssinn - oder: eine
Welt voller Vibrationen

Die meisten Spinnen leben in einer
Welt voller Vibrationen. Jeder Naturliebha-
ber weiß, dass man eine Kreuzspinne mit ei-
nem zitternden Grashalm in die Peripherie
ihres Netzes locken kann. So leicht lässt
sich das Zittern einer ins Netz gegangenen
Fliege nachahmen. Obgleich die Bedeutung
des Vibrationssinnes für uns bei Netzspin-
nen am offenkundigsten ist, spielt dieser
auch bei denjenigen Spinnen eine domi-
nante Rolle, die als Jagdspinnen auf Pflan-
zen oder gar auf der Wasseroberfläche leben.

Abb. 17:
Das wichtigste
Vibrationssinnesorgan
von Spinnen ist das
Metatarsalorgan, ein
lyraförmiges
Spaltsinnesorgan, das
dorsal nahe dem Ende
der Metatarsen aller
Laufbeine liegt.
a: Lage am Bein (Pfeil)
(Foto: E.-A. SEYFARTH);
b: Aufsicht auf das
distale Ende des
Metatarsus (Me; Ta =
Tarsus) mit dem
Sinnesorgan (Pfeil);
c: die Anordnung der
Spalte im Organ; der
Pfeil zeigt in Richtung
Beinspitze (BARTH 2001).
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Abb. 18: Typische
Schwellenkurve eines

Spaltes des
Metatarsalorgans,

bestimmt als diejenige
Auslenkung des Tarsus,

die gerade zu einer
Impulsantwort führt.

Bei Frequenzen ab ca.
40 Hz folgt die

Schwellenkurve
konstanter

Beschleunigung b.
Charakteristische

Frequenzbereiche der
in der Umwelt von

Cupiennius
wesentlichen

Vibrationsreize sind
durch die farbigen

Balken angedeutet (vgl.
Abb. 19) (nach BARTH &

GEETHABAU 1982).

10 100 KX»

Frequenz [Hz]

Abb. 19: Auf den Sitzpflanzen von
Cupiennius salei im natürlichen
Lebensraum gemessene Vibrationen; links
Oszillogramme, rechts Frequenzspektren.
Von oben nach unten: (i) vibratorische
Balzsignale eines Männchens, (ii) die von
einer auf der Pflanze herumlaufenden
Schabe ausgelösten Vibrationen, sowie (iii)
durch Wind verursachte Vibrationen (nach
BARTH 1986).

Aus Verhaltensbeobachtungen ergibt sich

schnell, dass der Vibrationssinn hoch entwi-

ckelt sein muss. Wenn wir versuchen, ein

wenig in die für unser Erleben fremde Welt

der Vibrationen von Spinnen einzudringen,

müssen wir zunächst einmal die Vibrations-

rezeptoren genauer anschauen.

Das Sinnesorgan

Die erste Frage lautet also: Wie sind die

Vibrationsrezeptoren gebaut und wo sind sie

zu finden' Spinnen besitzen mehrere vibra-

44*4
Cupiennius

Schabe

Wind

900

200 ms
20 40 60 80 100

Frequenz [HZ]

tionsempfindliche Sensoren. Der auffälligste
und empfindlichste unter ihnen ist das so
genannte Metatarsalorgan (Abb. 17). Dies
ist ein lyraförmiges Organ, dessen Spalte
dorsal in der Mitte am Ende des Metatarsus,
also des vorletzten Gliedes des Spinnen-
beins liegen. Die Zahl dieser Spalte variiert
von Art zu Art erheblich. Bei der Spring-
spinne Saiticus scenicus sind es nur 11, bei
der Kugelspinne Achoewranea tepidariorum

gar nur 8 bis 10. Bei Tegenaria atrica ( = T.

larva, Agelenidae) sind es 16, und bei der
Sektorspinne Zygietia x-notata (Araneidae)
sowie der großen Nephila clavipes (Arane-
idae) 20. Bei Cupiennius saki und auch bei
der Vogelspinne Aphonopelma chakodes

(Theraphosidae) besteht das Metatarsalor-
gan aus 21 Spalten, der größten bisher be-
kannten Zahl (VAN DE ROEMER 1980; BARTH

2001). Unabhängig von der Zahl der Spalte
folgt deren Anordnung stets dem gleichen
Grundmuster, so dass sich zumindest die
größeren unter den 20 bis ca. 120 pm langen
Spalten immer wieder individuell identifi-
zieren lassen. Das Wichtigste: Die Spalte
verlaufen angenähert senkrecht zur Bein-
längsachse. Durch diese Eigenart und die für
ein lyraförmiges Organ ungewöhnliche dor-
sale Lage kommt es immer dann zu einer
reizwirksamen Kompression des Organs,
wenn der Tarsus sich infolge der Vibration
des Substrats auf und ab bewegt und dabei
sein proximales Ende gegen das distale Ende
des Metatarsus drückt. Ein funktioneil wich-
tiges Detail ist eine tiefe Rinne in der Cuti-
cula, die das Metatarsalorgan gleichsam
überbrückt (Abb. 17b). Dadurch erhöht
sich einerseits seine Verformbarkeit, ande-
rerseits nimmt es dadurch die über den Tar-
sus eingeleiteten Kräfte quasi punktförmig
bzw. kleinflächig auf.

Physiologisch verhalten sich die Spalte
der Metatarsalorgane wie Hochpassfilter.
Sie sind für niedrige Frequenzen bis zu etwa
40 Hz (oftmals weniger) unempfindlich
(Auslenkung des Tarsus an der Schwelle et-
wa 10' bis 10': cm). Zu höheren Frequenzen
hin steigt ihre Empfindlichkeit jedoch um
mehrere Zehnerpotenzen steil an (Schwel-
lenauslenkung bei 1 kHz ca. 10*6 bis 10" cm)
(Abb. 18). Interessanterweise ist das Meta-
tarsalorgan für breitbandige „natürliche"
Reize deutlich (um ca. 10 dB, also einen
Faktor von 3,16) empfindlicher als für reine
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Sinusschwingungen. Ähnlich verhalten

sich die nachgeschalteten Neurone im Zen-

tralen Nervensystem. Aus dem Verlauf der

Schwellenkurve ist zu schließen, dass die

Schwellenauslenkung des Tarsus und damit

die Schwellenempfindlichkeit der Spalte

bei niedrigen Frequenzen konstanter Aus-

lenkung folgt, bei höheren Frequenzen je-

doch konstanter Beschleunigung (kleinste

Werte bei 0,02 cm/s:) (Abb. 18). Die ver-

schiedenen Spalte des Metatarsalorgans sind

nicht auf enge unterschiedliche Frequenzbe-

reiche abgestimmt. Die Fähigkeit zur Fre-

quenzunterscheidung, wie sie aus Verhal-

tensversuchen hervorgeht, ist zum Beispiel

dadurch denkbar, dass nachgeschaltete Neu-

rone das von mehreren Spalten gebildete

Erregungsmuster analysieren, also die trotz

genereller Übereinstimmung des Schwel-

lenkurvenverlaufs bestehenden feineren

Unterschiede in der Empfindlichkeit für be-

stimmte Frequenzen nutzen.

Ein Vergleich von Vertretern verschie-
dener Ökotypen von Spinnen zeigt etwas
überraschend eine große Ähnlichkeit der
Schwellenkurven der Spalte ihrer Metatar-
salorgane. Trotz sehr unterschiedlicher Aus-
breitung von Vibrationen etwa auf einer
Bromelie (Cupiennius saki; BARTH & GE-
ETHABALI 1982), in einem Radnetz (Zygietia

x-notata; LlESENFELD 1961) oder auf der
Wasseroberfläche (Dolomedes triton; BLECK-
MANN & BARTH 1984) findet man stets die
typische Hochpasscharakteristik im Bereich
biologisch wichtiger Frequenzen.

Spinnen besitzen neben dem Metatar-
salorgan noch andere vibrationsempfindli-
che Sensoren, etwa in Form von Haarsensil-
len oder weiterer Spaltsensillen. Nach bis-
heriger Kenntnis sind diese jedoch deutlich
unempfindlicher (SPECK & BARTH 1982,
SPECK-HERGENRÖDER & BARTH 1988).

Sensorische Ökologie

Im Verhalten der meisten Spinnen spie-
len Vibrationen der Unterlage eine große
Rolle. Dies gilt für Jagdspinnen (wie Cupien-

nius) ebenso wie für Netzspinnen und auf der
Wasseroberfläche jagende Spinnen (wie Do-

lomedes). Vibrationen sind bei elementaren
Verhaltensweisen wie dem Beutefang und
der Balz von herausragender Bedeutung.
Will man Spinnenverhalten verstehen, muss

MÄNNLICH WEIBLICH

t
-m-

1s

Silbe

100ms

man diese Vibrationen genauer betrachten.
Dabei geht es um ein ganzes Fragenbündel.
So will man wissen, welche Signale von ei-
nem Beutetier oder dem Geschlechtspartner
ausgehen und wie sie vom Sender zum Emp-
fänger übertragen werden, wie die Spinne
die für sie relevanten Vibrationen von den
irrelevanten zu unterscheiden vermag, wel-
che Reichweite ihr Vibrationssinn unter
natürlichen Bedingungen hat und wie die
Spinne die Richtung feststellt, aus der ein vi-
bratorischer Reiz kommt.

Im Rahmen dieses Kapitels kann nur
kurz auf diese Fragen eingegangen werden.
Mehr Details findet der interessierte Leser
in der Literatur (Übersichten: BARTH 1997,
1998,2001).

Wie sich zunächst bei Messungen an
den Sitzpflanzen der Jagdspinne Cupiennius

in Mexiko zeigte, unterscheiden sich die
von verschiedenen Quellen stammenden
Vibrationen deutlich durch ihren Frequenz-
gehalt (Abb. 19). Für das zumeist durch
Wind verursachte Hintergrundrauschen
sind ein sehr enger Frequenzumfang und
niedrige Frequenzen (Gipfel typischerweise
bei 1 bis 2 Hz, meist unter 10 Hz) charakte-
ristisch. Dagegen sind von potenzieller
Beute ausgehende Vibrationen vergleichs-
weise breitbandig und enthalten höhere Fre-
quenzen mit Gipfeln zwischen etwa 400 bis
900 Hz. Die Hauptfrequenzkomponente der
männlichen vibratorischen Balzsignale liegt
bei Cupiennius mit 75 bis 115 Hz (Weib-
chen: 20 bis 50 Hz) „zwischen Wind und
Beute"; die wichtigste Eigenart der Balzsi-
gnale (zumindest des Männchens) ist ihr
Aufbau aus Silben und deren Auftreten in
klar strukturierten und entsprechend auffäl-
ligen zeitlichen Mustern (Abb. 20).

Abb. 20: Die vibratorische Balz von C. salei
auf einer Bromelie, einer typischen
Sitzpflanze (links oben). Das Männchen
leitet durch ein Auf- und Abschwingen des
Hinterleibs (links unten) eine Serie von
vibratorischen Silben in die Pflanze ein, die
einem artspezifischen Muster folgen und
vom Weibchen innerhalb eines engen
zeitlichen Fensters beantwortet werden
(nach BARTH 1997).
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Auf Pflanzen wie den Sitzpflanzen von
Cupiennius (Bromelien, Agaven) breiten sich
die Vibrationen als Biegewellen im biolo-
gisch relevanten Frequenzbereich mit einer
Dämpfung von durchschnittlich ca. 0,3 bis
0,4 dB/cm aus. Dies besagt, dass die Signal-
amplitude nach einer Laufstrecke von rund
18 cm auf die Hälfte ihres Ausgangswertes
abgesunken ist und impliziert auch, dass un-
ter Berücksichtigung der Signalstärke beim
Sender und der Empfindlichkeit des Vibra-
tionsrezeptors des Empfängers die Reichweite
des Balzsignals und damit des Kommunika-
tionssystems mindestens 2 m betragen sollte.
Freilanduntersuchungen bestätigen diese
Schätzung der Mindestentfernung. Tatsäch-
lich liegt die im Verhalten im Biotop beob-
achtete Weitenmarke bei 3,80 m.

Aus diesen Daten ist zu folgern, dass

trotz überraschend großer Reichweite der

Vibrationssinn ein Sinn des Nahbereiches

ist. Mit ihm gehen einige Vorzüge einher:

(i) auch nachts einsetzbar, (ii) Vermeidung

unnötigen Alarmierens von Feinden durch

die geringe Reichweite und Verweildauer

des Signals, (iii) keine Signalverdriftung wie

bei chemischen Signalen und auch weniger

diffuse Ausbreitung als bei chemischen und

Luftschallsignalen.

Den Wasseroberflächenwellen, die zum

Beispiel eine „abgestürzte" Fliege verursacht

und Spinnen wie Dobmedes (Pisauridae)

zum Beutefang veranlassen, liegen andere

physikalische Phänomene zugrunde als den

Biegewellen der Pflanzen. Ihre Dämpfung

bei der Fortleitung ist wesentlich stärker,

auch im Vergleich zu den Schwingungen in

Spinnennetzen (Radnetzen). Frequenzkom-

ponenten über ca. 200 Hz sind bereits nach

einer Laufstrecke von wenigen Zentimetern

verschwunden, nach 10 cm enthält das Sig-

nal praktisch keine Komponenten über 100

Hz (BLECKMANN 1994). Ähnlich wie für die

oben beschriebenen Pflanzen sind auch auf

der Wasseroberfläche vom Wind verursach-

te „Hintergrundwellen" durch niedere Fre-

quenzen (Maximum bei wenigen Hz) und

ein schmales Frequenzspektrum gekenn-

zeichnet. Entsprechend enthalten die von

Beutetieren verursachten Wellen viel höhe-

re Frequenzen (bis ca. 150 Hz). So erkennt

Dolomedes ein winziges Beutesignal von we-

nigen pm Amplitude auf einer vom Wind

verursachten Welle von mehreren cm Höhe

(BLECKMANN & BARTH 1984).

Schließlich das Spinnennetz! Es dient
nicht nur dem Fang von Beute, sondern auch
als erweiterter sensorischer Raum. Seine
„Architektur" ist ein Kompromiss zwischen
Fängigkeit und guten Stoßdämpfereigen-
schaften für den Aufprall fliegender Insekten
einerseits und effizienter Vibrationsübertra-
gung andererseits. Spinnennetze sind Leicht-
bauten: Das Netz unserer einheimischen
Radnetzspinnen wiegt nur wenige Milli-
gramm. Verschiedene Untersuchungen an
Radnetzen zeigen, dass sie die für die Reiz-
aufnahme durch die Spinnen besonders
wichtigen Radien Longitudinalschwingun-
gen besonders effektiv weiterleiten, d.h. mit
einer Dämpfung, die derjenigen in den Bro-
melien ähnelt. Wie auf der Wasseroberfläche
und den Pflanzen sind die abiotisch etwa
durch Wind verursachten Netzschwingungen
durch niedrige Frequenzen (meist unter 10
Hz) gekennzeichnet (MASTERS 1984a, b), die
von im Netz gefangenen Insekten verursach-
ten durch deutlich höhere. Unter den vielen
unterschiedlichen Spinnennetzen gibt es
zahlreiche Baumerkmale, welche der Netzbe-
sitzerin oftmals durch raffinierte Anordnung
spezieller Fäden die Anwesenheit von Beute-
tieren über (von diesen verursachte) Vibra-
tionen anzeigen (BARTH 1998, 2001). Eine
Goldgrube für physikalisch interessierte
künftige Spinnenforscher!

Dass die Spinnen die verschiedenen Vi-

brationstypen an den genannten Merkmalen

unterscheiden können, ist durch etliche

Versuche belegt (BARTH 2001). Umgekehrt

nutzen einige Spinnen diese Fähigkeit gera-

dezu „kriminell" aus. Der Tatbestand „Dieb-

stahl" liegt bei kleptoparasitischen Spinnen

wie Argyrodes (Theridiidae) vor, die sich in

die Netze anderer Spinnen wie Nephila ein-

schleichen und bereits gefangene und gefes-

selte Beute stehlen (VoLLRATH 1979a, b,

1987). Offensichtlich benützen sie eine be-

sonders bedächtige Bewegungsweise, durch

die sie beuteartige Schwingungen vermeiden

und so als Vibrokryptiker von der Netzeigen-

tümerin nicht als Räuber erkannt werden.

Ganz ähnlich reagiert Cupiennius auch im

Hungerzustand nicht auf ein potenzielles

Beutetier wie eine Heuschrecke, wenn diese

beim Laufen die „falschen" Vibrationen ohne
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die hohen, beutetypischen Frequenzkompo-

nenten erzeugt. Bei einigen Springspinnen,

besonders Portia, muss man geradezu von

„Mord" sprechen: Arten dieser Gattung drin-

gen mit Hilfe aggressiver vibratorischer Mi-

mikry ins Nee anderer Spinnen ein und

überwältigen diese. Die besondere Raffinesse

besteht darin, dass der Eindringling nicht

einfach aufsein Opfer zuläuft, sondern Vibra-

tionssignale aussendet, die denen kleiner

Beutetiere ähneln, damit die Netzspinne an-

lockt und sie überwältigt, sobald sie nahe ge-

nug ist (Übersicht: JACKSON & POLLARD

1996).

Orientierung zum Reiz

Wie orientieren sich die Spinnen zur

Vibrationsquelle? Unabhängig davon, ob sie

auf einer Pflanze, im Netz oder auf der Was-

seroberfläche sitzt, wendet sich eine Spinne

einem attraktiven vibratorischen Beutereiz

zu. Wie weiß sie, woher der Reiz kommt?

Zur Bestimmung des Winkels zur Reiz-

quelle kann die Spinne nach dem bisherigen

Stand der Forschung drei Möglichkeiten

nutzen: (i) die Kombination gereizter Beine,

(ii) die Ankunftszeit des Reizes an den ver-

schiedenen Beinen, und (iii) die Unterschie-

de der Reizstärke an den verschiedenen Bei-

nen. Eine wichtige Regel scheint zu sein,

dass sich eine Spinne in die Richtung dreht,

in die das zuerst und/oder am stärksten ge-

reizte Bein zeigt (HERGENRÖDER & BARTH

1983a, b). Unterschiede in der Ankom-

menszeit und der Reizstärke sind eine Folge

der Dämpfung des Signals bei der Fortleitung

und des Zeitbedarfs bei der Ausbreitung. Mit

zunehmender Größe der Spinne nehmen

beide Parameter zu. Kleine Spinnen müssen

demnach mit kleineren Werten zurechtkom-

men. Ob der Zeitgradient im Spinnennetz

wirklich genutzt werden kann, ist fraglich.

Wegen der hohen Ausbreitungsgeschwindig-

keiten der Vibrationen ist er zumindest in

Radnetzen (Nephila: < 1 ms; LANDOLFA &

BARTH 1996) vermutlich zu klein.

Vibratorische Balz

Für die Spinnen bedeutsame vibratori-

sche Signale gehen nicht nur von Beutetie-

ren und Räubern aus, sondern auch von

Geschlechtspartnern. Vibratorische Flirts

zwischen Männchen und Weibchen sind

von Netzspinnen ebenso bekannt wie von

Jagdspinnen und selbst von auf der Wasser-

oberfläche balzenden Spinnen. Neben der

Trägerfrequenz ist bei den Spinnen ebenso

wie bei vielen anderen Arthropoden die zeit-

liche Struktur des Balzsignals von

herausragender Bedeutung dafür, dass der

Empfänger ein Signal attraktiv findet und es

einem Partner der eigenen Art zuordnen

kann. Zur vibratorischen Balz von Cupien-

nius auf ihren Sitzpflanzen (Abb. 20) liegen

umfangreiche Untersuchungen vor (Zu-

sammenfassung: BARTH 2001). Elektro-

physiologische Experimente haben gezeigt,

dass bestimmte Spalte des Metatarsalorgans

des Weibchens sehr fein auf die Signale des

Männchens abgestimmt sind, und zwar so-

wohl bezüglich der im Freiland relevanten

Signalamplituden, als auch bezüglich ihres

speziellen zeitlichen Musters (Abfolge von

Silben und Pausen). Nachgeschaltete Neu-

rone im zentralen Nervensystem bilden

einerseits die MikroStruktur, andererseits die

Makrostruktur der Signale ab. Trotz erster

Einblicke sind die Vorgänge der Signalverar-

beitung im zentralen Nervensystem noch

kaum verstanden. Dies gilt auch für andere

als vibratorische Reize. Die Kenntnis vieler

interessanter Details zur Neuroanatomie

(Zusammenfassung: BARTH 2001) wartet

noch immer auf eine entsprechende Ergän-

zung durch gründliche und umfassende

physiologische Analysen der den verschiede-

nen Sinnen zugehörigen zentralen Neurone.

Die Untersuchung der Balz von verschie-

denen Arten der Gattung Cupiennius zeigte,

dass die Weibchen auf die vibratorischen Sig-

nale der arteigenen Männchen 4- bis 5-mal

häufiger als auf die artfremder Männchen

antworten. Die vibratorische Phase der Balz

spielt demnach eine große Rolle bei der re-

produktiven Isolation. Die Weibchen sind

hierbei das entscheidende, da sehr wähleri-

sche Geschlecht (BARTH 1997, 2001). Inter-

essanterweise isolieren allein die ethologi-

schen Barrieren der Balz bereits die Arten

vollständig voneinander. Die in der Taxono-

mie der Spinnen bei der Artbestimmung so

hoch bewerteten Geschlechtsorgane haben

im gegebenen Kontext keine Bedeutung als

artisolierender „Schloss und Schlüssel-Me-

chanismus"; ihre Rolle muss neu überdacht

werden (EBERHARD 1985).
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Schlussbemerkung

Die eingangs erwähnte bisweilen fehlen-
de Sympathie für die Spinnen ist erfah-
rungsgemäß in den meisten Fällen ein recht
oberflächliches Phänomen. Das Wissen um
die Welt, in der die Spinnen leben, eine
konkrete Vorstellung von der Andersartig-
keit und dem Reichtum der Möglichkeiten
ihrer Wahrnehmungen rückt auch bei an-
fänglichen Skeptikern das Bild der Spinnen
meist rasch in ein positiveres Licht. Durch
das Verständnis der Spinnen-Sinne wird
Spinnenverhalten vorhersagbar und interes-
sant und es wird auch offenkundig, weshalb
sich die neurobiologische Forschung mit
Gewinn dieser Tiergruppe widmet. Das Ver-
hältnis anderer Kulturen als der unsrigen zu
den Spinnen ist auch ohne den Umweg über
das naturwissenschaftliche Wissen meist
ausgesprochen positiv.

„In frühen Erzählungen nimmt sie (die
Spinne, Anm. d. Verf.) die Position eines
Kulturheros ein, das heißt einer götterähn-
lichen Gestalt, durch die erklärt wird, wie
der Kosmos entstanden ist und woher die
menschlichen Kulturgüter stammen. In der
Mythologie der Goldküste war sie sogar der
Schöpfer der Welt, während sie in gegen-
wärtigen Geschichten als Kulturheros die
Sonne stiehlt oder die Gedanken des Him-
melsgottes liest." B. RlEKEN: Arachne und
ihre Schwestern (2003)

Dank: Mein Dank an Raphael BARTH
und Margit KAINERSTORFER für die kom-

petente Hilfe bei der Bearbeitung der Abbil-
dungen und an Frau Maria WlESER für wert-
volle Sekretariats-Hilfe. Dem Österreichi-
schen Forschungsfonds danke ich für die
langjährige Unterstützung unserer Arbeit.
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