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Mit allen Sinnen — Wie Insekten ihre Welt erleben
With all Senses — How Insects Experience their World

Kraus LuNau

Zusammenfassung: Insekten unterscheiden sich in Kérpergréfe und Kérperbau massiv von Sdu-
getieren. Allein aufgrund der viel héheren Diversitidt — 6.500 Sdugern stehen weit mehr als 1.000.000
Insektenarten gegeniiber — sind bereits mehr spezielle Anpassungen bei Insekten zu erwarten.
Insekten sind mit allen Sinnesleistungen ausgestattet, die auch bei Sdugern zu erwarten sind — sie
konnen riechen, schmecken, fithlen, héren und sehen. Dartber hinaus finden sich bei Insekten viele
aulergewohnliche Sinnesleistungen im Vergleich zum Menschen wie die Wahrnehmung polarisierten
Lichtes, Sehen von UV-Licht, Erzeugen und Héren von Ultraschall, dem Menschen unbekannte
Geschmacksempfindungen fiir Wasser oder Riechen von Kohlenstoffdioxid. Zudem finden sich bei
Insekten des Ofteren Sinnesorgane nicht nur am Kopf, sondern auch an anderen Kérperteilen; einige
Insekten haben Lichtsinnesorgane im Genitalbereich des Abdomens, kénnen mit dem Ovipositor
oder mit den Fliigeln und Tarsen der Beine schmecken; auch Hérorgane kommen in allen Tagmata
vor. Der Vergleich der Sinneswelt der Insekten mit der des Menschen erleichtert den Zugang zu
der gewShnlichen und ungewdhnlichen Sinneswelt der Insekten.

Schlisselworter: Insekten, Fihlen, Riechen, Schmecken, Horen, Sehen, Sinne

Summary: Insects and mammals differ largely in body size and morphology. The biodiversity of
insects is much larger than that of mammals —less than 10,000 species of mammals are accompanied
by more than 1,000,000 species of insects — and thus more specialized adaptation are expected in
insects. Insects are equipped with all sensual capabilities that are found in mammals, they can smell,
taste, feel, hear, and see. Beyond that, many insects have extraordinary sensual capabilities as com-
pared to humans as for example the perception of polarized light, seeing in the ultraviolet, hearing
ultrasound, sensations unknown to humans like tasting water, smelling carbon dioxide. Moreover,
insects have their sense organs many a time not only at the head, but also at other body parts; some
insects possess light sensory organs at the genital apparatus of the abdomen, can taste by means
of taste sensory organs at the ovipositor, wings or tarsi of the legs; acoustic organs are found at all
tagmata in insects. The comparison of sensual perception between insects and humans facilitates
the approach towards the usual and unusual world of sensations in insects.
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1. Einleitung

Insekten zihlen mit mehrt als einer Million
Arten (GriMaLDl & ENGEL 2005) zu den
erfolgreichsten Organismengruppen in der
Evolution. Sdugetiere zum Vergleich kom-
men auf weniger als 6500 Arten (BURGIN et
al. 2018). Trotz ihrer durch das Exoskelett
limitierten Korpergrofie ist selbst die Bio-
masse aller Insekten gréBer als die aller

Menschen und aller anderen Sdugetiere
auf der Welt zusammen (BAR-ON et al.
2018). In einem Beitrag im ,,The Guardian®
vom 14. Dezember 2017 betitelt ,Uber
eine andere Dimension des Verlustes: iiber
das grofie Insektensterben® zitierte JACOB
MixkaNnowskI den wohl hochgeachtesten
Harvard-Entomologen und Begriinder der
Soziobiologie EDWARD O. WILSON mit den
Worten: ,Insekten sind 1.000mal linger auf
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der Erde als Menschen. In vielerlei Hinsicht
haben sie die Welt erst geschaffen, in der
wir leben. Sie halfen dabei, das Universum
der Blittenpflanzen zu ermdglichen. Sie sind
fir terrestrische Nahrungsketten das, was
Plankton fiir die Ozeane ist. Ohne Insek-
ten und andere terrestrische Arthropoden
wiirde die Menschheit nur wenige Monate
tberleben.*

Sdugetiere und Insekten dominieren ter-
restrische Okosysteme und erfahren daher
prinzipiell dhnliche Umweltreize. Siuger
und Insekten interagieren auch miteinan-
der, wobei meist Sduger fir parasitische
Insekten den Wirt darstellen und Insekten
fir Sduger meist Beutetiere sind. Der letzte
gemeinsame Vorfahre von Sdugetieren und
Insekten lebte vor vielen Hundert Millionen
Jahren und gehért wohl zu den Urbilateria
(PetERSON et al. 2008; DunN et al. 2014).
Regenwirmer sind eindeutig niher mit In-
sekten als mit Sdugetieren verwandt, Seester-
ne sind dagegen niher mit Sdugern als mit
Insekten verwandt; Nesseltiere sind gleich
nah mit Insekten als héchstentwickelte Ur-
mundtiere (Protostomier) und Siugetieren
als hochstentwickelte Neumundtiere (Deu-
terostomier) verwandt. Die duf3eren Sinnes-
organe von Vertebraten und Insekten wie
Ohr, Nase und Augen sind nicht homolog,
sondern unabhingig entstanden, wihrend
einige Komponenten von Sinneszellen wie
beispielsweise das Sehpigment Rhodopsin
bereits von einem gemeinsamen Vorfahren
tibernommen wurde. Das hat sogar zu einer
wissenschaftlichen Kontroverse tber die
Homologie von Linsen- und Komplexau-
gen gefithrt (GEHRING 1996; GEHRING &
Ikreo 1999).

Vielfach sind Eigenschaften der Sinnesorga-
ne bei Sdugetieren und Insekten unabhingig
entstanden und konvergent entwickelt. Im
Bereich der chemischen Kommunikation
gibt es analoge Eigenschaften von Insekten
und Sdugetieren bei den Odorant-binden-
den, d.h. Duftstoff-bindenden Proteinen
und bei der Verarbeitung der Erregung von

Duftreizen in Glomeruli, anatomisch abge-
grenzten Neuropilen des Riechsystems (Kay
& StorrER 2006; HILDEBRAND 1996; FAN et
al. 2011). Manche Merkmale sind einfach
als Konvergenzen zu erkennen, dennoch
verbliffen die Vielzahl und der Umfang
konvergenter Eigenschaften bei den Sin-
nesleistungen von Insekten und Sdugetieren.
Ein Vergleich der Sinnesleistungen von
Insekten und Sdugetieren mit ihren konver-
gent entwickelten Sinnesorganen ist allemal
interessant: Sind Insekten und Sduger zu
dhnlichen Sinnesleistungen befihigt? Sind
Insekten oder Siugetiere bei bestimmten
Sinnesleistungen einander gleichwertig oder
sind gar die Insekten tiberlegen? Diesen Fra-
gen soll hier in einer Reihe von Fallstudien,
an denen befreundete oder benachbarte
Forscher oder ich selbst beteiligt waren,
nachgegangen werden. Viele Angaben zu
Sinnesleistungen von Insekten sind, wenn
nicht anders zitiert, dem Lehrbuch von Pe-
TERS & DETTNER (2003) entnommen.

Trotz durchaus vergleichbatem Sinneserle-
ben unterscheidet sich die Gefihlswelt von
Insekten und Sdugetieren oder gar dem
Menschen deutlich. Eigene Beobachtungen
etwa einer bestimmten Hummel, die mir
wihrend mehrwéchigen Untersuchungen
der angeborenen Farbpriferenzen regel-
mafig tber viele Tage fir einige Minuten
in das Kopfhaar flog und dort versuchte,
Pollen zu sammeln, kénnten durchaus den
Schluss zulassen, dass dieses Individuum
ein ganz besonderes wire. Systematische
Bemihungen, die Personlichkeit von ein-
zelnen Hummelindividuen festzustellen,
indem das Neugierverhalten gegeniiber
Farbreizen tber einen lingeren Zeitraum
untersucht wurde, erfillten jedoch nicht die
Kriterien, die an eine Personlichkeit eines
Individuums gestellt wurden, sondern lieBen
sich als plastisches, sich von Tag zu Tag ver-
inderndes Verhalten einstufen (MULLER et
al. 2010). Es ist stets wenig ratsam, sich vom
eigenen Urteilsvermogen leiten zu lassen,
um Tierverhalten zu verstehen. Das gilt fir
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das Verhalten von Wirbeltieren genauso wie
fiir das von Insekten. Fiir uns Menschen ist
unverstandlich, warum ein Teichrohrsin-
ger ein Kuckucksjunges weiterhin fiittert,
obwohl bereits die Grofle anzeigt, dass es
kein eigener Nachkomme sein kann, oder
warum eine sozialparasitische Bldulings-
raupe trotz deutlicher Gestaltsunterschiede
von den Wirtsameisen allein aufgrund des
Nestgeruchs akzeptiert wird.

2. Sehen

Insekten wie Sdugetiere sind mit zwei Augen
am Kopf ausgestattet. Wihrend Siugetiere
Linsenaugen besitzen, weisen Insekten
Komplexaugen auf, die aus zahlreichen
Ommatidien (Einzelaugen) bestehen. Jede
der bis zu 20.000 Ommatidien besitzt eine
eigene Retina aus in der Regel acht Fotore-
zeptorzellen. Bei Insekten wie Sdugern kann
hiufig bereits von der Form und Gréf3e der
Augen auf die Lebensweise geschlossen
werden (Kas et al. 2003). Insekten weisen
zusitzlich zu den Komplexaugen bis zu vier,
meist jedoch nur drei Stirnaugen auf dem
Kopf auf und ausnahmsweise Lichtsinnes-
organe im Genitalbereich bei Faltern der
Gattung Papilio (Arikawa 2001). Grof3e, nach
vorn gerichtete Augen mit grolem Abstand
weisen auf Priddatoren hin und finden sich
bei Sandlaufkifern, Gottesanbeterinnen und
Libellen unter den Insekten und Primaten
und hunde- und katzenartigen Raubtieren
unter den Saugern. Auch bei den Stielaugen-
fliegen (Diopsidac), deren Augenabstand an
die Kérperlinge heranreichen kann, wurde
daher zunichst eine rduberische Lebenswei-
se vermutet, auf die auch die wie bei Man-
tiden mit Dornen besetzten, als Subchela
ausgebildeten Vorderbeine hindeuteten.
Die Stielaugenfliegen ernihren sich jedoch
ausschlief3lich von pflanzlichem Material;
vor allem die Mdnnchen nutzen ihre Vorder-
beine bei Kimpfen mit anderen Minnchen
um Weibchen. Interessanterweise drohen sie
sich vorher mit gespreizten Vorderbeinen,
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sodass die Augenstiele auch als ein Ersatz
der Drohhaltung interpretiert werden kon-
nen, denn beim Angriff miissen die Tiere
ihre Drohhaltung aufgeben (BURKARDT et
al. 1983). Forschungen an Cyrtodiopsis whitei
ergaben, dass die Linge der Augenstiele ein
wichtiges Signal bei der Balz und Partner-
wahl ist (BURKARDT et al. 1994). Zudem weist
diese Art einen besonderen genetischen
Defekt in Form eines meiotic drive auf, eine
Abweichung von der Spaltungsregel in der
Meiose, die zu einer irreguliren Verteilung
der Chromosomen(-abschnitte) wihrend der
Meiose fithrt. Dieser genetische Fehler fithrt
bei den Minnchen zur Bildung unfruchtba-
rer minnlicher Nachkommen (WILKINSON
et al. 2006). Man vermutet, dass das fiir den
meiotic drive verantwortliche Gen zufillig
auf demselben Chromosom und nahe einem
Gen fir die Codierung der Augenstiellinge
liegt, was dazu fiihrt, dass Weibchen, die als
Partner Mdnnchen mit langen Augenstielen
wihlen, weniger hiufig sterile, minnli-
che Nachkommen haben (WILKINSON &
SancHEz 2001). Die Augenstiellinge der
Minnchen ist bei diesen Arten viel gréBer
als die der Weibchen. Hier zeigt sich, dass
der Einfluss der sexuellen Selektion auf die
Ausbildung von Sinnesorganen stirker sein
kann als der Selektionsdruck, bestimmte
Orientierungsleistungen zu erbringen. Inte-
ressanterweise sind Augenstiele bei Fliegen
mehrfach unabhingig entstanden, wobei die
Rolle der sexuellen Selektion noch weitge-
hend unerforschtist (WILKINSON et al. 1998).
Das Farbenschen bei Siugetieren und
Insekten ist unterschiedlich entwickelt.
Die Vorfahren der Sdugetiere besallen vier
Farbrezeptortypen, je einen mit maximaler
Empfindlichkeit im ultravioletten, blauen,
grinen und roten Wellenlingenbereich.
Viele Fische, Reptilien und Vogel sind in
dieser Weise mit einem tetrachromatischen
Farbensehen ausgestattet (LUNAU & MAIER
1995; Osorio & VorosyeEv 2008). Man
geht davon aus, dass in der Evolution die
Sdugetiere im Unterschied zu den Reptilien
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durch ihre Homoiothermie Vorteile bei einer
nichtlichen Lebensweise besallen, da sie bei
kithleren Temperaturen in der Nacht ihre
Aktivitit nicht einschrinken mussten. Dabei
verloren die fiir das Farbensehen zustindi-
gen Zapfen ihre Bedeutung im Vergleich zu
den fiir das Ddmmerungssehen verantwort-
lichen Stibchen. Das fiihrte wohl zu einer
Reduktion der Anzahl der Zapfentypen auf
zwei (blau und griin) und zu einem ent-
sprechend verarmten Farbenschen, wie es
noch heute bei den allermeisten Siugetieren
vorliegt (Jacoss 2009). Lediglich die héheren
Primaten haben unter dem Selektionsdruck
des Frichtefressens das Farbensehen wieder
verbessert. Da Friichte vormals von Vogeln
und Reptilien verbreitet wurden, denen die
Unterscheidung von unreifen, grinen und
reifen, roten oder gelben Friichten méglich
war, hatten frichtefressende Primaten
Vorteile, wenn sie ein Farbunterscheidungs-
vermogen in diesem Bereich ausbildeten
(Jacoss 2009; ONsTEIN et al. 2020). Eine
Duplikation des Gens fiir die Ausbildung
des Opsins fir den Griinrezeptor und
die nachfolgende Verinderung eines der
beiden identischen Gene, die zu einer
Verschiebung der Empfindlichkeit in den
lingerwelligen Rotbereich fithrte, verhalf
fruchtefressenden Primaten der Alten Welt
zu dieser Fahigkeit. Dagegen nutzen friichte-
fressende Neuweltaffen mehrere Allele des
Gens, das fir den Griinrezeptor kodiert, in
einer Weise, dass heterozygote Individuen
trichromatisch sind. Da das Gen fir den

Grinrezeptor auf dem X-Chromosom
liegt, sind nur die heterozygoten Weibchen
trichromatisch, wihrend alle Minnchen
nur ein Allel besitzen kénnen und daher
dichromatisch sind (CARVALHO et al. 2017).
Das verbesserte Farbensehen eréffnete auch
neue Moglichkeiten in der innerartlichen
Kommunikation, was die Ausbildung von
farbigen Korpersignalen beispielsweise bei
Dscheladas und Mandrills zeigt, aber auch
fir uns Menschen von Bedeutung ist, wie
beispielsweise rote Lippen zeigen (WICKLER
1963).

Eine Konsequenz des menschlichen Farben-
schens ist, dass wir Blitenfarben ganz anders
wahrnehmen als Bienen (Abb. 1b, ¢) und
die meisten anderen Bestiuber, an die sich
die Blitenfarben als Locksignale richten,
obwohl das Farbensehen bei Menschen und
den meisten Insekten auf Trichromatizitit,
also drei beteiligten Farbrezeptortypen,
beruht. Wesentliche Unterschiede zwischen
dem Farbensehen von Bienen und dem
des Menschen bestehen darin, dass Bienen
empfindlich fiir ultraviolettes Licht, aber
unempfindlich fiir rotes Licht sind (LuNau
& MAIER 1995). Das erstmals von KARL VON
FriscH nachgewiesene Farbensechen von
Bienen beruhte auf der Unterscheidung
cines blauen (farbigen) Farbplittchens von
grauen Farbplittchen in 15 verschiedenen
Abstufungen von Weil3 bis Schwarz (VON
FriscH 1915; DyER et al. 2015). Das Far-
benschen wurde definiert als die Fahigkeit,
Objekte auf Grund ihrer Farbigkeit und

Abb. 1: Visuelle Orientierung von Insckten. a Gewissersuche des Rickenschwimmers Nosonecta
glanca mittels des von der Wasseroberfliche reflektierten, horizontal polarisierten Lichts mit Anflug,
Aufsteilen in den Brewster-Winkel und Eintauchen. b Spektrale Empfindlichkeit der Fotorezeptoren
der Honigbiene. ¢ Spektrale Empfindlichkeit der Zapfen des Menschen. d Farbtonverschiebung
bei der Falschfarbenfotografie in Bienensicht. e Farbfoto einer HahnenfuB3blite. f Falschfarbenfoto
ciner HahnenfuB3bliite mit ultraviolettem bull’s eye.
Fig. 1: Visual orientation in insects. a Detection of water pools by the common backswimmer
lotonecta glanca by means of reflected, horizontally polarized light from the water surface via
approach flight, steepening at the Brewster angle, and plunge reaction. b Spectral sensitivity of the
photoreceptors of the honeybee. ¢ Spectral sensitivity of the cones in humans. d Colour shift in
false colour photography in bee view. e Colour photo of a buttercup flower. f False colour photo
of a buttercup flower with ultraviolet bull’s eye.
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unabhingig von ihrer Helligkeit zu unter-
scheiden. Farbigkeit schlieBt Farbton und
Farbsittigung ein; fiir beides sind Hummeln
und Honigbienen empfindlich, wobei
sie allerdings gesittigte Farben spontan
bevorzugen und konditionierte Farben von
anderen Farben nach dem Farbton unter-
schieden (LUNAU 1990; PAPIOREK et al. 2013).
Ultraviolette Farbmuster von Bliiten spie-
len fiir Bienen eine wichtige Rolle (vaN
DER Kool et al. 2019). Gelber Pollen ist
UV-absotbierend und anhand seiner Farbe
von Bienen und Schwebfliegen einfach
zu lokalisieren (OscHE 1979; Lunau &
WACHT 1997; LuNau 2000a, b). Gelbe und
UV-absotrbierende Blitenmale imitieren
die Pollenfarbe und fihren die Bienen
beim Landeanflug auf Bliten (Lunau &
WEsTER 2017; WILMSEN et al. 2017). Auch
gelbe Bliiten besitzen solche gelben und
UV-absotbierenden Blitenmale, die aber
in der UV-reflektierenden Blitenkrone gut
zu erkennen sind. Nach dem Zentrum der
Dartscheibe wurden diese fiir den Menschen
kaum oder gar nicht erkennbaren, fiir Bienen
und andere UV-tiichtige Insekten aber gut
sichtbaren Blutenmale treffend ultraviolettes
Bull’s eye genannt (Abb. e, f; Lunau 2007).
Die beste Methode, die Bliutenfarben, wie
Bienen sie sehen, zu bestimmen, sind refle-
xionsspektrofotometrische Messungen (VAN
DER Koor etal. 2019), die jedoch bei kleinen
Strukturen wie Blitenmalen, Staubgefiien
oder gar Pollenkérnern wegen der bendtig-
ten MindestgroBe eines Messflecks und der
unebenen Oberfliche nicht moglich sind.
Traditionell hat man sich mit UV-Aufnah-
men beholfen, um solche Kleinstrukturen
von Bliten aus Bienensicht zu visualisieren.
Wihrend man aus einer Farbaufnahme und
einer UV-Aufnahme derselben Blite ein
etwa vorhandenes UV-Muster auf diese
Weise sehr gut erkennen kann, bereitet
die Interpretation roter Blitenmale und
Strukturen gréBere Schwierigkeiten, da
Bienen rotblind sind und Rot aufler in
roten Strukturen auch in gelben, purpurnen

und weillen Farben enthalten ist. Denn
wihrend es méglich ist, in Gedanken ein
Farbfoto mit einem UV-Foto zu tiber-
lagern, ist es schwierig, gleichzeitig den
Rotanteil aus dem Farbfoto wegzudenken.
Eine Falschfarbendarstellung von Bliten
in Bienensicht 16st dieses Problem. Fiir die
Herstellung einer Falschfarbenaufnahme
in Bienensicht werden eine Farbaufnahme
und eine UV-Aufnahme mit einer speziellen
UV-sensitiven Kamera gemacht und in ihre
Komponenten — Blau, Griin, Rot — zerlegt
und mit einem Bildbearbeitungsprogramm
geschildert zusammengebaut, indem Ul-
traviolett als Blau, Blau als Grin, Griin als
Rot dargestellt wird und Rot verworfen wird
(LuNAU & VERHOEVEN 2017; VERHOEVEN
et al. 2018; Abb. 1d). Diese UV-Muster
spielen fir den Landeanflug von Bienen
auf Bliiten eine herausragende Rolle, stellen
sie doch den Ort des ersten Kontaktes der
Antennenspitzen der Bienen mit der Blite
dar, dienen also als Landesignal (LuNAU et
al. 1996; HeuscHEN et al 2006, WILMSEN et
al. 2017).

Rhodopsinmolekiile sind membranstin-
dig; Fotorezeptoren kénnen daher ihre
Empfindlichkeit durch eine VergréBerung
der Membranoberfliche verbessern. Die
unterschiedlichen Grundordnungen der
die Sehpigmente bergenden Rezeptormem-
bran bei Insekten und Sdugetieren fithrt
bei Insekten zu der Fihigkeit, polarisiertes
Licht wahrzunehmen. Lichtquanten wer-
den am hiufigsten absorbiert, wenn die
Schwingungsebene des Lichtes parallel
zur Hauptachse der Rhodopsinmolekiile
ausgerichtet ist. Bei Wirbeltieren sind die
Membranen des lichtempfindlichen Teils zu
Scheiben (discs) gefaltet, die senkrecht zum
einfallenden Licht stehen und auf denen
die Rhodopsinmolekiile in nicht geordneter
Ausrichtung liegen, sodass die Fotorezep-
toren nicht polarisationsempfindlich sind
(CamERON & PuGH 1991). Bei Insekten bil-
den Mikrovillisiume die lichtempfindlichen
Teile der Fotorezeptoren, wobei durch die
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Austichtung der schlauchartigen Mikrovilli
mit den angelagerten Rhodopsinmolekiilen
eine natlrliche Polarisationsempfindlichkeit
(Dichroismus) entsteht. Insekten besitzen
also primir dichroitische Fotorezeptoren,
die auf die Schwingungsebene der ein-
fallenden Lichtquanten reagieren und fur
linear polarisiertes Licht einer bestimmten
Schwingungsrichtung empfindlicher sind.
Die Wahrnehmung von Farben und Struktu-
ren wird durch polarisiertes Licht verindert;
daher sind bei den fir das Farbensehen
genutzten Farbrezeptoren der Insekten
die Mikrovillisaume verdrillt, sodass die
Polarisationsempfindlichkeit aufgehoben
wird und das Farbensehen nicht mit dem
Polarisationssehen tberlagert wird.

Die Polarisationsempfindlichkeit der Foto-
rezeptoren kann jedoch zur Orientierung
eingesetzt werden. Linear polarisiertes Licht
entsteht beim Durchgang des Sonnenlichtes
durch die Atmosphire sowie nach Reflexion
des Sonnenlichtes an glinzenden Oberfl-
chen wie beispielsweise Wasser. Ommatidi-
en, die sich auf die Wahrnehmung des Po-
larisationsmusters des Himmels spezialisiert
haben, liegen bei Honigbienen am dorsalen
Rand der Komplexaugen, sind nicht ver-
drillt, ausschlieBlich fir ultraviolettes Licht
empfindlich und durch die gleichsinnige
Ausrichtung der membranstindigen Rho-
dopsinmolekiile hoch polarisationsempfind-
lich (WEHNER et al. 1975). In jedem dieser
spezialisierten Ommatidien liegen Rezepto-
ren mit orthogonal zueinander ausgerichte-
ten Mikrovillisiumen, sodass das polarisierte
Licht helligkeitsinvariabel wahrgenommen
werden kann, wenn die Stirke der Erre-
gungen der Rezeptoren mit den senkrecht
zueinander ausgerichteten Mikrovillisiumen
gegeneinander verrechnet wird (LABHARDT
1980). Der Riickenschwimmer Notonecta
glanca und andere wasserlebende Insekten
nutzen ihre Polarisationsempfindlichkeit
zur Detektion von Wasserflichen (Schwinp
1985). Im Flug stellen Riickenschwimmer
ihren Korper so an, dass sie das horizontal
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von Wasseroberflichen reflektierte Licht
in einem zur Detektion nahezu optima-
len Winkel sehen (Abb. 1a). Erkennen
sie eine Wasseroberfliche, steilen sie den
Anflugwinkel bis zum fir die Detektion
von linear polarisiertem Licht optimalen
Brewster-Winkel auf und sttirzen sich dann
gegebenenfalls kopfuber ins Wasser, damit
sie als Gberkompensierte Tiere nicht auf
der Wasseroberfliche liegen bleiben, son-
dern eintauchen kénnen (ScHwIND 1984).
Das Polarisationssehen bleibt storanfillig:
Flache Gewisser mit farbigem oder hellem
Untergrund sind schwerer zu detektieren
als Gewisser mit dunklem Untergrund, da
hier die durch das polarisierte Licht erzeugte
Erregung nicht durch die durch das Farbsig-
nal beigemengte Erregung tiberlagert wird.
Wasserlebende Insekten lassen sich daher
optimal mit glinzenden, schwarzen Folien
fangen, landen aber auch auf Gewichshaus-
dichern, feuchten TeerstraBen und anderen
glinzenden Oberflichen (ScuwiND 1989).

Das rdumliche Auflésungsvermégen bei
Komplexaugen ist abhingig von der An-
zahl der Ommatidien, bei Linsenaugen von
der Anzahl der Fotorezeptoren. Libellen
besitzen bis zu 20.000 Ommatidien, Men-
schen 6.000.000 Zapfen. Blitenbesuchende
Insekten wie Hummeln, Honigbienen oder
die Schwebfliege Rbingia campestris (Abb. 2a)
besitzen mehr als 6.000 Ommatidien (eigene,
unpublizierte Zihlung). Schon daran lasst
sich das um GréBenordnungen schlechtere
Auflésungsvermogen bei Insekten erken-
nen. Zudem erfassen die Komplexaugen
mit ihrer geringeren Anzahl von Omma-
tidien einen groBeren Blickwinkel. Nachts
ist das raumliche Auflésungsvermdégen von
nachtaktiven Insekten noch geringer, da
beim optischen Superpositionsauge Licht,
das in ein bestimmtes Ommatidium fillt,
Fotorezeptoren in mehreren bis vielen
benachbarten Ommatidien reizen kann,
da die optische Isolation der Ommatidien
bei diesem Augentyp nicht vorhanden ist.
Sdugetiere haben mit den Stibchen eigene
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Fotorezeptoren fiir das Dimmerungsschen;
beim Menschen sind das 120 Millionen Stab-
chen; dennoch ist das rdumliche Auflésungs-
vermogen in der Ddmmerung geringer, weil
viele Stibchen ihre Erregung auf dasselbe
nachgeschaltete Neuron projizieren (Kon-
vergenz), ihr Durchmesser gro3er als der der
Zapfen ist und weil der Bereich schirfsten
Sehens, die Fovea centralis, nur Zapfen auf-
weist. Sowohl nachtaktive Insekten wie auch
nachtaktive Sdugetiere haben ein Tapetum
entwickelt, eine Spiegelschicht hinter der
Retina, die es ermdglicht, Lichtquanten, die
nicht absorbiert wurden, zu reflektieren, so-
dass auf ihrem Riickweg aus dem Auge eine
weitere Chance zur Lichtquantenabsorption
besteht; solche Tiere haben leuchtende Au-
gen, wenn sie mit einer starken Lichtquelle
angestrahlt werden, wobei das Leuchten aus
den nicht im Auge absorbierten Lichtquan-
ten resultiert.

Sexualdimorph ausgebildete Augen sind
ein Kennzeichen fiir eine visuell orientier-
te Partnersuche der Minnchen. Dorsale
Augenteile von Minnchen sind hiufig fur
die Partnerfindung optimiert, extrem beim
Turbanauge ciniger Eintagsfliegen (Srva-
RAMAKRISHNAN & VENKATARAMAN 1985;
Abb. 6m). Zahlreiche weitere Faktoren wie
Anzahl der Rezeptortypen, Konvergenz der
Rezeptoreinginge, Durchmesser der Om-
matidien bzw. Zapfen und bei Insekten der
Ommatidiendivergenzwinkel beeinflussen
das rdumliche Auflésungsvermdogen. Be-

reiche schirfsten Sehens im Sdugetierauge
weisen ausschlieBlich Zapfen und keine
Stibchen auf und besitzen daher fiir das
Tageslichtsehen eine hohe rdumliche Auf-
I6sung, Da auch Insekten hdufig regional
spezialisierte Augenteile besitzen, sollte
das riumliche Aufl6sungsvermogen fiir
bestimmte Insekten und bestimmte Orien-
tierungsleistungen experimentell bestimmt
werden. Die angeborene Risselreaktion
der Schwebfliege Eristalis tenax auf die
gelbe UV-absorbierende Pollenfarbe eignet
sich fiir solch einen Test. Der Test ergab,
dass Minnchen wie Weibchen auf 0,2 mm
grof3e Bliitenmale mit einem Riisselreflex
reagieren (RIEDEL & LuNAU 2015; Abb. 2¢);
das entspricht der GréBe eines sehr groBen
Pollenkorns etwa von einer Kirbisbliite.
Dieses Ergebnis zeigt, dass selbst ange-
borene, spontan ausgefithrte Verhaltens-
weisen bei Insekten mit einem sehr hohen
riumlichen Aufldsungsvermégen verkniipft
sein kénnen. Mit absoluter oder differenti-
eller Konditionierung lieBen sich eventuell
noch bessere Ergebnisse erzielen (DYER &
Crrrrika 2004). Der optisch ausgeloste Riis-
selreflex bei Eristalis tenax ist jedoch nicht
konditionierbar, sodass sich diese Fliege
einer weiteren Priifung entzieht (LUNAU et
al. 2018; NEIMANN et. 2018). Das vorlie-
gende Ergebnis macht jedoch verstindlich,
wie kleine bis sehr kleine Blitenmale das
Verhalten von Schwebfliegen auf Bliten
beeinflussen konnen, denn diese Schwebflie-

Abb. 2: Blitenbesuchende Schwebfliegen. a Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme des Kop-
fes der Nasenfliege Rhbingia campestis. b Nasenfliege beim Pollenfressen in einer Bliite des Driisigen
Springkrauts Impatiens glandulifera. ¢ Nasenfliege beim Pollenfressen in einer Blite der Sumpf-
schwertlilie Iris psendacorns. d Nasenfliege beim Pollenfressen von der Narbe einer Nelke. e Naive
und nicht trainierte Scheinbienen-Keilfleckschwebfliege Eristalis tenax zeigt einen Risselreflex auf
ein sehr kleines gelbes Blitenmal im Attrappenversuch, sodass es von den aufgeklappten Labellen
vollstindig verdeckt wird; ein anderes Mal derselben Gréf3e ist zu sehen.

Fig. 2: Flower-visiting hoverflies. a SEM picture of the head of a nosefly Rhingia campestis. b Nosefly
eating pollen in a flower of the Himalayan balsam Impatiens glandulifera. ¢ Nosefly eating pollen in
a flower of the yellow flag Iris pseudacorns. d Nosefly eating pollen from the stigma of a carnation.
e Naive and non-trained dronefly Eristalis tenax showing proboscis reflex towards a very small yellow
floral guide in flower-dummy experiment such that the guide is completely covered by the spread
labella; another floral guide of the same size is visible.
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gen laufen auch zunichst auf diese gelben
und UV-absorbierenden Blitenmale zu,
bevor sie mit dem Vorstrecken des Rissels
darauf reagieren (DINKEL & Lunau 2001).
Vergleichende Untersuchungen an Fliegen,
tberwiegend Schwebfliegen, zeigten, dass
der angeborene Risselreflex auf gelbe, UV-
absorbierende Farben weitgehend auf die
Gattung Eristalis beschrinkt ist (STERNKE-
HorrManN & Lunau 2015).

Blitenpflanzen kénnen die Auswahl ihrer
Blitenbesucher und Bestiuber durch die
Blutenfarbe beeinflussen. Bienen sind rot-
blind und bevorzugen gesittigte Farben bei
der Wahl der zu besuchenden Bliten (LuNau
& MaIER 1995; Abb. 1b). Die meisten der
von Kolibris bestiubten Bliten sind rot
und absorbieren ultraviolettes Licht, sodass
sie Bienen in einem ungesittigten Bienen-
schwarz erscheinen. Die zweithdufigste
Blutenfarbe der von Kolibris bestiubten
Bluten ist ein UV-reflektierendes Weild
(PorscH 1931), sodass Bienen sie in einem
ungesittigten Bienenweil3 sehen. Dass diese
Farben von Vogelblumen als sensorische
Filter gegen Bienen eingesetzt werden, un-
terstiitzen zahlreiche Beobachtungen, die
Bienen als Nektarrduber und Pollendiebe
dokumentieren, ohne dass diese Bienen
beim Blitenbesuch die Bluten bestiuben.
Wie diese floralen Filter zu einer Verringe-
rung des Blitenbesuchs durch Bienen fih-
ren, zeigen Experimente. Bienenbestiubte
rote Bluten in Stidamerika reflektieren
UV-Licht im Unterschied zu vogelbestiub-
ten roten Bliten und bienenbestiubte
weille Bluten absorbieren UV-Licht im
Unterschied zu vogelbestiubten weillen
Bliiten, sodass sie fir die Bienen gesittigt
Bienenblaugrin aussehen (LuNau et al.
2011). In Spontanwahltests naiver Kolibris
und Prachtbienen (Euglossinae), die in
Kifigexperimenten durchgefithrt wurden,
zeigte sich eine Priferenz der Prachtbienen
fir rote, UV-reflektierende gegentiber roten,
UV-absorbierenden Bliitenattrappen sowie
eine Priferenz fur weille, UV-absotrbierende

gegeniiber weillen, UV-reflektierenden Bli-
tenattrappen, wihrend Kolibris keinerlei
Farbpriferenz zeigten (LUNAU et al. 2011).
Inzwischen wurde diese sogenannte Bienen-
Vermeidungs-Hypothese (bee-avoidance
hypothesis) der Vogelblumen auch erfolg-
reich im Feld getestet an Farbmorphen des
Kostwurz, Costus arabicus: Fir Bienen weni-
ger auffillig gefirbte, pinke Bliten werden
gegentiber weilen Bliten weniger hiufig
von Bienen, nicht aber Kolibris besucht
(BErGAMO et al. 20106). Der sensorische Aus-
schluss von Bienen tiber die Bliitenfarbe von
vogelbestiubten Bliten lief3 sich auch in der
Bliutenpflanzengemeinschaft der Serra de
Cipo, einer montanen Savanne in Brasilien,
nachweisen (DE CAMARGO et al. 2019) und
gilt wohl sogar weltweit (CHEN et al. 2020;
LuNaU & GERTEN 2020). Interessanterweise
gibt es auch gelbe, vogelbestiubte Bliiten,
die sich von gelben, bienenbestiubten
Bliten farblich unterscheiden. Gelbe,
vogelbestiubte Bliten sind komplett gelb
und UV-absorbierend gefirbt, wihrend
bei den meisten gelben, bienenbestiubten
Bliten lediglich die Blitenmale gelb und
UV-absorbierend gefirbt sind, wihrend der
groB3e Rest der gelben Bliiten UV-Licht re-
flektiert. In diesen Fillen kénnte das Fehlen
cines Bliitenmals fir Bienen ein derart gro-
Bes Hindernis beim ziigigen Auffinden der
Belohnung darstellen, dass sie diese Bliiten
meiden, wihrend Végel offenbar ohne die
Fihrung durch anders gefirbte Blitenmale
die Bliiten erfolgreich nutzen kénnen, wie
Verhaltensversuche nahelegen (PAPIOREK
et al. 2016).

Ahnliche sensorische Filter durch Bliiten-
farben liegen wohl auch bei stidafrikanischen
Blitenpflanzen wie der Pagoden-Lilie
(Whiteheadia bifolia, Hyacinthaceae) und
Hyobanche-Arten (Orobanchaceae) (WESTER
2011a, b), die von Elefantenspringrisslern
der Gattung Elephantulus bestiubt werden,
vor, deren Bliten unscheinbar grin oder
schwarz gefirbt, also wenig attraktiv fiir Bie-
nen sind, was aber fiir die vorwiegend olfak-
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torisch otientierten, aber mit Farbensehen
ausgestatteten Elefantenspringriissler ohne
Bedeutung ist (WeEsTER 20112, b; WESTER et
al. 2019; THUs et al. 2020).

Obwohl unauffillig fiir Bienen, werden
schwarze Blumen gelegentlich auch von
Bienen bestdubt, wobei angenommen witd,
dass diese Bliiten ausnahmsweise Wirme als
Belohnung anbieten und die dunkle Farbe
zur rascheren Erwirmung der Bliiten nach
Sonnenaufgang beitrigt und somit darin
ibernachtenden Bienenminnchen einen
Vorteil beim morgendlichen Beginn der
Suche nach Weibchen verschafft. Schwertli-
lien der Gattung Oncocyclus (SAPIR et al. 2000;
VEREECKEN et al. 2013) besitzen ebenso
wie die hdufigen Serapias-Orchideen (Abb.
3d) sehr dunkle Bliten, in bzw. auf denen
Bienenminnchen bestimmter Gattungen
nichtigen und diese dabei bestiuben (Abb.
3e). Ein anderes Beispiel ist der sogar Nektar
produzierende Hermesfinger Hermodactylus
tuberosus, der tagstiber von zahlreichen Bie-
nen zur Nektaraufnahme besucht, aber auch
von Bienenminnchen gerne als Schlafplatz
genutzt wird (LuNau mdl. Mitteilung; Abb.
3g, h). Die dunklen Bliiten von Ophrys belene
wurden sogar als Imitation eines Schlafplat-
zes interpretiert, da diese wie ein dunkler
Eingang zu einer Hohle aussehen (PAuLus
& Gack 1993).

Manche Insekten sind durch die Farbigkeit
ihrer Augen auffillig (Abb. 4a-d). In den
meisten Fillen sicht man die Farben der
Schirmpigmente, die einzelne Ommatidien
optisch gegeneinander isolieren, durch eine
durchsichtige Cornea wie etwa die roten
Schirmpigmente bei der Schwarzbiuchi-
gen Taufliege Drosophila melanogaster. Diese
Farbe ist wichtig, denn im Unterschied zu
Sdugetieren werden bei Insekten gebleichte
Sehpigmente, Metarhodopsine, erst durch
die Absorption ecines Lichtquants wieder
aktiviert. Die roten Schirmpigmente von
D. melanogaster transmittieren das zur Foto-
rekonversion einiger Metarhodopsine geeig-
nete rote Licht, sodass die Empfindlichkeit
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des Auges verbessert wird, indem rotes Licht
nicht von den Schirmpigmenten absorbiert
wird, sondern zwischen den Ommatidien
wechseln kann (STAVENGA et al. 2017a). Bei
einigen Insekten wie etwa einigen Kleinli-
bellen und Schwebfliegen (Abb. 4a) sind die
Schirmpigmente dunkel und lediglich im di-
stalen Bereich farbig, sodass die Augenfarbe
sich in die Kérperzeichnung einfiigt.

Nur bei Fliegen gibt es farbige Augen, deren
Augenfarbe auf einer farbigen Cornea be-
ruht (KNUTTEL & LuNau 1997; Lunau 2014).
Besonders auffillig sind die Corneafarben
bei Bremsen (Tabanidae), Bohrfliegen
(Tephritidae) und Langbeinfliegen (Doli-
chopodidae) (LuNAU & KNUTTEL 1995; Abb.
4b). Die Funktion der farbigen Hornhaute
ist unbekannt. Es wurden verschiedene
Hypothesen vorgeschlagen wie Tarnung,
Balzsignal (bei der Regenbremse Haematopota
Pluvialis (Abb. 4c) ist das Corneafarbmuster
sexualdimorph ausgebildet), Polarisations-
schen, Ermoglichung des Farbensehens bei
monochromatischen Tieren, wobei untet-
schiedliche Filter der Ommatidienhornhaute
verschiedene spektrale Empfindlichkeiten in
Zusammenarbeit mit einem einzigen Foto-
rezeptortyp erzeugen (STAVENGA 2002) und
spektrales Tuning durch Verdnderung der
spektralen Empfindlichkeit der Fotorezep-
toren durch die Filterwirkung der farbigen
Cornealinsen (STAVENGA et al. 2017b) in
Analogie zu Ritterfaltern, die Pigmentfilter
im dioptrischen Apparat aufweisen (ARIKA-
WA et al. 1999).

Hier soll lediglich eine weitere Hypothese
von mir vorgestellt werden, die unverdffent-
lichte Lichtbeugungshypothese. In normalen
Appositionsaugen sind die Rhabdomere, die
lichtempfindlichen Teile der Retinulazellen
eines Ommatidiums, fusioniert und blicken
als geschlossenes Rhabdom auf einen
Objektpunkt. Fliegen besitzen neuronale
Superpositionsaugen, bei denen die Rhab-
domere eines jedem Ommatidiums nicht
fusioniert sind und auf sieben verschiedene
Objektpunkte gerichtet sind. Dazu zihlen
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ein Tandem aus Farbrezeptoren (R7/8) und
sechs griin-sensitive Retinulazellen (R1-0),
die zusitzlich eine hohe Empfindlichkeit im
ultravioletten Wellenldngenbereich besitzen
durch UV-absorbierende Antennenpigmen-
te. Diese Retinulazellen R1-6 benachbarter
Ommatidien, die auf denselben Objekt-
punkt gerichtet sind, werden neuronal
superponiert, indem die Erregungen dieser
sechs Retinulazellen auf eine sogenannte
Cartridge gebiindelt werden (KIRSCHFELD
1973). Dadurch wird das Auge sechsfach
lichtstirker, was sowohl in der Dimmerung
als auch bei der visuellen Flugkontrolle der
als rasante Flieger bekannten Dipteren von
Vorteil ist (LAND & NirssoN 2002) und auch
das zeitliche Auflésungsvermégen verbes-
sert. Das zeitliche Auflésungsvermégen ist
fir die visuelle Flugkontrolle wichtig und
bei Fliegen mehr als zehnmal hSher als beim
Menschen, bei dem es bei ca. 20 Bildern pro
Sekunde liegt. Einzig einige Bremsen errei-
chen Fluggeschwindigkeiten von 145 km/
Stunde und fliegen den Immelmann-Turn
etwa nach der Entdeckung eines Weibchens
in einiger Entfernung (WILKERSON & BUTLER
1984), wobei sie durch einen halben Uber-
schlag die Flugrichtung umkehren und dann
aus der Ruckenlage mit einer halben Rolle
wieder in die Normalfluglage kommen. Bei
der neuronalen Superposition ist entschei-

dend, dass nur die visuelle Information der
neuronal superponierten Retinulazellen
verarbeitet werden, damit das raumliche
Auflésungsvermogen erhalten bleibt. Die
Ommatidiendurchmesser im Insektenauge
sind gering, sodass punktférmige Lichtquel-
len nicht punktférmig auf Hohe der distalen
Enden der Rhabdomere der Fotorezeptoren
abgebildet werden, sondern in Form von
Beugungsscheibchen (Airy discs; Abb. 4e,
f) (LaxD & NirssoN 2002). Allerdings sind
die Beugungsscheibchen, die im Auge auf
Hohe der distalen Rezeptorenden entstehen,
unter Umstinden groBer als die Abstidnde der
Retinulazellen desselben Ommatidiums. So
kommt es dazu, dass Licht von einem Objekt-
punkt auf zwei benachbarte Retinulazellen
projiziert wird, die unterschiedlichen Cart-
ridges zugeordnet sind (Abb. 4g). Dadurch
wird das rdumliche Auflésungsverméogen
verschlechtert. Da die GroBe der Beugungs-
scheibchen wellenlingenabhingig ist, kann
das Filtern des roten und griinen Lichts durch
die farbige Cornea den Anteil der korrekt
zugeordneten Lichtquanten erh6hen. Die
Beugungsscheibchen von ultraviolettem und
blauem Licht sind kleiner, sodass die Energie
allein von den zugehoérigen Retinulazellen
aufgefangen wird (Abb. 4h).

Honigbienen kénnen mittels der Tanzspra-
che genaue Informationen tber die Entfer-

Abb. 3: Bliten mit alternativen Belohnungen fiir Insekten. a Farbfoto einer Klatschmohnbliite (Papa-
ver rhoeas). b UV-Foto einer Klatschmohnbliite. ¢ Falschfarbenfoto einer Klatschmohnblite. d Biene
nichtigt in der Bliite einer Serapias-Orchidee. e Biene mit Pollinarien einer einer Serapias-Orchidee.
f Pseudokopulationen von Tetralonia berlandi-Mannchen auf Ophrys heldreichii. g Langhornbienenminn-
chen im Anflug auf eine Bliite des Hermesfingers Hermodactylus tuberosus. h Langhornbienenminn-
chen schlafend in einer Bliite des Hermesfingers Hermodactylus tuberosus. i Spiegelragwurz Ophrys
specutum und ihr Vorbild, das Dolchwespenweibchen Campsoscolia ciliata. j UV-Foto einer Blite der
Spiegelragwurz Ophrys speculum und ihres Vorbildes, des Dolchwespenweibchens Campsoscolia ciliata.
Fig. 3: Flowers with alternative rewards for insects. a Colour photo of the flower of red poppy
(Papaver rhoeas). b UV-photo of the flower of red poppy. ¢ False colour photo of the flower of red
poppy. d Bee sleeping in a flower of a Serapias orchid. e Bee with pollinatia of a Serapias orchid.
f Pseudocopulation of Tezralonia berlandi males on Ophrys heldreichii. g Long-horned bee male approach-
ing a flower of snake’s-head Hermodactylus tuberosus. h Long-horned bee male sleeping in a flower of
snake’s-head Hermodactylus tuberosus. i Mirror orchid Opbrys speculun and its model, the female scoliid
wasp Campsoscolia ciliata. j UV-photo of the flower of the mirror orchid Ophrys speculum und and its
model, the female scoliid wasp Campsoscolia ciliata.
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nung einer Futterquelle zum Stock kommu-
nizieren tiber die Anzahl der Schwinzelldufe
pro Zeiteinheit, wobei gro3ere Entfernun-
gen durch weniger Schwinzelldufe pro
Zeiteinheit kodiert werden. Kopfzerbrechen
bereiteten den Forschern Hypothesen
zur Messung der Entfernungen durch die
tanzenden Bienen. Liegt die Futterquelle
bergaufwirts vom Stock oder gegen die
Windrichtung, werden groBere als die
tatsichlichen Entfernungen angegeben
(von FriscH 1965). Flugzeit, Zihlung der
Fligelschlige und Nektarverbrauch zur Ent-
fernungsmessung wurden vorgeschlagen,
die Messung des optischen Flusses wurde
schlieBlich als der relevante Mechanismus
gefunden. Die dabei am Ommatidienraster
vorbeizichenden optischen Umgebungsele-
mente wirken wie ein Tachometer. Trainiert
man Bienen etwa in einem Tunnel mit Strei-
fenmuster, in der Mitte Zuckerwasser zu
finden, so suchen die vortrainierten Bienen
im Test bei engerem Streifenmuster, das
einen intensiveren optischen Fluss erzeugt,
vorzeitig nach der Futterquelle, wihrend
sie bei weiterem Streifenmuster nach der
Tunnelmitte die Futterquelle vermuten
(SriNIvASAN et al. 2000). Die Gewichtung

von Farbe, Entfernung zum Stock und
Duftmarkierung einer Futterquelle kann bei
Honigbienen und stachellosen Bienen im
Vergleich unterschiedlich sein. Wihrend fur
Honigbienen die Farbe der Futterquelle der
wichtigste Parameter ist, sind fiir manche Ar-
ten der stachellosen Bienen die Duftmarken
oder die Entfernung der Futterquelle zum
Stock wichtigere Kriterien fiir die Wahl der
Futterquelle (KOETHE et al. 2020)

Die Satellitenfliege Miltogramma oestraceum
nutzt zur Wirtsfindung ihre hervorragende
visuelle Orientierung, Sie folgt Bienen, etwa
Andrena-Weibchen, auf dem Flug zum Nest
(Abb. 5a), setzt sich dann in Nestnihe hin
und wartet, bis das Weibchen das Nest
besucht und wieder verlassen hat, um dann
das Nest rtickwirts laufend zu besuchen und
im Nestinneren ein Ei zu legen (Abb. 5b;
VEREECKEN et al. 2006). Es kann am Nest-
eingang sogar zu Konflikten mit anderen Pa-
rasiten wie den kleptoparatitischen Wespen-
bienen der Gattung Nomada kommen (Abb.
5b). Manche Solitirbienen treiben daher
enormen Aufwand, um ihre viele Monate in
den Nestzellen ausharrenden Nachkommen
vor Feuchtigkeit, Pilz- und Bakterienbefall
und Parasiten zu schiitzen und nutzen daher

Abb. 4: Farbige Cornealinsen bei Fliegen. a Schwebfliege Eristalinus taeniops mit pigment-basiertem
Streifenmuster auf den Komplexaugen. b Paarung der Bohrfliege Urgphora quadrifasciata auf einer
Flockenblume. ¢ Regenbremse Haematgpota pluvialis beim Blutsaugen auf der Hand des Autors.
d Flugbalz des Midnnchens der Langbeinfliege Sciapus platypterus mit Prisentation der Tarsen der Mittel-
beine aus der Position des Weibchens. e Linsenauge mit schematischer Darstellung einer punktférmigen
Abbildung eines punktférmigen Objekts auf der Retina. f Linsenauge mit schematischer Darstellung
einer Beugungsscheibe bei der Abbildung eines punktférmigen Objekts auf der Retina. g Neuronale
Superposition der Erregung von sechs Retinulazellen sechs benachbarter Ommatidien im Komplexauge
einer Fliege. h Beugungsscheibe von kurzwelligem blauem Licht, lingerwelligem griinem Licht und
langwelligem rotem Licht am apikalen Endes der Rhabdomeren eines Ommatidiums.

Fig. 4: Coloured cornea lenses in flies. a Hoverfly Eristalinus taeniops with pigment-based striped
pattern on the compound eyes. b Mating of the tephritid fly Urgphora quadrifasciata on a knapweed
flower. ¢ Common horsefly Haematopota pluvialis sucking blood from the hand of the author.
d Courtship on the wing of the long-legged fly Sciapus platypterns displaying the tarsi of the middle leg
viewed from the position of the female. e Lens eye with scheme of the point-shaped representation
of a point-shaped object on the retina. f Lens eye with scheme of the Airy-disc representation of
a point-shaped object on the retina. g Neural superposition of the excitation of six retinula cells
from six neighbouring ommatidia in the compound eye of a fly. h Airy-disc of short-wave blue
light, middle-wave green light, and long-wave red light at the apical end of the rhabdomeres in one
ommatidium.
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fiir den Nestbau Mértel (Abb. 5¢), Blattsti-
cke (Abb. 5d) oder Pflanzenwolle (Abb. 5g),
die sogar mit Pflanzenexudaten imprigniert
wird (Errz et al. 2015).

3. Hoéren und Lauterzeugung

Insekten besitzen kein einheitliches Héror-
gan wie Siugetiere mit dem Ohr. Insekten
haben Tympanalorgane, also Trommelfelle,
an unterschiedlichen Kérperteilen entwi-
ckelt (Kai et al. 2003). Feldheuschrecken
besitzen Trommelfelle in den Vorderbeinen,
Zikaden im Abdomen. Trommelfelle ermdg-
lichen Horen, da der auf das Trommelfell
auftreffende Schall durch seinen Schalldruck
das Trommelfell verformt. Diese Verfor-
mung wird mittels spezieller Sinneszellen
gemessen. Schaben haben spezialisierte
Horhaare entwickelt, die auf geringste Luft-
bewegung mit Auslenkung reagieren, die
ebenfalls gemessen werden kann. Miicken
haben ein Horvermégen auf ganz anderer
Basis entwickelt. Die Fiihler der Midnnchen
sind stark gefiedert und schwingen mit den
durch die eintreffenden Schallwellen beweg-
ten Luftmolekiile mit. Diese Auslenkungen
des Pedicellus (zweites Fithlerglied) werden
ebenfalls gemessen. In allen Fillen sind
mechanorezeptive Sinneshaare, die in Sko-
lopidialorganen zusammengefasst werden,
an der Messung von Auslenkungen beteiligt.
Skolopidialorgane kénnen die Auslenkung

ganz normaler Borsten messen; diese
Borsten kénnen aber auch stark verkiirzt
oder sogar in den Korper eingelagert sein.
Bundel von Sinnesborsten mit Skolopidien
sind feine Messinstrumente, um Bewegun-
gen zwischen Kopf und Thorax zu messen
oder aber Auslenkungen von Trommel-
fellen oder des Pedicellus gegeniiber dem
Grundglied. Neben diesem Schalldruck- und
Schallschnelle-Messprinzipen gibt es bei
Laubheuschrecken und Grillen auch das
Schalldruckdifferenz-Messprinzip, wobei
die Trommelfelle in den Vorderbeinen von
beiden Seiten beschallt werden. Wihrend
eine Seite des Trommelfells, die auch von
auBerhalb sichtbar ist, direkt dem eintreffen-
den Luftschall ausgesetzt ist, wird die andere
Seite des Trommelfells tiber Tracheen von
der anderen Korperseite beschallt.

Interessant ist der 6kologische Kontext,
in dem das Horvermdgen von Insekten
eine Rolle spielt. Bei vielen Insekten sind
neben dem Hoérvermégen auch Organe zur
Schallerzeugung ausgebildet. Bei Zikaden
singen lediglich die Mdnnchen mittels einer
einzigartigen Cuticularplatte, die in hoher
Frequenz durch einen sogenannten Trom-
melmuskel verformt wird und dabei manch-
mal an der menschlichen Schmerzgrenze
hérbare Laute erzeugt. Bei Heuschrecken ist
das Gesangsvermégen der Midnnchen mehi-
fach konvergent entstanden. Stridulierende
Feldheuschrecken reiben eine Schrillleiste an

Abb. 5: Nestbiologie von Bienen. a Satellitenfliege Miltogramma oestacenm folgt einem Weibchen von
Andrena clarkella im Flug zum Nesteingang. b Satellitenfliege und kleptoparasitische Wespenbiene
der Art Nomada lathburiana am Nesteingang einer Wirtsbiene. ¢ Mortelbienenweibchen Chalicodona
parientia beim Nestbau. d Blattschneiderbiene Megachile ericetorum transportiert ein Blattstiick zum
Nest. e Midnnchen der Wollbiene Anthidiun manicatum attackiert eine Erdhummelkénigin. Beachte die
finf Dornen am Hinterleibsende. f Paarung von Wollbienen an einer Wollziestblitte Szachys byzantina.
g Weibchen der Wollbiene Anthidium manicatum sammelt Pflanzenwolle am Stingel des Wollziests.
Fig. 5: Nesting biology of bees. a Satellite fly Miltogramma oestacenm follows a homing female of
Andrena clarkella towards the nest entrance. b Satellite fly and cleptoparasitic cockoo bee of the species
Nomada lathburiana at the nest entrance of a host bee. ¢ Female Chalicodoma parientia building the nest
wall. d Leaf-cutting bee Megachile ericetorum carries a piece of green leaf to the nest. e Male of wool
carder bee Anthidinm manicatum attacks a queen of a bumblebee. Note the five spines at the end of
the abdomen. f Mating of wool carder bees on the flower the lamb’s ear Stachys byzantina. g Female
of wool carder bee Anthidium manicatum collects wool at the stem of a lamb‘s ear.
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den Hinterbeinen gegen eine Schrillkante an
den Vorderfligeln. Laubheuschrecken rei-
ben die Vorderfligel gegeneinander, wobei
die Schallabstrahlung durch einen sogenann-
ten Spiegel verbessert wird. Grillen erzeugen
in gleicher Weise Laute, jedoch sind hier
Schrillleiste und Schrillkante gegentber
Laubheuschrecken auf vertauschten Fligeln
angebracht. Auch Lauterzeugung durch
Mandibelknirschen kommt bei Knarrschre-
cken wie der Italienischen Schonschrecke
(Calliptamus italicns) vor. Viele Kifer stridu-
lieren zur Feindabwehr; wiederum vielfach
konvergent ausgebildet sind die Strukturen,
die zur Erzeugung der Stridulationslaute ein-
gesetzt werden. Beim Lilienhdhnchen und
anderen Arten der Zirpkifer (Criocerinae)
stridulieren beide Geschlechter mittels eines
Zirporgans, das aus einer Reihe paralleler
Kutikula-Rippen auf dem letzten sichtbaren
Hinterleibstergit und Kutikulazihnchen auf
der Unterscite der Fliigeldeckennaht besteht,
wobei ein Hérvermdgen nicht ausgebildet
ist (ScHmITT 1994), sodass eine Stridulation
zur Abwehr vermutet werden kann. Viele

Nachtfalter besitzen ein Hérvermogen,
dass zur Wahrnehmung der Ortungslaute
von jagenden Fledermiusen cingesetzt
wird. Auffillig sind die Reaktionen nach
dem Hoéren der Fledermausortungslaute:
Viele Nachtfalter lassen sich fallen oder
schieBen gar zu Boden, um den Angriffen
der Fledermiduse zu entkommen (ROEDER
1975; MiLLER 1983).

Bei Stechmiicken sind die Hérorgane sexu-
aldimorph ausgebildet. Das Hérorgan der
Minnchen im Pedicellus der Fiihler ist abge-
stimmt auf die Wahrnehmung des Flugtons
der Weibchen, wobei der eigene Flugton und
der Flugton anderer Mdnnchen weniger gut
gehort wird (BELron 1994). Die oftmals
in den Abendstunden tber Landmarken
stehenden Mickenschwirme bestehen nur
aus Minnchen; gelegentlich 16sen sich ein
oder mehrere Mannchen aus dem Schwarm,
um sich auf ein sich naherndes Weibchen zu
stirzen. Manche parasitischen Fliegen sind
in der Lage, ihre Wirtsarten an deren cha-
rakteristischen Balzlauten zu erkennen wie
beispielsweise die blutsaugenden Froschmii-

Abb. 6: Besonderheiten bei Insekten. a Junge Kénigin einer Pseudomyrmex-Ameise bricht sich die
Fligel ab. b Junge Koénigin einer Pseudomyrmex-Ameise am Nesteingang des Dorns einer Biffel-
hornakazie. ¢ Chtra guadripunctata nach der Eiablage mit dem in ein Ameisennest fallenden Ei.
d Ameisensackkifer Chtra guadripunctata vor der Eiablage bei einem Angriff eines Eiparasiten.
e Langbeinfliege der Gattung_Argyra in Vorderansicht. f Langbeinfliege der Gattung Argyra in Riick-
ansicht. g Langbeinfliege der Gattung Condylostylus auf einem Blatt. h Dieselbe Langbeinfliege ist
nach Klappgeriusch des Spiegels der Kamera aus dem Bild geflogen. i Larve eines Sandlaufkifers
der Gattung Cicindela auB3erhalb seiner Réhre. j Larve eines Sandlaufkifers der Gattung Cicindela in
seiner Nestrohre. k Larve eines Sandlaufkifers der Gattung Ciicindela wird von Ameisen angegriffen.
1 Wegwespe der Gattung Podalonia beim Werkzeuggebrauch: Stein als Hammer zum Nestverschluss.
m Turbanaugen des Midnnchens einer Eintagsfliege. n Froschmiicken (Corethrellidae) am Kopf eines
Frosches in Costa Rica. o Vespichorie von VVespa velutina an Stemona tuberosa in Kunming (China).
Fig. 6: Particularities in insects. a Young queen of Pseudomyrmex ant breaks her wings. b Young queen
of Psendomyrmex ant at nest entrance of the thorn of a swollen-thorn acacia. ¢ Chtra guadripunctata
after egg-laying with the egg falling into an ant nest. d Four spotted leaf beetle Chzra guadripunctata
is attacked by an egg parasitoid during egg-laying. e Long-legged fly of the genus Azgyra in front
view. f Long-legged fly of the genus_Argyra in back view. g Long-legged fly of the genus Condylostylus
sitting on a green leaf. h Same long-legged fly has escaped upon the sound of the mirror in a reflex
camera. i Larva of a tiger beetle of the genus Cicindela outside of its tube. j Larva of a tiger beetle
of the genus Cicindela in of its tube. k Larva of a tiger beetle of the genus Cicindela attacked by
ants. 1 Sphecid wasp of the genus Podalonia using a little stone as a hammer to close nest entrance.
m Turban eyes of a male mayfly. n Corethrellid flies on the head of a frog in Costa Rica. o Vespi-
chory of Vespa velutina at Stemona tuberosa in Kunming (China).
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cken aus der Familie Corethrellidae (BERNAL
et al. 2006; VIRGO et al. 2019; Abb. 6n).

Es gibt sogar Hinweise, dass Pflanzen,
beispielsweise die Bliiten von Nachtkerzen,
die Ndhe von Hummeln héren und dar-
auf mit der Erhohung der Konzentration
des Nektars beginnen (VEITS et al. 2019).
Allerdings werden diese Ergebnisse stark
angezweifelt, da sowohl das Héren des
Flugtons von Hummeln fiir Bliten bislang
nicht gezeigt wurde als auch die nattrliche
Selektion dieser Eigenschaft tiber erh6hten
Reproduktionserfolg kaum vorstellbar ist
(PykE et al. 2020).

4. Fiihlen und taktile Reize

Die Fuhler von Insekten sind — wie der
Name sagt — mechanosensorische Sinnes-
organe, die zum Tasten genutzt werden,
wobei jede Auslenkung des Fiihlers, etwa
durch ein Hindernis oder durch den Wind,
spurbar ist fiir das Insekt. Die Fihler tragen
jedoch auch die Geruchssensillen und die-
nen daher der olfaktorischen Orientierung,
wobei die einzelnen Geruchssensillen auch
Mechanosensoren enthalten. Beim gegensei-
tigen Betasten mit den Fihlern, etwa dem
Betrillern von Ameisen, entstehen daher
kombinierte mechanische und geruchliche
Reize und Wahrnehmungen.

Ein dem Innenohr der Sdugetiere vergleich-
bares Gleichgewichtssinnesorgan ist bei In-
sekten unbekannt, Insekten besitzen jedoch
Borstenfelder zwischen Kopf und Thorax
und kénnen damit die Beschleunigung des
die Fliigel tragenden Thorax gegeniiber dem
Kopf ebenso messen wie Abweichungen
von der Gleichgewichtslage des Thorax
gegeniiber dem Kopf. Bei Dipteren ist das
hintere Fliigelpaar in Halteren umgewandelt,
die als Drehbeschleunigungssinnesorgane
eine wichtige Rolle bei der Flugsteuerung
spielen (KKaIB et al. 2003).

Die typische Beinhaltung von Insekten, bei
der die Tarsen auf der Unterlage aufliegen
und die Tibia senkrecht zur Unterlage aus-

gerichtet ist, hingt mit dem Subgenualorgan
in der Tibia zusammen, das zur Messung
von Vibrationen des Untergrundes (Sub-
stratschall) eingesetzt werden kann (Ka1B
et al. 2003). Die Kommunikation mittels
Substratschall spielt etwa beim Schwinzel-
tanz der Honigbiene zur Kommunikation
von Information Uber die Lage von Futter-
quellen an Stockgenossinnen eine Rolle. Im
dunklen Stock erzeugen die Bienen beim
Schwinzeltanz durch seitliches Schwinzeln
des Hinterleibs und eingestreutes Fligel-
schwitrren Vibrationen, die den Tanzboden
in Schwingungen versetzen. Da der als
Tanzboden genutzte Teil der Wabe weniger
stark am Rahmen befestigt ist als andere
Wabenteile, sind diese Schwingungen hier
besonders intensiv (Tautz 1996). Insekten
konnen auch Auslenkungen des Fuhlers,
die etwa beim Fliegen auftreten, zur Mes-
sung der Fluggeschwindigkeit nutzen. Die
Rostrote Mauerbiene Oswia bicornis nutzt
Vibrationssignale in der Balz. Die Thorax-
vibrationen des auf dem Weibchen auftrei-
tenden Minnchens entscheiden tber den
Paarungserfolg, wobei auch die Herkunft
der Bienen eine Rolle spielt (CONRAD &
Avasse 2015).

Thoraxvibrationen von Blitenbestdubern
sind in mehrfacher Hinsicht interessant.
Hummeln lassen sich durch Fliigelzittern
auf Betriebstemperatur bringen; dabei
werden die Flugmuskeln im Thorax bewegt,
die Fligel aber nicht. Durch ihre dichte
Beborstung und Gegenstromwirmeaus-
tauscher bleibt die Wirme im Thorax et-
halten. Hummeln sind dadurch in der Lage,
héhere und damit kiltere Gebirgsteile zu
bewohnen, ihre Brut durch gezielte Abgabe
der Kérperwirme zu erwirmen und am
Morgen frither zu Fouragierfligen aufzu-
brechen (HEINRICH 1979).

Ungewdhnlich ist das Verhalten mancher
Hummeln und anderer Bienen, den Pollen
mittels Thoraxvibrationen bei ausgekoppel-
ten Flugmuskeln aus Bliten mit poriziden
Antheren regelrecht herauszuschitteln; fur
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uns Menschen ist dieses Buzzing gut hérbar
(BURKART et al. 2012). Fiir den Tomatenan-
bau unter Glas lohnt sich der Einsatz von
Hummeln zur Bestdubung der Tomatenblii-
ten; die Bliten sind zwar selbstbefruchtend,
miissen aber geschittelt werden, damit der
Pollen von den Staubgefifien auf die Narbe
rieselt, was Hummeln allemal kostengtins-
tiger als Girtner erledigen. Bienen kénnen
Bliten der Nachtschattengewichse nicht
anmerken, ob noch Pollen in den Staubgefi-
Ben bevorratet wird, sondern miissen landen
und probieren, Pollen herauszuschiitteln,
zum Vorteil der Pflanzen, die auf diese
Weise mehrfach besucht und daher hiufi-
ger fremdbestiubt werden (BURKART et al.
2014). Es ist umstritten, inwieweit buzzende
Bienen die Frequenz ihrer Vibrationen aktiv
einstellen kénnen (BURKHART et al. 2011,
MORGAN et al. 2016). Viele Blutenpflanzen
haben sich vollstindig an Pollen buzzende
Bienen angepasst, wie beispielsweise eine
Studie zeigt, die die Bedeutung der Form
der Offnungspore des Staubgefiles eines
brasilianischen Schwarzmundgewichses
fir die Pollenplatzierung untersuchte. Die
lang gestielte Pore stellt sicher, dass der
herausgeschiittelte Pollen auf den Ricken
der buzzenden Biene gelangt (KONZMANN
et al. 2020).

5. Riechen und chemische Kommuni-
kation

Der Nase als Riechorgan der Siugetiere
stehen die Antennen als Riechorgane der In-
sekten gegentiber. Die GroB3e der Antennen
erlaubt Ruckschlisse auf das Riechvermo-
gen, da die Fiederung der Antennen ebenso
wie die Zahl und GréBe der Antennenglie-
der zur Unterbringung von Duftborsten
dient, die Platz beansprucht. Im Falle von
Schmetterlingen sind es tatsdchlich lange
Borsten mit vielen Offnungen, durch die die
Duftmolekiile zu den Odorant-bindenden
Proteinen gelangen und schlieBlich mit
ihnen zur Dendritenmembran, wo bereits
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einzelne Duftmolekiile einen Nervenim-
puls auslésen konnen. Im Fall von Bienen
konnen die Borsten so reduziert sein, das
lediglich plattenartige Riechplakoden mit
zahlreichen Offnungen zu den Riechzellen
zu erkennen sind (Kas et al. 2003).

Das Riechen von Insekten wurde zunichst
intensiv am Seidenspinner Bombyx mori et-
forscht, da es gelang, aus den Duftdriisen
von 500.000 Weibchen das Sexualpheromon
Bombykol zu isolieren und zu analysieren
(BUTENANDT et al. 1959). Die Minnchen
besitzen stark gefiederte Antennen, wihrend
die flugunfihigen Weibchen einfache An-
tennen aufweisen. Die Midnnchen reagieren
sehr empfindlich auf das Wahrnehmen des
Sexualpheromons cines Weibchens mit
Fligelschwirren und darauf folgendem
Abflug zur Suche des Weibchens via po-
sitiver Anemotaxis, die sie der Quelle des
mit dem Wind herangetragenen Duftstoffs
niherbringt (IKAISSLING & PRIESNER 1970).
Im Verhaltensversuch lisst sich die Duft-
wahrnehmung des Minnchens schon bei
sehr geringen Konzentrationen durch das
Einsetzen des Fligelschwirrens nachweisen.
Bei elektrophysiologischen Einzelzellablei-
tungen eciner einzelnen Duftrezeptorzelle
werden jedoch mehr als hundertfach ho-
here Konzentrationen benétigt, um einen
zusitzlichen Nervenimpuls zu den gele-
gentlich auftretenden Spontanentladungen
nachweisen zu koénnen. Dieser scheinbare
Widerspruch klirt sich durch die neuronale
Verarbeitung der Duftreize. Nach einer
Schitzung reichen zusitzliche 300 durch
Duft ausgeloste Aktionspotenziale zu den
wihrend der Integrationszeit von ca. 0,8 s
gebildeten 1500 Spontanentladungen aus,
um das Fligelschwirren auszul6sen. Bei
der Einzelzellableitung werden lediglich die
Aktionspotenziale einer einzigen Duftrezep-
torzelle von ca. 20.000 Duftrezeptorzellen
registriert, sodass die Wahrscheinlichkeit,
einen Duftimpuls der gerade abgeleiteten
Duftrezeptorzelle zu registrieren, vergleichs-
weise gering ist (KKAISSLING 1997). Besonders



32

Kraus LuNAU

bei vielen weiteren Faltern sind die Anten-
nen sexualdimorph ausgebildet, wobei den
Minnchen mit den gréBeren Antennen die
gefihrliche Aufgabe des Suchens und Fin-
dens einer Paarungspartnerin zugewiesen ist,
wihrend die Weibchen mit Sexualpheromo-
nen locken. Manche Lassospinnen nutzen
das aus, indem sie ein Lasso aus Spinnseide
mit dem Sexualpheromon einer hiufigen
Nachtfalterart schwingen und damit nach
Weibchen suchende Minnchen abfangen,
wobei ihnen durch Anderung der Duftstoffe
sogar die Jagd auf zwei verschiedene Arten
gelingt (HAYNES et al. 2002).

6. Schmecken

Anders als bei Sdugetieren, wo das Schme-
cken auf die Zunge begrenzt ist, haben viele
Insekten nicht nur Geschmacksborsten an
den Mundwerkzeugen, sondern beispiels-
weise bei Fliegen auch an den Tarsen, am
Ovipisitor und gelegentlich an den Fligeln
(Kab et al. 2003). Anders als bei Duftsen-
sillen werden die Geschmacksmolekiile
durch einen permanenten Rezeptorlymph-
strom von der der einzigen Pore an der
Geschmackssensillenspitze zu den Dendri-
trenmembranen der Geschmacksrezeptoren
transportiert (HANSEN & HreumanN 1971).
Der Geschmackssinn von Insekten ist ver-
gleichsweise wenig erforscht, spielt aber eine
wichtige Rolle bei der Nahrungserkennung.
Wie Pollen fressende und sammelnde In-
sekten Pollen detektieren, ist kaum bekannt
(WirmseN etal. 2015). Die bliitenbesuchende
Schwebfliege Eristalis tenax kann beispiels-
weise mit Geschmacksborsten am Labellum
und solchen an den Tarsen die Zucker im
Bliitennektar schmecken und auch Pollen,
wobei sie auf die im Pollenkitt hiufig vor-
kommende Aminosiure Prolin reagiert. Fiir
Fliegen ist das Schmecken von Zucker, Was-
ser und Salzen mittels eines jeweils eigenen
Rezeptors beschrieben. Interessanterweise
reagiert bei E. fenax der Salzrezeptor auf
die Aminosdure Prolin und zwar vielfach

empfindlicher als auf Salze (WAcHT et al.
1996). Es handelt sich also eigentlich um
einen Prolinrezeptor. Wihrend das Schme-
cken von Zuckern als Nektarinhaltsstoff bei
Bienen lange bekannt ist, ist das Schmecken
von Polleninhaltsstoffen unbekannt. In-
haltsstoffe im Pollenkorn sind ja gar nicht
zuginglich fir die Geschmacksborsten,
sondern lediglich die Inhaltsstoffe im Pol-
lenkitt, der bei tierbestiubten Bliiten dem
Pollenkorn aufgelagert ist. Kurzlich konnte
bei der Dunklen Erdhummel Bozzbus terrestris
nachgewiesen werden, dass die per Rissel-
reflex konditionierten Tiere wissrige L6-
sungen von unpolaren Aminosduren nicht
von Wasser unterscheiden kénnen, wohl
aber Aminosduren mit einer zusitzlichen
polaren Gruppe, also nicht Prolin, wohl aber
eine wissrige Losung von Hydroxyprolin,
einem weiteren hiufigen Inhaltsstoff im
Pollenkitt, von Wasser unterscheiden kon-
nen (RUEDENAUER et al. 2019). Ob Hummeln
tatsdchlich Geschmackstoffe im Pollenkitt
zur Identifikation von Pollen nutzen, ist
unsicher, da Hummeln im Laborversuch
beispielsweise auch chemisch véllig inertes
Pulver aus Cellulose oder Glaskiigelchen
in Pollenkorngréfe sammeln und ins Nest
transportieren (KoNzMANN & LuNau 2013,
2014). Erst nach Zusatz von Bitterstoffen
stellen Hummeln das Sammeln von Pollen
ein, allerdings nicht sofort und nicht alle
Individuen, was darauf hinweist, dass es
eine gelegentliche Kontrolle von gesam-
melten Stoffen gibt (LuNau et al. 2015).
Dass dieses Verhalten auch in der Natur
vorkommt, kann man Berichten entnehmen,
die das Sammeln von Sigespinen in Schrei-
nereien oder von Samenschalenbréseln in
Vogelfutterhduschen durch Honigbienen
beschreiben (Tobpb & BisHor 1940).

7. Mimikry: Wie alle Sinne zusammen-
wirken

Anhand von Beispielen aus dem Bereich
von Tarnung, Mimese und Mimikry ldsst
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sich das Zusammenwirken von Sinnesleis-
tungen besonders gut aufzeigen. Bei der
Nachahmung von Objekten wird zwischen
Tarnung, Mimese und Mimikry unterschie-
den (Lunau 2011). Bei Insekten finden sich
zahlreiche Beispiele fiir alle drei Phinome-
ne. Als Tarnung definiere ich die optische
Nachahmung des Hintergrundes, wie sie
fiir zahlreiche Nachtfalter zum Schutz vor
Priddatoren bekannt ist. Die damit verbun-
denen Sinnesleistungen beruhen auf dem
Auffinden eines zur Tarnung geeigneten
Hintergrunds. Verhaltensexperimente mit
dem GroBen Eichenspanner, Hypomecis
roboraria, und einem weiteren Spannet, Jan-
kowskia fuscaria, zeigten, dass die Falter nach
dem Hinsetzen auf Baumborke ihre Position
noch einmal dndern und danach besser ge-
tarnt sind (KANG et al. 2012). Raupen des
Birkenspanners, Biston betularia, kénnen ihre
Korperfirbung dndern und nutzen dafiir so-
gar einen Hautlichtsinn, um ihre Firbung an
die des Untergrundes anzupassen, wie durch
Experimente festgestellt wurde, in denen die
erfolgreiche Tarnung von Tieren getestet
wurde, deren Augen von einem undurch-
sichtigen Lack tberzogen waren (EAcock
et al. 2019). Raubwanzen der Art Reduvins
personatus kleben sich den Hintergrund in
Form von Kleinstrukturen wie Sand aus der
Umgebung auf den Kérper und sind danach
in derselben Umgebung optimal getarnt
(Abb. 7a). Mimese beruht auf einer Nach-
ahmung von fiir Pridatoren uninteressanten
Objekten, etwa Laubblitter, welke Blitter,
Vogelkot oder diirre Astchen. Mimetische
Insekten sind unter Umstinden gut sichtbar,
aber schwer als solche identifizierbar (Abb.
7b). Die Wirksamkeit von Mimese kénnte
durch eine gute Sichtbarkeit sogar verbessert
werden, wie etwa bei Vogelkot imitierenden
Ritterfalterraupen, die tagsiber deutlich
sichtbar auf Blattoberflichen ruhen und
nachts zum Fressen auf anderen Blittern
aktiv werden.

Mimikry kann fiir alle Sinnesleistungen eine
Rolle spielen, wobei Insekten in allen Rollen,
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also als Vorbild, Nachahmer oder getdusch-
ter Signalempfinger auftreten kénnen.
Am bekanntesten ist Schutzmimikry von
Schwebfliegen, die Wespen, Honigbienen
oder Hummeln imitieren (Abb. 7c-f). Die
Detailgenauigkeit der Nachahmung bezieht
sich in erster Linie auf Koérpergrofle und
Farbmuster, kann aber viele Einzelheiten
einschlieBen. Der Hornissen imitierende
Hornissenglasfligler Sesia apiformis hat die
Schuppen auf den fur einen Schmetterling
sechr schmalen Fligeln reduziert, die den
lingsgefalteten Fligeln der zu den Falten-
wespen gehérenden Hornisse dhnlich sind,
und auffillige Fiihler, die auch denen einer
Hornisse dhneln (Abb. 7d). Hornissen-
glasfligler und die Hornissenschwebfliege
Volucella zonaria (Abb. Te) weisen zudem
braune Kérperzeichnungselemente auf, die
die Wespen imitierenden Schwebfliegen
nicht haben. Die Hummelschwebfliege
Volucella bombylans tritt sogar in mehreren
Farbmorphen auf, die jeweils den Arbeite-
rinnen einer bestimmten Hummelart dhneln
(LuNau 2011). Dadurch wird eine regionale
Anpassung an die jeweils vorkommenden
Vorbilder méglich und gleichzeitig das
Verhiltnis der Haufigkeit von Vorbildern
und Nachahmern verbessert, sodass die in-
sektenfressenden Végel als Signalempfinger
mehr Chancen haben, auf ein Vorbild statt
auf einen Nachahmer zu treffen, um dabei
die Bedeutung des Farbmusters zu erlernen
und kiinftig deren Triger meiden (EDMUNDs
& READER 2014). Auch die Phinologie von
Nachahmern und Vorbildern trigt dazu bei,
das fligge Jungvogel zunichst hdufiger auf
Vorbilder treffen und erfahrene Vogel spiter
hiufiger auf Nachahmer. Den Hintergrund
fur diese aufschlussreichen Haufigkeitsver-
teilungen bildet die Tatsache, dass Vogel
und andere Pridatoren die Bedeutung der
Farbmuster erlernen miissen. Das kann schr
schnell und nachhaltig sein, wie Versuche
mit naive Blauhdhern und Schmetterlingen
zeigen (BROWER 1958), bedeutet aber doch,
dass es ungiinstig fiir Nachahmer ist, wenn
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ein Pridator zundchst gute Erfahrungen mit
den ja sehr auffilligen und gut erkenn- und
merkbaren Farbmustern macht.

Augenflecke (Ocelli), die sehr hidufige Zeich-
nungsmuster auf den Raupen, Puppen und
den Fligeln von Schmetterlingen (JANZEN et
al. 2010; Abb. 7g, h) und auf anderen Tieren
darstellen, wirken jedoch auch auf naive
Tiere abschreckend und stellen somit ein
seltenes Beispiel fir ein angeborenermal3en
gemiedenes Farbmuster dar. Vorbild sind
hier die gedffneten Linsenaugen von Vo6-
geln und anderen Pridatoren, deren dunkle
Pupille, bunte Iris und konzentrischer Bau
nachgeahmt wird (LuNau 2011). Man nimmt
an, dass cin Pradator, der beim Angriff auf
ein Beutetier einen Augenfleck wahrnimmt,
sich selbst einem Angriff gegentiber wihnt.
Moglicherweise hilft dem Triger eines Au-
genflecks bereits ein kurzzeitiges Zogern
des Pridators, damit die Chancen auf ein
Entkommen des Beutetiers verbessert sind.
Es gibt zwei Hypothesen zur Wirkungsweise
der Augenflecke. Die Auffilligkeitshypo-
these nimmt an, dass konzentrische und
kontrastreiche Farbmuster bereits durch
ihre Auffilligkeit abschreckend wirken und
beruht auf der nachgewiesenen abschre-
ckenden Wirkung von augenunihnlichen
dreieckigen oder rechteckigen Augenfle-
ckenattrappen (STEVENS et al. 2008). Die
Augenmimikry-Hypothese nimmt an, dass

die Ahnlichkeit der Augenflecke zu Linsen-
augen zur Abschreckung fithrt (VALLIN et
al. 2007).

Ein besonderes Detail vieler Augenflecke
konnte zum vergleichenden Test beider
Hypothesen genutzt werden. Viele Au-
genflecken weisen ein sehr kleines, weil3es
Zeichnungsmuster auf, der den im Lin-
senauge auf der Hornhaut zu beobach-
tenden Glanzfleck imitiert (Abb. 7g, h).
Die Eigenschaft, dass diese Glanzflecke
UV-Licht reflektieren, trigt zur Ahnlichkeit
mit natirlichen Glanzlichtern bei, da es
sich beim Glanz um cine Totalreflexion
von Licht an einer Oberfliche handelt, die
natiirlich auch UV-Licht einschlieBt (BLut et
al. 2012). Diese Glanzflecken imitierenden
Zeichnungsmuster bei Augenflecken liegen
bei vielen Schmetterlingsarten so positio-
niert, dass sie den von der Sonne auf der
Hornhaut erzeugten Glanz imitieren, also in
Ruhehaltung des Schmetterlings im oberen
Bereich des Augenflecks. Vergleicht man
nun die Wirkung von Schmetterlingsattrap-
pen, deren Glanzfleck so positioniert ist,
dass et von der natiirlich scheinenden Sonne
erzeugt wurde, also im oberen Bereich des
Augenflecks positioniert ist, mit der von
Schmetterlingsattrappen, deren Glanzfleck
so positioniert ist, als ob die Sonne unnattir-
lich von unten scheinen wurde, also im un-
teren Bereich des Augenflecks positioniert

Abb. 7: Warnen, Tarnen, Tduschen. a Larve der Raubwanze Reduvins personatus, getarnt mit Partikeln
aus der Umgebung, die auf der Kutikula aufgeklebt sind. b Als welkes Blatt getarnter Schmet-
terling (Oxytenis sp., Saturniidae) auf Barro Colorado Island. ¢ Warnfarben der Hornisse [egpa
crabro. d Hornissen imitierender Glasfligler Sesia apiformis. e Hornissen imitierende Schwebfliege
Volncella zonaria. £ Hornissen-dhnliche Grofie Lehmwespe Delta unguicnlata. g Raupe des Mittleren
Weinschwirmers Deilephila elpenor mit Augenflecken an dem bei Stérung verdickten Vorderende.
h Nymphalide Citherias pireta auf Barro Colorado Island mit transparenten Bereichen der Fligel,
Augenfleck und roter Warnfarbe.

Fig. 7: Warning, camouflage, deception. a Larva of the predatory bug Reduvius personatus, camouflaged
by particles from the surrounding glued to its cuticle. b Moth (Oxyzenis sp., Saturniidae) camouflaged
as dead leaf on Barro Colorado Island. ¢ Warning colours of the common hornet Vespa crabro.
d Hornet-mimicking sesiid moth Sesia apiformis. € Hornet-mimicking hoverfly Volucella zonaria.
f Hornet-like potter wasp Delta ungnicunlata. g Caterpillar of the elephant hawkmoth Deilephila elpenor
with eyespots at the front end thickened upon disturbance. h Nymphalid Citherias pireta on Barro
Colorado Island with transparent areas of the wings, eyespots and red warning colour.
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ist, so zeigt sich die geringfiigig stirkere, aber
regelmifig nachzuweisende Wirkung fir
natiirlich positionierte Glanzflecken. Unter
der Annahme, dass beide Attrappen gleich
auffillig, aber unterschiedlich augenihnlich
sind, ergibt sich eine Bestitigung fir die
Augenmimikry-Hypothese (BLut et al. 2012;
Brur & LuNau 2013, 2015). Da es fur den
Pridator nur um eine Mahlzeit geht, fiir den
Triger des Augenflecks jedoch um Leben
und Tod, sind bereits kleine Vorteile fiir das
Ubetleben immens wichtig. Die Raupen des
Mittleren Weinschwirmers Deilephila elpenor
konnen bei Stérung den Vorderkorper ver-
dicken und so die Augenflecke besser zur
Geltung bringen und sehen dann fiir den
Menschen einer Schlange dhnlicher. Die
Augenflecke von Schwirmerraupen der
Gattung Enmorpha sind durch Muskeln ver-
mitteltes Blinken sogar besonders auffillig;
da Schlangen nicht blinzeln, spricht dieses
Verhalten gegen die Nachahmung eines
Schlangenauges (Hossik et al. 2013). Dage-
gen fehlt allen Augenflecken von wasserle-
benden Tieren der Glanzfleck vermutlich,
weil auch die natiitlichen Linsenaugen durch
den héheren Brechungsindex von Wasser im
Vergleich zu Luft kein Glanzlicht erzeugen
(BLut & Lunau 2015).

Signalnormierung von Warnfarben durch
wehrhafte Tiere (Miller’sche Mimikry) nutzt
den Vorbildern und Nachahmern, indem sie
seltener angegriffen werden, wobei der Un-
terschied zwischen Vorbildern und Nachah-
mern allenfalls im Zeitpunkt der Evolution
besteht. Das schwarz-gelbe Streifenmuster
als hiufigste Warnfarbe tritt nicht nur bei
Wespen (Iespa) und Feldwespen (Po/istes),
sondern auch bei anderen wehrhaften Tie-
ren wie Bienen (z.B. Anthidinm manicatum),
und Gelbbauchunken auf. Die wehrhafte
GrolBe Topterwespe Delta unguicnlata besitzt
eine Koérperzeichnung wie eine Hornisse
(Abb. 7c, f).

Insekten treten als Signalempfinger bei
Sexualtiuschorchideen auf, deren Bliten
neben dem Sexualpheromon unbegatteter

Weibchen einer Wespen- oder Bienenart
auch optische Eigenschaften dieser Weib-
chen imitieren. Getduscht werden die art-
gleichen Minnchen, die die Unterlippen der
Blitten wie Weibchen behandeln und sogar
Pseudokopulationen durchfiihren (Abb. 3f;
Paurus 2019). Interessante Details verbes-
sern die Tauschung der paarungsbereiten
Minnchen. Die Sexualtiuschorchideen
blihen oft zu einem Zeitpunkt, zu dem die
Minnchen schon, noch nicht aber die Weib-
chen der bestiubenden Art geschliipft sind.
Die Nachahmung optischer Eigenschaften
der Weibchen schlieSt auch den UV-Bereich
ein sowie den Glanz, der durch die Fligel
erzeugt wird (VIGNOLINI et al. 2012; Abb. 3f,
i,j). Zudem ist dieser glinzende Bereich bei
vielen Sexualtduschorchideen der Gattung
Ophrys in der Form sehr variabel, wie etwa
bei Opbrys heldreichii (Abb. 3f) selbst zwischen
den Bliten einer Pflanze. Verhaltensexperi-
mente haben ergeben, dass Minnchen nach
dem Besuch einer Bliite die genaue Form des
Zeichnungsmusters gelernt haben und Blu-
tenattrappen mit gleichem Zeichnungsmus-
ter seltener anfliegen, dagegen bereitwillig
Blitten mit einem anderen Zeichnungsmus-
ter besuchen (STEJSKAL et al. 2015).

Blitenpflanzen weisen nur selten glinzende
Oberflichen auf; solche Bereiche konnen
exponiert angebotener Nektar oder Berei-
che mit Nektarmimikry sein (LUNAU et al.
2020). Eine Besonderheit sind die Bliten
des Klatschmohns Papaver rhoeas, der auBBer
der ungewohnlichen, roten Blitenfarbe
hiufig auf jedem der vier Blatenblitter einen
basalen, schwarzen Fleck mit einem wei3en,
UV-reflektierenden Rand aufweist. In West-
europa reflektieren die roten Blutenblitter
UV-Licht stark, sodass sie bestiubenden
Bienen subjektiv bienenultraviolett erschei-
nen. Im ostmediterranen Bereich werden die
Mohnbliiten dagegen von Kifern bestiubt,
die die Bliiten als Rendezvouzplitze nutzen.
Diese Mohnbliiten absorbieren UV-Licht,
kénnen aber von den fiir rotes Licht sensiti-
ven und rote Farben priferierenden Kifern
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gut erkannt werden (MARTINEZ-HARMSs et al.
2012). Es bietet sich an, die schwarzen, weil3
gerandeten Blittenmale als Kéferimitationen
zu interpretieren, die Partner suchenden Ki-
fern vier bereits gelandete Exemplare vor-
tduschen. Der schwarze Fleck wire in dieser
Sichtweise die Kaferimitation, wihrend der
weille Rand die in der Sonne glinzenden
Kutikulapartien imitierten wie das Farbfoto,
UV-Foto und das Falschfarbenfoto zeigen
(Abb. 3a-c). Solche Kiifer imitierenden Bli-
tenmale sind auch bei anderen von Kifern
bestiubten Bliten vorhanden und tragen
damit offenbar zu einer Verbesserung des
Bestdubungserfolgs bei (vAN KLEUNEN et
al. 2007).

Wihrend Sexualtiuschorchideen lediglich
die Minnchen einer einzigen Bienen- oder
Wespenart anlocken und fiir die erfolgreiche
Ubertragung der Pollinien passgenaue Blii-
ten entwickelt haben, werden andere Bliten
von einem Spektrum getduschter Insekten
bestiubt wie etwa Aasfliegenblumen, die ei-
nem Aas dhneln, oder nektatlose Orchideen,
die einer oder mehreren nektarfihrenden
Bliten dhneln (Lunau 2011). Bei ersterem
spielt unzweifelhaft der Aasgeruch die wich-
tigste Rolle, aber auch die Bliitenfirbung, die
Leichenflecken dhnelt (CHEN et al. 2015).
Hornissen sind neben anderen Wespen
erstaunlicherweise Besucher kleiner, un-
scheinbarer, braunlicher Bliitten wie Sumpf-
stendelwurz (Epipactis) und Knotenwurz
(Scrophularia). Far Epipactis helleborine konnte
die Lockwirkung von den als green leaf
volatiles bekannten Blattduftstoffen nach-
gewiesen werden, Duftstoffe, die Pflanzen
nach Verletzung abgeben und die fir die
Wespen ein Indikator fiir ein pflanzenfres-
sendes Beutetier sein konnten (BRODMANN
et al. 2008). In Kunming (China) konnte ich
neben dem Besuch von Serophularia-Bliten
auch den Abtransport von Samen von Sze-
mona tuberosa beobachten, deren Elaiosomen
von den Wespen offenbar mit Fleisch von
Beutetieren verwechselt werden (CHEN et al.
2018). Die Wespen bissen die Elaiosomen
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mit einem daran hingenden Samen ab und
transportierten sie im Flug zu ihrem Nest;
Vertluste auf dem Transport sorgen wohl fiir
die Samenverbreitung, ein Phinomen, das
als Vespichorie bezeichnet wird (Abb. 60).
Nicht immer sind die Rollen in Mimikry-
systemen klar verteilt. Manche Spinnen
etwa imitieren Ameisen (LuNav 2011). Der
Vorteil kénnte darin liegen, einen Schutz vor
Végeln als Pridatoren zu erlangen (OLIVEIRA
& Sazmva 1984), als Wolf im Schafspelz
Ameisen in der Nihe ihrer Nester zu jagen,
ohne als Jiger erkannt zu werden (NELSON &
Jackson 2009), oder von zur Larvenverpro-
viantierung Spinnen jagenden Wegwespen
nicht entdeckt zu werden (EpmMuNDs 1993).
Ahnliches gilt fiir die Stabilimente, auffillige,
dicht gesponnene, weil3e Teile in den Netzen
vieler Spinnen (LuNau 2011). Sie kénnten
das Netz vor der Zerstérung durch Vogel
schiitzen, durch Blitenmimikry bevorzugt
blitenbesuchende Insekten anlocken oder
der in gleicher Weise gefirbten Spinne zur
Tarnung verhelfen. Fir alle Hypothesen gibt
es positive Nachweise. Sogar die Firbung
von Krabbenspinnen, die auf Bliten nach
Blutenbesuchern lauern, wurde wieder hin-
terfragt; es kommt nicht nur eine Tarnung
auf der Blite vor dem anfliegenden Insekt
infrage, sondern auch cine Verbesserung
der Attraktivitit der Blite fir bestimmte
Insekten und Beutetiere. Es existiert so-
gar Literatur, die darauf hinweist, solche
Phinomene nicht zu sehr mit dem eigenen
Blick, sondern vielmehr mit dem Auge des
Betrachters, also mit der Sinnesausstattung
des Signalempfingers, zu betrachten (Cut-
HILL & BENNETT 1993).

8. Schonheit: unsere Sicht auf die
Insekten

Schonbheit ist ein Begriff, der nur selten in
der wissenschaftlichen Literatur mit In-
sekten in Zusammenhang gebracht wird,
obwohl die Faszination von Entomologen
fur die von ihnen untersuchten Insekten
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bekannt und auch dokumentiert ist (EISNER
2003; HOLLDOBLER et al. 2009). Ich bin da
keine Ausnahme, obwohl der Titel von
LuNau (2009) ,,Entomologisches Kuriositi-
tenkabinett — von Brillentrigern, Modellen,
Hirschen, Stiergeburten und Anderen® we-
niger eindeutig ist. Doch es gibt auch eine
biologische Grundlage dadurch, dass den
Insekten und anderen Tieren Farbenpracht,
Symmetrieeigenschaften und andere Merk-
male als Indikatoren bei der Partnerwahl
dienen (GRAMMER at al. 2003). DARWIN
(1871) hat explizit einen dsthetischen Sinn
gefordert zur Verarbeitung von Balzsignalen
bei der Partnerwahl und ist dabei wohl eher
seinem eigenen Geschmack fir Schonheit
erlegen als die Bedeutung der Balzsignal-
strukturen als ehtliche Indikatoren fir die
Qualitit des Trigers zu durchschauen (Prum
2012). Bei Végeln wurde nachgewiesen, dass
die Beschaffenheit und der Zustand des
Gefieders als Indikator bei der Partnerwahl
von Bedeutung sind als Indikatoren des
Parasitenstatus (Joor & ViLcinskas 2010).
Die Rote-Koénigin-Hypothese beschreibt die
Bedeutung von Parasiten fiir die Evolution
(MoRrAN et al. 2011), indem sie Hinweise
gibt, welche Eigenschaften eines potenziel-
len Partners einen Schutz der Nachkommen
vor Parasiten gewihren kénnen, etwa durch
eine Resistenz oder durch Sinnesleistungen,
die zur Abwehr oder Vermeidung von Para-
sitierung beitragen kénnen. Namensgebend
ist dabei die Rote Koénigin von Alice im
Wundetland, die beim Laufen ohne voran-
zukommen der Uberraschten Alice erklart,
dass man im Wunderland doppelt so schnell
laufen miisse als man kann, um voranzu-
kommen. Ubertragen bedeutet das fiir die
Evolution von Organismen, dass sie zusitz-
liche Adaptationen entwickeln miissen au3er
der Kompensation von Anpassungen ihrer
Parasiten, um erfolgreich bei der nattrlichen
Selektion zu sein. Entscheidungsférdernd
kénnen bei der Partnerwahl Farbeigenschaf-
ten des Gefieders (BENNETT et al. 1997)
oder kleine Abweichungen von den Sym-

metrieeigenschaften sein, diese sogenannte
fluktuierende Asymmetrie gilt als Anzeiger
von Stérungen in der Entwicklung (JAFFE &
Morrrz 2010). Beispiele fiir Insekten sind
selten, aber beispielsweise sind markierte
Drohnen der Honigbiene, die an ihrem
Stock gefangen wurden, signifikant weniger
symmetrisch gebaut als Drohnen, die einen
Drohnensammelplatz erreicht haben und
dort gefangen wurden. Dabei wurde die
Linge der beiden Fliigel verglichen als Maf3
fur die fluktuierende Asymmetrie.
Langbeinfliegen (Dolichopodiden) sind
auffillige, oft metallisch gefirbte, meist
rauberische Fliegen. Bemerkenswert sind
vor allem sexualdimorph ausgebildete
Strukturen, die die Mannchen bei der Balz
einsetzen, darunter winzige Verdickungen
der Arista der Antennen, farbige Muster
am Kopf, verdickte oder schwarz oder weif3
gefirbte einzelne Tarsenglieder und weille
Spitzenflecken an den Fligeln (ZIMMER et
al. 2003). Diese Balzstrukturen werden den
Weibchen in geeigneter Weise im Flug oder
im Stand prisentiert (LUNAU 1996; Abb. 4d,
O, f). Bemerkenswert ist die geringe Grof3e
dieser Strukturen, die bei vielen Arten kleiner
als 0,1 mm im Durchmesser sind und doch
entscheiden tiber den Ausgang von Ausein-
andersetzungen der Minnchen oder ihrem
Paarungserfolg (Lunau 1992). Die optisch
orientierten Fliegen miissen nicht nur ein
sehr gutes riumliches Auflésungsvermdogen
besitzen, sondern auch schnell auf die prisen-
tierten Signalstrukturen reagieren. In diesem
Zusammenhang finde ich es interessant, dass
manche Langbeinfliegen in den Tropen sich
nur schwer mit einer Spiegelreflexkamera
fotografieren lassen, da sie ihren Platz schon
vor der Aufnahme womdglich als Reaktion
auf den sich 6ffnenden Verschluss verlassen
haben (Abb. 6g, h); Fotos gelingen meist nur
bei intensiv mit Putzen beschiftigten Indi-
viduen, die offenbar mehr Zeit zum Abflug
bendtigen.

Manche Insektenschénheit oder schéne
Verhaltensweise eines Insekts liegt vermut-
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lich eher im Auge des Betrachters: Bei der
Vielzahl lebender Insektenarten und ihrer
héchst unterschiedlichen Biologie ist es nicht
erstaunlich, dass Sinnesleistungen der meis-
ten Arten unerforscht und unbekannt sind.
Hinweise auf Sinnesleistungen bieten fir In-
sektenforscher immer wieder Beobachtungen
ungewohnlicher Verhaltensweisen. Beispiele
dafiir sind die Ablage mit Kot mittels einer
Kotpresse getarnter Eier von Chtra guad-
ripunctata iber Ameisennestern, sodass die
dermaBen getarnten Eier im Ameisennest
unbeachtet bleiben konnen (ERBER 1968). Fir
Eiparasiten bleibt da nur wenig Zeit zur Eiab-
lage, bevor das Ei in eine Kothiille eingepackt
ist (Abb. 6c, d). Die Nasenfliege Rbingia cam-
pestris ist ein eifriger Blutenbesucher (BARKE-
MEYER 1994) mit der erstaunlichen Fahigkeit,
die ,,Kontaminierung* des cigenen Korpers
mit Pollen weitgehend vermeiden zu kénnen.
Die Fliegen agieren auf den Bliten bei der
Nektar- und Pollensuche schr vorsichtig,
konnen etwa Pollen aus dem unter dem Dach
der petaloiden Narbe liegenden Staubgefal3
einer Sumpfschwertlilie (I77s pseudacorns) oder
aus der Blite eines Driisigen Springkrauts
(Impatiens glandulifera) via Uberkopfarbeit
entnechmen (Abb. 2b, ¢), was von der kuriosen
Beweglichkeit ihres langen, in Ruhe in das
namengebende Nasenfutteral eingezogenen
Riissels zeugt. Nasenfliegen erlernen auch, die
hingenden Bluten des Beinwells Sywphytunm: of-
Jicinale durch von Hummeln gebissene Lécher
auszubeuten oder einzelne Pollenkérner von
der Narbe von Bliiten abzuernten, welches
man als Antibestduberverhalten bezeichnen
kénnte (Abb. 2d).

Insekten kénnen ungewohnliche Dinge
bewegen: Mauerbienen transportieren
mit ihren Mandibeln feuchten Sand zum
Nestverschluss, auch mit den Mandibeln
ausgeschnittene Stiicke von Bliiten- oder
Laubblittern zum Nestbau oder gar Kiefern-
nadeln, um die an eine geeignete Stelle mit
der Miindung nach unten platzierten Schne-
ckengehiuse, die ihrer Brut als Nest dienen,
effektiv zu tarnen. Bienen kénnen mit ihren
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Hinterbeinen nicht nur Pollen, sondern auch
Propolis, Ol, Harz oder Parfiim transportie-
ren. Fir den Transport von Duftstoffen sind
die Hinterbeine bei Prachtbienenminnchen
(Euglossinac) allerdings in spezielle Duftsam-
melbehilter umgewandelt (Errz et al. 1999).
Die Prachtbienen nutzen als einzige Tiere die
gesammelten Duftstoffe als artspezifische
Sexualpheromone (Errz 2003). Die gene-
tische Verinderung eines Gens, das fiir ein
Odorant-bindendes Protein kodiert, konnte
kirzlich fir ein Schwesterartenpaar von
Prachtbienen nachgewiesen werden (BRAND
et al. 2020) und damit einen Beleg fir die
Entstehung eines ethologischen Isolations-
mechanismus geben. Die Untersuchung von
zwei Schwesterarten, Euglossa viridissina und
E. ditemma (Ertz etal. 2011), hat sogar Artbil-
dung tiber die ErschlieBung neuer Duftstoffe
aufgezeigt (BRAND et al. 2020).

Werkzeuggebrauch ist ein Verhalten, das
man auch bei Insekten findet. Beispielswei-
se konnen Wegwespen nach der Verpro-
viantierung ihres Nestes groere, gerade
noch zwischen die geéffneten Mandibeln
passende Steinchen als Hammer benutzen,
um die zum Verschluss des Nesteingangs
herbeigebrachten kleineren Steinchen
festzustampfen (Abb. 6l). Auf eciner Ein-
zelbeobachtung beruht das Verhalten von
Ameisen, die nach der Entdeckung einer
in einer selbstgegrabenen Rohre lauernden
Sandlaufkiferlarve begannen, mit ihren
Mandibeln gesammelte Steinchen in die
Réhre zur werfen (Abb. 6i-k).

Pseudomyrmex: ferruginens ist eine in den Dor-
nen von Biiffelhornakazien lebende Amei-
senart. Schon die Akzeptanz von Dornen
und dem in den Stingeln existierenden
Hohlraum als Domatien ist erstaunlich
(Warp 2017). Noch erstaunlicher ist der
beobachtete Kampf zweier Koniginnen
auf dem Laufblatt einer Buffelhornakazie,
der Abwurf der eigenen Fligel durch die
Gewinnerin, bevor sie in den engen Eingang
in einen Dorn zur Etablierung eines neuen

Nestes schlipfen kann (Abb. 6a, b).



40

Kraus LuNAU

Die Wollbiene Anthidium manicatum ist eine
die gelb-schwarz gestreifte Warnfirbung der
Wespen ausweisende Biene. Die Nutzung
derselben Warnfirbung stellt eine Signalnor-
mierung dar, die den Wespen und Wollbienen
nutzt, da potenzielle Pridatoren weniger
hiufig die Bedeutung dieses Farbmusters
lernen missen, denn beide Protagonisten
besitzen einen Giftstachel. Wollbienenweib-
chen paaren sich anders als viele andere
Wildbienen mehrfach (LAMPERT et al. 2014).
Fir Wollbienenminnchen lohnt sich die
Etablierung von Territorien, zu denen die
Weibchen gerne kommen, um Nektat, Pollen
oder Pflanzenwolle zu sammeln (Abb. 5g),
ein Verhalten, dass man als Ressourcenver-
teidigungspolygynie bezeichnen kénnte. Eine
Paarung mit dem Territorium besitzenden
Minnchen ist quasi die Eintrittskarte zum
Besuch des Territoriums (Abb. 5f). Mit einem
Beet aus Wollziest (Szachys byzantina), die alle
drei begehrten Ressourcen bietet, schafft
man sich die Gelegenheit, die interspezifische
Revierverteidigung der Miannchen zu beob-
achten. Wollbienenminnchen besitzen fiinf
stachelartige Fortsitze am Hinterleibsende,
mit denen sie bei ihren Patrouillienfliigen
durch ihr Territorium alle Blitenbesucher
in rasanten Angriffsfiigen attackieren, sogar
viel gréBere Hummeln (Abb. 5¢). Beim
Angriff schligt die nach vorne gekriimmte
Abdomenspitze zuerst am Gegner ein und
kann im ungiinstigen Fall die Hauptfligelader
(Costa) brechen, was das Todesurteil fur die
Angegriffenen bedeutet (Wirtz et al. 1988;
NACHTIGALL 1997). Die Weibchen tragen
die gesammelte Pflanzenwolle zum Nestbau
ein; zusitzlich werden gesammelte Pflanzen-
exudate auf die Nestwolle aufgetragen zur
Abwehr von Parasitoiden (Errz et al. 2015).
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der Erde als Menschen. In vielerlei Hinsicht
haben sie die Welt erst geschaffen, in der
wir leben. Sie halfen dabei, das Universum
der Blitenpflanzen zu ermdglichen. Sie sind
fir terrestrische Nahrungsketten das, was
Plankton fiir die Ozeane ist. Ohne Insek-
ten und andere terrestrische Arthropoden
wiirde die Menschheit nur wenige Monate
tberleben.*

Sdugetiere und Insekten dominieren ter-
restrische Okosysteme und erfahren daher
prinzipiell dhnliche Umweltreize. Siuger
und Insekten interagieren auch miteinan-
der, wobei meist Sduger fiir parasitische
Insekten den Wirt darstellen und Insekten
fir Sduger meist Beutetiere sind. Der letzte
gemeinsame Vorfahre von Sdugetieren und
Insekten lebte vor vielen Hundert Millionen
Jahren und gehért wohl zu den Urbilateria
(PeTERSON et al. 2008; DunN et al. 2014).
Regenwirmer sind eindeutig niher mit In-
sekten als mit Sdugetieren verwandt, Seester-
ne sind dagegen niher mit Sdiugern als mit
Insekten verwandt; Nesseltiere sind gleich
nah mit Insekten als héchstentwickelte Ur-
mundtiere (Protostomier) und Siugetieren
als hochstentwickelte Neumundtiere (Deu-
terostomier) verwandt. Die duf3eren Sinnes-
organe von Vertebraten und Insekten wie
Ohr, Nase und Augen sind nicht homolog,
sondern unabhingig entstanden, wihrend
einige Komponenten von Sinneszellen wie
beispielsweise das Sehpigment Rhodopsin
bereits von einem gemeinsamen Vorfahren
tibernommen wurde. Das hat sogar zu einer
wissenschaftlichen Kontroverse tber die
Homologie von Linsen- und Komplexau-
gen gefithrt (GEHRING 1996; GEHRING &
Ikreo 1999).

Vielfach sind Eigenschaften der Sinnesorga-
ne bei Sdugetieren und Insekten unabhingig
entstanden und konvergent entwickelt. Im
Bereich der chemischen Kommunikation
gibt es analoge Eigenschaften von Insekten
und Sdugetieren bei den Odorant-binden-
den, d.h. Duftstoff-bindenden Proteinen
und bei der Verarbeitung der Erregung von

Duftreizen in Glomeruli, anatomisch abge-
grenzten Neuropilen des Riechsystems (Kay
& StorrER 2006; HILDEBRAND 1996; FAN et
al. 2011). Manche Merkmale sind einfach
als Konvergenzen zu erkennen, dennoch
verbliffen die Vielzahl und der Umfang
konvergenter Eigenschaften bei den Sin-
nesleistungen von Insekten und Siugetieren.
Ein Vergleich der Sinnesleistungen von
Insekten und Sdugetieren mit ihren konver-
gent entwickelten Sinnesorganen ist allemal
interessant: Sind Insekten und Sduger zu
dhnlichen Sinnesleistungen befihigt? Sind
Insekten oder Siugetiere bei bestimmten
Sinnesleistungen einander gleichwertig oder
sind gar die Insekten tiberlegen? Diesen Fra-
gen soll hier in einer Reihe von Fallstudien,
an denen befreundete oder benachbarte
Forscher oder ich selbst beteiligt waren,
nachgegangen werden. Viele Angaben zu
Sinnesleistungen von Insekten sind, wenn
nicht anders zitiert, dem Lehrbuch von Pe-
TERS & DETTNER (2003) entnommen.

Trotz durchaus vergleichbatem Sinneserle-
ben unterscheidet sich die Gefihlswelt von
Insekten und Sdugetieren oder gar dem
Menschen deutlich. Eigene Beobachtungen
etwa einer bestimmten Hummel, die mir
wihrend mehrwéchigen Untersuchungen
der angeborenen Farbpriferenzen regel-
miafig tber viele Tage fir einige Minuten
in das Kopfhaar flog und dort versuchte,
Pollen zu sammeln, kénnten durchaus den
Schluss zulassen, dass dieses Individuum
ein ganz besonderes wire. Systematische
Bemithungen, die Personlichkeit von ein-
zelnen Hummelindividuen festzustellen,
indem das Neugierverhalten gegeniiber
Farbreizen tber einen lingeren Zeitraum
untersucht wurde, erfillten jedoch nicht die
Kriterien, die an eine Personlichkeit eines
Individuums gestellt wurden, sondern lieen
sich als plastisches, sich von Tag zu Tag ver-
inderndes Verhalten einstufen (MULLER et
al. 2010). Es ist stets wenig ratsam, sich vom
eigenen Urteilsvermogen leiten zu lassen,
um Tierverhalten zu verstehen. Das gilt fur
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das Verhalten von Wirbeltieren genauso wie
fir das von Insekten. Fiir uns Menschen ist
unverstandlich, warum ein Teichrohrsin-
ger ein Kuckucksjunges weiterhin fiittert,
obwohl bereits die Grofle anzeigt, dass es
kein eigener Nachkomme sein kann, oder
warum eine sozialparasitische Bldulings-
raupe trotz deutlicher Gestaltsunterschiede
von den Wirtsameisen allein aufgrund des
Nestgeruchs akzeptiert wird.

2. Sehen

Insekten wie Sdugetiere sind mit zwei Augen
am Kopf ausgestattet. Wihrend Siugetiere
Linsenaugen besitzen, weisen Insekten
Komplexaugen auf, die aus zahlreichen
Ommatidien (Einzelaugen) bestehen. Jede
der bis zu 20.000 Ommatidien besitzt eine
eigene Retina aus in der Regel acht Fotore-
zeptorzellen. Bei Insekten wie Sdugern kann
hiufig bereits von der Form und Gréfie der
Augen auf die Lebensweise geschlossen
werden (Kas et al. 2003). Insekten weisen
zusitzlich zu den Komplexaugen bis zu vier,
meist jedoch nur drei Stirnaugen auf dem
Kopf auf und ausnahmsweise Lichtsinnes-
organe im Genitalbereich bei Faltern der
Gattung Papilio (Arikawa 2001). GroB3e, nach
vorn gerichtete Augen mit grofem Abstand
weisen auf Priddatoren hin und finden sich
bei Sandlaufkifern, Gottesanbeterinnen und
Libellen unter den Insekten und Primaten
und hunde- und katzenartigen Raubtieren
unter den Saugern. Auch bei den Stielaugen-
fliegen (Diopsidac), deren Augenabstand an
die Kérperlinge heranreichen kann, wurde
daher zunichst eine riuberische Lebenswei-
se vermutet, auf die auch die wie bei Man-
tiden mit Dornen besetzten, als Subchela
ausgebildeten Vorderbeine hindeuteten.
Die Stielaugenfliegen ernihren sich jedoch
ausschlief3lich von pflanzlichem Material,
vor allem die Mdnnchen nutzen ihre Vorder-
beine bei Kimpfen mit anderen Minnchen
um Weibchen. Interessanterweise drohen sie
sich vorher mit gespreizten Vorderbeinen,

Entomologie heute 32 (2021)

sodass die Augenstiele auch als ein Ersatz
der Drohhaltung interpretiert werden kon-
nen, denn beim Angriff miissen die Tiere
ihre Drohhaltung aufgeben (BURKARDT et
al. 1983). Forschungen an Cyrtodiopsis whitei
ergaben, dass die Linge der Augenstiele ein
wichtiges Signal bei der Balz und Partner-
wahl ist (BURKARDT et al. 1994). Zudem weist
diese Art einen besonderen genetischen
Defekt in Form eines meiotic drive auf, eine
Abweichung von der Spaltungsregel in der
Meiose, die zu einer irreguliren Verteilung
der Chromosomen(-abschnitte) wihrend der
Meiose fithrt. Dieser genetische Fehler fithrt
bei den Minnchen zur Bildung unfruchtba-
rer minnlicher Nachkommen (WILKINSON
et al. 2006). Man vermutet, dass das fiir den
meiotic drive verantwortliche Gen zufillig
auf demselben Chromosom und nahe einem
Gen fur die Codierung der Augenstiellinge
liegt, was dazu fihrt, dass Weibchen, die als
Partner Mannchen mit langen Augenstielen
wihlen, weniger hiufig sterile, minnli-
che Nachkommen haben (WILKINSON &
SancHiEz 2001). Die Augenstiellinge der
Minnchen ist bei diesen Arten viel groBer
als die der Weibchen. Hier zeigt sich, dass
der Einfluss der sexuellen Selektion auf die
Ausbildung von Sinnesorganen stirker sein
kann als der Selektionsdruck, bestimmte
Orientierungsleistungen zu erbringen. Inte-
ressanterweise sind Augenstiele bei Fliegen
mehrfach unabhingig entstanden, wobei die
Rolle der sexuellen Selektion noch weitge-
hend unerforschtist (WILKINSON et al. 1998).
Das Farbensehen bei Siugetieren und
Insekten ist unterschiedlich entwickelt.
Die Vorfahren der Sdugetiere besallen vier
Farbrezeptortypen, je einen mit maximaler
Empfindlichkeit im ultravioletten, blauen,
grinen und roten Wellenlingenbereich.
Viele Fische, Reptilien und Vogel sind in
dieser Weise mit einem tetrachromatischen
Farbensehen ausgestattet (LUNAU & MAIER
1995; Osorio & VorosYEv 2008). Man
geht davon aus, dass in der Evolution die
Sdugetiere im Unterschied zu den Reptilien
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durch ihre Homoiothermie Vorteile bei einer
nichtlichen Lebensweise besallen, da sie bei
kithleren Temperaturen in der Nacht ihre
Aktivitit nicht einschrinken mussten. Dabei
verloren die fiir das Farbensehen zustindi-
gen Zapfen ihre Bedeutung im Vergleich zu
den fiir das Ddmmerungssehen verantwort-
lichen Stibchen. Das fiihrte wohl zu einer
Reduktion der Anzahl der Zapfentypen auf
zwei (blau und grin) und zu einem ent-
sprechend verarmten Farbenschen, wie es
noch heute bei den allermeisten Siugetieren
vorliegt (Jacoss 2009). Lediglich die héheren
Primaten haben unter dem Selektionsdruck
des Frichtefressens das Farbensehen wieder
verbessert. Da Friichte vormals von Vogeln
und Reptilien verbreitet wurden, denen die
Unterscheidung von unreifen, grinen und
reifen, roten oder gelben Friichten moglich
war, hatten frichtefressende Primaten
Vorteile, wenn sie ein Farbunterscheidungs-
vermogen in diesem Bereich ausbildeten
(Jacoss 2009; ONsTEIN et al. 2020). Eine
Duplikation des Gens fiir die Ausbildung
des Opsins fir den Griinrezeptor und
die nachfolgende Verinderung eines der
beiden identischen Gene, die zu einer
Verschiebung der Empfindlichkeit in den
lingerwelligen Rotbereich fithrte, verhalf
fruchtefressenden Primaten der Alten Welt
zu dieser Fihigkeit. Dagegen nutzen friichte-
fressende Neuweltaffen mehrere Allele des
Gens, das fur den Griinrezeptor kodiert, in
einer Weise, dass heterozygote Individuen
trichromatisch sind. Da das Gen fir den

Grinrezeptor auf dem X-Chromosom
liegt, sind nur die heterozygoten Weibchen
trichromatisch, wihrend alle Minnchen
nur ein Allel besitzen kénnen und daher
dichromatisch sind (CARVALHO et al. 2017).
Das verbesserte Farbensehen eréffnete auch
neue Moglichkeiten in der innerartlichen
Kommunikation, was die Ausbildung von
farbigen Korpersignalen beispielsweise bei
Dscheladas und Mandrills zeigt, aber auch
fir uns Menschen von Bedeutung ist, wie
beispielsweise rote Lippen zeigen (WICKLER
1963).

Eine Konsequenz des menschlichen Farben-
schens ist, dass wir Blitenfarben ganz anders
wahrnehmen als Bienen (Abb. 1b, ¢) und
die meisten anderen Bestiuber, an die sich
die Blitenfarben als Locksignale richten,
obwohl das Farbensehen bei Menschen und
den meisten Insekten auf Trichromatizitit,
also drei beteiligten Farbrezeptortypen,
beruht. Wesentliche Unterschiede zwischen
dem Farbensehen von Bienen und dem
des Menschen bestehen darin, dass Bienen
empfindlich fiir ultraviolettes Licht, aber
unempfindlich fiir rotes Licht sind (LuNau
& MAIER 1995). Das erstmals von KARL VON
FriscH nachgewiesene Farbenschen von
Bienen beruhte auf der Unterscheidung
cines blauen (farbigen) Farbplittchens von
grauen Farbplittchen in 15 verschiedenen
Abstufungen von Weil3 bis Schwarz (VON
FriscH 1915; DyER et al. 2015). Das Far-
benschen wurde definiert als die Fahigkeit,
Objekte auf Grund ihrer Farbigkeit und

Abb. 1: Visuelle Orientierung von Insckten. a Gewissersuche des Rickenschwimmers Nosonecta
lanca mittels des von der Wasseroberfliche reflektierten, horizontal polarisierten Lichts mit Anflug,
Aufsteilen in den Brewster-Winkel und Fintauchen. b Spektrale Empfindlichkeit der Fotorezeptoren
der Honigbiene. ¢ Spektrale Empfindlichkeit der Zapfen des Menschen. d Farbtonverschiebung
bei der Falschfarbenfotografie in Bienensicht. e Farbfoto einer HahnenfuB3blite. f Falschfarbenfoto
ciner HahnenfuB3blite mit ultraviolettem bull’s eye.

Fig. 1: Visual orientation in insects. a Detection of water pools by the common backswimmer
Notonecta glanca by means of reflected, horizontally polarized light from the water surface via
approach flight, steepening at the Brewster angle, and plunge reaction. b Spectral sensitivity of the
photoreceptors of the honeybee. ¢ Spectral sensitivity of the cones in humans. d Colour shift in
false colour photography in bee view. € Colour photo of a buttercup flower. f False colour photo
of a buttercup flower with ultraviolet bull’s eye.
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unabhingig von ihrer Helligkeit zu unter-
scheiden. Farbigkeit schlie8t Farbton und
Farbsittigung ein; fir beides sind Hummeln
und Honigbienen empfindlich, wobei
sie allerdings gesittigte Farben spontan
bevorzugen und konditionierte Farben von
anderen Farben nach dem Farbton unter-
schieden (LUNAU 1990; PAPIOREK et al. 2013).
Ultraviolette Farbmuster von Bliiten spie-
len fiir Bienen eine wichtige Rolle (vaN
DER Kool et al. 2019). Gelber Pollen ist
UV-absotbierend und anhand seiner Farbe
von Bienen und Schwebfliegen einfach
zu lokalisieren (OscHE 1979; Lunau &
WACHT 1997; LuNau 2000a, b). Gelbe und
UV-absorbierende Blitenmale imitieren
die Pollenfarbe und fihren die Bienen
beim Landeanflug auf Bliten (Lunau &
WesTER 2017; WILMSEN et al. 2017). Auch
gelbe Bliten besitzen solche gelben und
UV-absotbierenden Blitenmale, die aber
in der UV-reflektierenden Blitenkrone gut
zu erkennen sind. Nach dem Zentrum der
Dartscheibe wurden diese fiir den Menschen
kaum oder gar nicht erkennbaren, fiir Bienen
und andere UV-tiichtige Insekten aber gut
sichtbaren Blutenmale treffend ultraviolettes
Bull’s eye genannt (Abb. e, f; Lunau 2007).
Die beste Methode, die Blitenfarben, wie
Bienen sie sehen, zu bestimmen, sind refle-
xionsspektrofotometrische Messungen (VAN
DER Koor etal. 2019), die jedoch bei kleinen
Strukturen wie Blitenmalen, Staubgefilen
oder gar Pollenkérnern wegen der bendtig-
ten MindestgroBe eines Messflecks und der
unebenen Oberfliche nicht moglich sind.
Traditionell hat man sich mit UV-Aufnah-
men beholfen, um solche Kleinstrukturen
von Bliten aus Bienensicht zu visualisieren.
Wihrend man aus einer Farbaufnahme und
einer UV-Aufnahme derselben Blite ein
etwa vorhandenes UV-Muster auf diese
Weise sehr gut erkennen kann, bereitet
die Interpretation roter Blitenmale und
Strukturen gréBere Schwierigkeiten, da
Bienen rotblind sind und Rot aufler in
roten Strukturen auch in gelben, purpurnen

und weillen Farben enthalten ist. Denn
wihrend es méglich ist, in Gedanken ein
Farbfoto mit einem UV-Foto zu tber-
lagern, ist es schwierig, gleichzeitig den
Rotanteil aus dem Farbfoto wegzudenken.
Eine Falschfarbendarstellung von Bliten
in Bienensicht 16st dieses Problem. Fiir die
Herstellung einer Falschfarbenaufnahme
in Bienensicht werden eine Farbaufnahme
und eine UV-Aufnahme mit einer speziellen
UV-sensitiven Kamera gemacht und in ihre
Komponenten — Blau, Griin, Rot — zerlegt
und mit einem Bildbearbeitungsprogramm
geschildert zusammengebaut, indem Ul-
traviolett als Blau, Blau als Grin, Griin als
Rot dargestellt wird und Rot verworfen wird
(LuNAU & VERHOEVEN 2017; VERHOEVEN
et al. 2018; Abb. 1d). Diese UV-Muster
spielen fir den Landeanflug von Bienen
auf Bliiten eine herausragende Rolle, stellen
sie doch den Ort des ersten Kontaktes der
Antennenspitzen der Bienen mit der Blite
dar, dienen also als Landesignal (LuNAU et
al. 1996; HeuscHEN et al 2006, WILMSEN et
al. 2017).

Rhodopsinmolekiile sind membranstin-
dig; Fotorezeptoren kénnen daher ihre
Empfindlichkeit durch eine VergroBerung
der Membranoberfliche verbessern. Die
unterschiedlichen Grundordnungen der
die Sehpigmente bergenden Rezeptormem-
bran bei Insekten und Sdugetieren fithrt
bei Insekten zu der Fihigkeit, polarisiertes
Licht wahrzunehmen. Lichtquanten wer-
den am hiufigsten absorbiert, wenn die
Schwingungsebene des Lichtes parallel
zur Hauptachse der Rhodopsinmolekiile
ausgerichtet ist. Bei Wirbeltieren sind die
Membranen des lichtempfindlichen Teils zu
Scheiben (discs) gefaltet, die senkrecht zum
einfallenden Licht stehen und auf denen
die Rhodopsinmolekiile in nicht geordneter
Ausrichtung liegen, sodass die Fotorezep-
toren nicht polarisationsempfindlich sind
(CamERON & PuGH 1991). Bei Insekten bil-
den Mikrovillisiume die lichtempfindlichen
Teile der Fotorezeptoren, wobei durch die
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Ausrichtung der schlauchartigen Mikrovilli
mit den angelagerten Rhodopsinmolekiilen
eine natltrliche Polarisationsempfindlichkeit
(Dichroismus) entsteht. Insekten besitzen
also primir dichroitische Fotorezeptoren,
die auf die Schwingungsebene der ein-
fallenden Lichtquanten reagieren und fiir
linear polarisiertes Licht einer bestimmten
Schwingungsrichtung empfindlicher sind.
Die Wahrnehmung von Farben und Struktu-
ren wird durch polarisiertes Licht verindert;
daher sind bei den fir das Farbensehen
genutzten Farbrezeptoren der Insekten
die Mikrovillisaume verdrillt, sodass die
Polarisationsempfindlichkeit aufgehoben
wird und das Farbensehen nicht mit dem
Polarisationssehen tiberlagert wird.

Die Polarisationsempfindlichkeit der Foto-
rezeptoren kann jedoch zur Orientierung
eingesetzt werden. Linear polarisiertes Licht
entsteht beim Durchgang des Sonnenlichtes
durch die Atmosphire sowie nach Reflexion
des Sonnenlichtes an glinzenden Oberfl-
chen wie beispielsweise Wasser. Ommatidi-
en, die sich auf die Wahrnehmung des Po-
larisationsmusters des Himmels spezialisiert
haben, liegen bei Honigbienen am dorsalen
Rand der Komplexaugen, sind nicht ver-
drillt, ausschlieBlich fiir ultraviolettes Licht
empfindlich und durch die gleichsinnige
Ausrichtung der membranstindigen Rho-
dopsinmolekiile hoch polarisationsempfind-
lich (WEHNER et al. 1975). In jedem dieser
spezialisierten Ommatidien liegen Rezepto-
ren mit orthogonal zueinander ausgerichte-
ten Mikrovillisiumen, sodass das polarisierte
Licht helligkeitsinvariabel wahrgenommen
werden kann, wenn die Stirke der Erre-
gungen der Rezeptoren mit den senkrecht
zueinander ausgerichteten Mikrovillisiumen
gegeneinander verrechnet wird (LABHARDT
1980). Der Riickenschwimmer Notonecta
glanca und andere wasserlebende Insekten
nutzen ihre Polarisationsempfindlichkeit
zur Detektion von Wasserflichen (Schwinp
1985). Im Flug stellen Riickenschwimmer
ihren Korper so an, dass sie das horizontal
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von Wasseroberflichen reflektierte Licht
in einem zur Detektion nahezu optima-
len Winkel sehen (Abb. 1a). Erkennen
sie eine Wasseroberfliche, steilen sie den
Anflugwinkel bis zum fir die Detektion
von linear polarisiertem Licht optimalen
Brewster-Winkel auf und sttirzen sich dann
gegebenenfalls kopfuber ins Wasser, damit
sie als tberkompensierte Tiere nicht auf
der Wasseroberfliche liegen bleiben, son-
dern eintauchen kénnen (ScHwIND 1984).
Das Polarisationssehen bleibt stéranfillig:
Flache Gewisser mit farbigem oder hellem
Untergrund sind schwerer zu detektieren
als Gewisser mit dunklem Untergrund, da
hier die durch das polarisierte Licht erzeugte
Erregung nicht durch die durch das Farbsig-
nal beigemengte Erregung tiberlagert wird.
Wasserlebende Insekten lassen sich daher
optimal mit glinzenden, schwarzen Folien
fangen, landen aber auch auf Gewichshaus-
dichern, feuchten TeerstraBen und anderen
glinzenden Oberflichen (ScHwiND 1989).

Das rdumliche Auflésungsvermégen bei
Komplexaugen ist abhingig von der An-
zahl der Ommatidien, bei Linsenaugen von
der Anzahl der Fotorezeptoren. Libellen
besitzen bis zu 20.000 Ommatidien, Men-
schen 6.000.000 Zapfen. Blitenbesuchende
Insekten wie Hummeln, Honigbienen oder
die Schwebfliege Rbingia campestris (Abb. 2a)
besitzen mehr als 6.000 Ommatidien (eigene,
unpublizierte Zihlung). Schon daran ldsst
sich das um GréBenordnungen schlechtere
Auflésungsvermogen bei Insekten erken-
nen. Zudem erfassen die Komplexaugen
mit ihrer geringeren Anzahl von Omma-
tidien einen groBeren Blickwinkel. Nachts
ist das raumliche Auflésungsvermdégen von
nachtaktiven Insekten noch geringer, da
beim optischen Superpositionsauge Licht,
das in ein bestimmtes Ommatidium fillt,
Fotorezeptoren in mehreren bis vielen
benachbarten Ommatidien reizen kann,
da die optische Isolation der Ommatidien
bei diesem Augentyp nicht vorhanden ist.
Sdugetiere haben mit den Stibchen eigene
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Fotorezeptoren fiir das Dimmerungsschen;
beim Menschen sind das 120 Millionen Stab-
chen; dennoch ist das raumliche Auflésungs-
vermogen in der Ddmmerung geringer, weil
viele Stibchen ihre Erregung auf dasselbe
nachgeschaltete Neuron projizieren (Kon-
vergenz), ihr Durchmesser groB3er als der der
Zapfen ist und weil der Bereich schirfsten
Sehens, die Fovea centralis, nur Zapfen auf-
weist. Sowohl nachtaktive Insekten wie auch
nachtaktive Sdugetiere haben ein Tapetum
entwickelt, eine Spiegelschicht hinter der
Retina, die es ermdglicht, Lichtquanten, die
nicht absorbiert wurden, zu reflektieren, so-
dass auf ihrem Riickweg aus dem Auge eine
weitere Chance zur Lichtquantenabsorption
besteht; solche Tiere haben leuchtende Au-
gen, wenn sie mit einer starken Lichtquelle
angestrahlt werden, wobei das Leuchten aus
den nicht im Auge absorbierten Lichtquan-
ten resultiert.

Sexualdimorph ausgebildete Augen sind
ein Kennzeichen fiir eine visuell orientier-
te Partnersuche der Minnchen. Dorsale
Augenteile von Minnchen sind hiufig fur
die Partnerfindung optimiert, extrem beim
Turbanauge eciniger Eintagsfliegen (Srva-
RAMAKRISHNAN & VENKATARAMAN 1985;
Abb. 6m). Zahlreiche weitere Faktoren wie
Anzahl der Rezeptortypen, Konvergenz der
Rezeptoreinginge, Durchmesser der Om-
matidien bzw. Zapfen und bei Insekten der
Ommatidiendivergenzwinkel beeinflussen
das rdumliche Auflésungsverméogen. Be-

reiche schirfsten Sehens im Siugetierauge
weisen ausschlieBlich Zapfen und keine
Stibchen auf und besitzen daher fir das
Tageslichtsehen eine hohe rdumliche Auf-
I6sung, Da auch Insekten hiufig regional
spezialisierte Augenteile besitzen, sollte
das riumliche Auflésungsvermogen fiir
bestimmte Insekten und bestimmte Orien-
tierungsleistungen experimentell bestimmt
werden. Die angeborene Risselreaktion
der Schwebfliege Eristalis tenax auf die
gelbe UV-absorbierende Pollenfarbe eignet
sich fiir solch einen Test. Der Test ergab,
dass Minnchen wie Weibchen auf 0,2 mm
grof3e Bliitenmale mit einem Riisselreflex
reagieren (RIEDEL & LuNau 2015; Abb. 2e);
das entspricht der GréBe eines sehr groBen
Pollenkorns etwa von einer Kirbisbliite.
Dieses Ergebnis zeigt, dass selbst ange-
borene, spontan ausgefithrte Verhaltens-
weisen bei Insekten mit einem sehr hohen
riumlichen Auflésungsvermégen verkniipft
sein kénnen. Mit absoluter oder differenti-
eller Konditionierung lieBen sich eventuell
noch bessere Ergebnisse erzielen (DYER &
Crrrrka 2004). Der optisch ausgeloste Riis-
selreflex bei Eristalis tenax ist jedoch nicht
konditionierbar, sodass sich diese Fliege
einer weiteren Priifung entzieht (LUNAU et
al. 2018; NEIMANN et. 2018). Das vorlie-
gende Ergebnis macht jedoch verstindlich,
wie kleine bis sehr kleine Blitenmale das
Verhalten von Schwebfliegen auf Bliten
beeinflussen koénnen, denn diese Schwebflie-

Abb. 2: Blitenbesuchende Schwebfliegen. a Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme des Kop-
fes der Nasenfliege Rhingia campestis. b Nasenfliege beim Pollenfressen in einer Bliite des Driisigen
Springkrauts Impatiens glandulifera. ¢ Nasenfliege beim Pollenfressen in einer Blite der Sumpf-
schwertlilie Iris psendacorns. d Nasenfliege beim Pollenfressen von der Narbe einer Nelke. e Naive
und nicht trainierte Scheinbienen-Keilfleckschwebfliege Eristalis tenax zeigt einen Risselreflex auf
ein sehr kleines gelbes Blitenmal im Attrappenversuch, sodass es von den aufgeklappten Labellen
vollstindig verdeckt wird; ein anderes Mal derselben Gréf3e ist zu sehen.

Fig. 2: Flower-visiting hoverflies. a SEM picture of the head of a nosefly Rhingia campestis. b Nosefly
eating pollen in a flower of the Himalayan balsam Impatiens glandulifera. ¢ Nosefly eating pollen in
a flower of the yellow flag Iris pseudacorns. d Nosefly eating pollen from the stigma of a carnation.
e Naive and non-trained dronefly Eristalis tenax showing proboscis reflex towards a very small yellow
floral guide in flower-dummy experiment such that the guide is completely covered by the spread
labella; another floral guide of the same size is visible.
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gen laufen auch zunichst auf diese gelben
und UV-absorbierenden Blitenmale zu,
bevor sie mit dem Vorstrecken des Rissels
darauf reagieren (DINKEL & Lunau 2001).
Vergleichende Untersuchungen an Fliegen,
tberwiegend Schwebfliegen, zeigten, dass
der angeborene Risselreflex auf gelbe, UV-
absorbierende Farben weitgehend auf die
Gattung Eristalis beschrinkt ist (STERNKE-
HorrManN & Lunau 2015).

Blitenpflanzen kénnen die Auswahl ihrer
Blitenbesucher und Bestiuber durch die
Blitenfarbe beeinflussen. Bienen sind rot-
blind und bevorzugen gesittigte Farben bei
der Wahl der zu besuchenden Bliten (Lunau
& MaIEr 1995; Abb. 1b). Die meisten der
von Kolibris bestiubten Bliten sind rot
und absorbieren ultraviolettes Licht, sodass
sie Bienen in einem ungesittigten Bienen-
schwarz erscheinen. Die zweithdufigste
Blutenfarbe der von Kolibris bestiubten
Bluten ist ein UV-reflektierendes Weil3
(PorscH 1931), sodass Bienen sie in einem
ungesittigten Bienenweil3 sehen. Dass diese
Farben von Vogelblumen als sensorische
Filter gegen Bienen ecingesetzt werden, un-
terstlitzen zahlreiche Beobachtungen, die
Bienen als Nektarriuber und Pollendiebe
dokumentieren, ohne dass diese Bienen
beim Blitenbesuch die Bliuten bestiuben.
Wie diese floralen Filter zu einer Verringe-
rung des Blitenbesuchs durch Bienen fih-
ren, zeigen Experimente. Bienenbestiubte
rote Bluten in Stidamerika reflektieren
UV-Licht im Unterschied zu vogelbestiub-
ten roten Bliten und bienenbestiubte
weille Bluten absorbieren UV-Licht im
Unterschied zu vogelbestiubten weillen
Bliiten, sodass sie fir die Bienen gesittigt
Bienenblaugrin aussehen (LuNau et al.
2011). In Spontanwahltests naiver Kolibris
und Prachtbienen (Euglossinae), die in
Kifigexperimenten durchgefiihrt wurden,
zeigte sich eine Priferenz der Prachtbienen
fir rote, UV-reflektierende gegentiber roten,
UV-absorbierenden Bliitenattrappen sowie
eine Priferenz fur weille, UV-absotrbierende

gegeniiber weillen, UV-reflektierenden Bli-
tenattrappen, wihrend Kolibris keinerlei
Farbpriferenz zeigten (LUNAU et al. 2011).
Inzwischen wurde diese sogenannte Bienen-
Vermeidungs-Hypothese (bee-avoidance
hypothesis) der Vogelblumen auch erfolg-
reich im Feld getestet an Farbmorphen des
Kostwurz, Costus arabicus: Fir Bienen weni-
ger auffillig gefirbte, pinke Bliten werden
gegentber weilen Bliten weniger hiufig
von Bienen, nicht aber Kolibris besucht
(BErGAMO et al. 20106). Der sensorische Aus-
schluss von Bienen tiber die Blitenfarbe von
vogelbestiubten Bliten lie3 sich auch in der
Bliutenpflanzengemeinschaft der Serra de
Cipo, einer montanen Savanne in Brasilien,
nachweisen (DE CAMARGO et al. 2019) und
gilt wohl sogar weltweit (CHEN et al. 2020,
LuNaU & GERTEN 2020). Interessanterweise
gibt es auch gelbe, vogelbestiubte Bliiten,
die sich von gelben, bienenbestiubten
Bliten farblich unterscheiden. Gelbe,
vogelbestiubte Bliten sind komplett gelb
und UV-absorbierend gefirbt, wihrend
bei den meisten gelben, bienenbestiubten
Bliten lediglich die Blitenmale gelb und
UV-absorbierend gefirbt sind, wihrend der
groB3e Rest der gelben Bliiten UV-Licht re-
flektiert. In diesen Fillen kénnte das Fehlen
cines Bliitenmals fir Bienen ein derart gro-
Bes Hindernis beim ziigigen Auffinden der
Belohnung darstellen, dass sie diese Bliiten
meiden, wihrend Végel offenbar ohne die
Fihrung durch anders gefirbte Blitenmale
die Bliiten erfolgreich nutzen kénnen, wie
Verhaltensversuche nahelegen (PAPIOREK
et al. 2016).

Ahnliche sensorische Filter durch Bliiten-
farben liegen wohl auch bei stiidafrikanischen
Blitenpflanzen wie der Pagoden-Lilie
(Whiteheadia bifolia, Hyacinthaceae) und
Hyobanche-Arten (Orobanchaceae) (WESTER
2011a, b), die von Elefantenspringriisslern
der Gattung Elephantulus bestaubt werden,
vor, deren Bliten unscheinbar grin oder
schwarz gefirbt, also wenig attraktiv fir Bie-
nen sind, was aber fiir die vorwiegend olfak-
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torisch otientierten, aber mit Farbensehen
ausgestatteten Elefantenspringriissler ohne
Bedeutung ist (WesTER 20112, b; WESTER et
al. 2019; THUs et al. 2020).

Obwohl unauffillig fiir Bienen, werden
schwarze Blumen gelegentlich auch von
Bienen bestdubt, wobei angenommen witd,
dass diese Blitten ausnahmsweise Wirme als
Belohnung anbieten und die dunkle Farbe
zur rascheren Erwirmung der Bliiten nach
Sonnenaufgang beitrigt und somit darin
ibernachtenden Bienenminnchen einen
Vorteil beim morgendlichen Beginn der
Suche nach Weibchen verschafft. Schwertli-
lien der Gattung Oncocyclus (SAPIR et al. 2000
VEREECKEN et al. 2013) besitzen ebenso
wie die hdufigen Serapias-Orchideen (Abb.
3d) sehr dunkle Bliten, in bzw. auf denen
Bienenminnchen bestimmter Gattungen
nichtigen und diese dabei bestiuben (Abb.
3e). Ein anderes Beispiel ist der sogar Nektar
produzierende Hermesfinger Hermodactylus
tuberosus, der tagstiber von zahlreichen Bie-
nen zur Nektaraufnahme besucht, aber auch
von Bienenminnchen gerne als Schlafplatz
genutzt wird (LuNau mdl. Mitteilung; Abb.
3g, h). Die dunklen Bliiten von Ophrys belene
wurden sogar als Imitation eines Schlafplat-
zes interpretiert, da diese wie ein dunkler
Eingang zu einer Hohle aussehen (PAuLus
& Gack 1993).

Manche Insekten sind durch die Farbigkeit
ihrer Augen auffillig (Abb. 4a-d). In den
meisten Fillen sicht man die Farben der
Schirmpigmente, die einzelne Ommatidien
optisch gegeneinander isolieren, durch eine
durchsichtige Cornea wie etwa die roten
Schirmpigmente bei der Schwarzbauchi-
gen Taufliege Drosophila melanogaster. Diese
Farbe ist wichtig, denn im Unterschied zu
Sdugetieren werden bei Insekten gebleichte
Sehpigmente, Metarhodopsine, erst durch
die Absorption eines Lichtquants wieder
aktiviert. Die roten Schirmpigmente von
D. melanogaster transmittieren das zur Foto-
rekonversion einiger Metarhodopsine geeig-
nete rote Licht, sodass die Empfindlichkeit
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des Auges verbessert wird, indem rotes Licht
nicht von den Schirmpigmenten absorbiert
wird, sondern zwischen den Ommatidien
wechseln kann (STAVENGA et al. 2017a). Bei
einigen Insekten wie etwa einigen Kleinli-
bellen und Schwebfliegen (Abb. 4a) sind die
Schirmpigmente dunkel und lediglich im di-
stalen Bereich farbig, sodass die Augenfarbe
sich in die Kérperzeichnung einfiigt.

Nur bei Fliegen gibt es farbige Augen, deren
Augenfarbe auf einer farbigen Cornea be-
ruht (KNUTTEL & LuNau 1997; Lunau 2014).
Besonders auffillig sind die Corneafarben
bei Bremsen (Tabanidae), Bohrfliegen
(Tephritidae) und Langbeinfliegen (Doli-
chopodidae) (LuNAU & KNUTTEL 1995; Abb.
4b). Die Funktion der farbigen Hornhaute
ist unbekannt. Es wurden verschiedene
Hypothesen vorgeschlagen wie Tarnung,
Balzsignal (bei der Regenbremse Haematopota
Pluvialis (Abb. 4c) ist das Corneafarbmuster
sexualdimorph ausgebildet), Polarisations-
schen, Ermdglichung des Farbensehens bei
monochromatischen Tieren, wobei untet-
schiedliche Filter der Ommatidienhornhiute
verschiedene spektrale Empfindlichkeiten in
Zusammenarbeit mit einem einzigen Foto-
rezeptortyp erzeugen (STAVENGA 2002) und
spektrales Tuning durch Verdnderung der
spektralen Empfindlichkeit der Fotorezep-
toren durch die Filterwirkung der farbigen
Cornealinsen (STAVENGA et al. 2017b) in
Analogie zu Ritterfaltern, die Pigmentfilter
im dioptrischen Apparat aufweisen (ARIKA-
wA et al. 1999).

Hier soll lediglich eine weitere Hypothese
von mir vorgestellt werden, die unverdffent-
lichte Lichtbeugungshypothese. In normalen
Appositionsaugen sind die Rhabdomere, die
lichtempfindlichen Teile der Retinulazellen
eines Ommatidiums, fusioniert und blicken
als geschlossenes Rhabdom auf einen
Objektpunkt. Fliegen besitzen neuronale
Superpositionsaugen, bei denen die Rhab-
domere eines jedem Ommatidiums nicht
fusioniert sind und auf sieben verschiedene
Objektpunkte gerichtet sind. Dazu zihlen
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ein Tandem aus Farbrezeptoren (R7/8) und
sechs griin-sensitive Retinulazellen (R1-0),
die zusitzlich eine hohe Empfindlichkeit im
ultravioletten Wellenldngenbereich besitzen
durch UV-absorbierende Antennenpigmen-
te. Diese Retinulazellen R1-6 benachbarter
Ommatidien, die auf denselben Objekt-
punkt gerichtet sind, werden neuronal
superponiert, indem die Erregungen dieser
sechs Retinulazellen auf eine sogenannte
Cartridge gebiindelt werden (KIRSCHFELD
1973). Dadurch wird das Auge sechsfach
lichtstirker, was sowohl in der Dimmerung
als auch bei der visuellen Flugkontrolle der
als rasante Flieger bekannten Dipteren von
Vorteil ist (LAND & Nirsson 2002) und auch
das zeitliche Auflésungsvermégen verbes-
sert. Das zeitliche Auflésungsvermégen ist
fir die visuelle Flugkontrolle wichtig und
bei Fliegen mehr als zehnmal hher als beim
Menschen, bei dem es bei ca. 20 Bildern pro
Sekunde liegt. Einzig einige Bremsen errei-
chen Fluggeschwindigkeiten von 145 km/
Stunde und fliegen den Immelmann-Turn
etwa nach der Entdeckung eines Weibchens
in einiger Entfernung (WILKERSON & BUTLER
1984), wobei sie durch einen halben Uber-
schlag die Flugrichtung umkehren und dann
aus der Ruckenlage mit einer halben Rolle
wieder in die Normalfluglage kommen. Bei
der neuronalen Superposition ist entschei-

dend, dass nur die visuelle Information der
neuronal superponierten Retinulazellen
verarbeitet werden, damit das rdumliche
Auflésungsvermogen erhalten bleibt. Die
Ommatidiendurchmesser im Insektenauge
sind gering, sodass punktférmige Lichtquel-
len nicht punktférmig auf Hohe der distalen
Enden der Rhabdomere der Fotorezeptoren
abgebildet werden, sondern in Form von
Beugungsscheibchen (Airy discs; Abb. 4e,
f) (LaxD & NirssoN 2002). Allerdings sind
die Beugungsscheibchen, die im Auge auf
Hohe der distalen Rezeptorenden entstehen,
unter Umstinden groBer als die Abstinde der
Retinulazellen desselben Ommatidiums. So
kommt es dazu, dass Licht von einem Objekt-
punkt auf zwei benachbarte Retinulazellen
projiziert wird, die unterschiedlichen Cart-
ridges zugeordnet sind (Abb. 4g). Dadurch
wird das rdumliche Auflésungsvermdogen
verschlechtert. Da die GroBe der Beugungs-
scheibchen wellenlingenabhingig ist, kann
das Filtern des roten und griinen Lichts durch
die farbige Cornea den Anteil der korrekt
zugeordneten Lichtquanten erh6hen. Die
Beugungsscheibchen von ultraviolettem und
blauem Licht sind kleiner, sodass die Energie
allein von den zugehérigen Retinulazellen
aufgefangen wird (Abb. 4h).

Honigbienen kénnen mittels der Tanzspra-
che genaue Informationen iiber die Entfer-

Abb. 3: Bliten mit alternativen Belohnungen fiir Insekten. a Farbfoto einer Klatschmohnbliite (Papa-
ver rhoeas). b UV-Foto einer Klatschmohnbliite. ¢ Falschfarbenfoto einer Klatschmohnblite. d Biene
nichtigt in der Bliite einer Serapias-Otrchidee. e Biene mit Pollinarien einer einer Serapias-Orchidee.
f Pseudokopulationen von Tetralonia berlandi-Miannchen auf Ophrys heldreichii. g Langhornbienenminn-
chen im Anflug auf eine Bliite des Hermesfingers Hermodactylus tuberosus. h Langhornbienenminn-
chen schlafend in einer Bliite des Hermesfingers Hermodactylus tuberosus. i Spiegelragwurz Ophrys
specutum und ihr Vorbild, das Dolchwespenweibchen Campsoscolia ciliata. j UV-Foto einer Blite der
Spiegelragwurz Ophrys speculum und ihres Vorbildes, des Dolchwespenweibchens Campsoscolia ciliata.
Fig. 3: Flowers with alternative rewards for insects. a Colour photo of the flower of red poppy
(Papaver rhoeas). b UV-photo of the flower of red poppy. ¢ False colour photo of the flower of red
poppy. d Bee sleeping in a flower of a Sergpias orchid. e Bee with pollinatia of a Serapias orchid.
f Pseudocopulation of Tezralonia berlandi males on Ophrys heldreichii. g Long-horned bee male approach-
ing a flower of snake’s-head Hermodactylus tuberosus. h Long-horned bee male sleeping in a flower of
snake’s-head Hermodactylus tuberosus. i Mirror orchid Opbrys speculun and its model, the female scoliid
wasp Campsoscolia ciliata. j UV-photo of the flower of the mirror orchid Ophrys speculum und and its
model, the female scoliid wasp Campsoscolia ciliata.
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nung einer Futterquelle zum Stock kommu-
nizieren tiber die Anzahl der Schwinzellaufe
pro Zeiteinheit, wobei gro3ere Entfernun-
gen durch weniger Schwinzelldufe pro
Zeiteinheit kodiert werden. Kopfzerbrechen
bereiteten den Forschern Hypothesen
zur Messung der Entfernungen durch die
tanzenden Bienen. Liegt die Futterquelle
bergaufwirts vom Stock oder gegen die
Windrichtung, werden groBere als die
tatsichlichen Entfernungen angegeben
(von FriscH 1965). Flugzeit, Zihlung der
Fliigelschlige und Nektarverbrauch zur Ent-
fernungsmessung wurden vorgeschlagen,
die Messung des optischen Flusses wurde
schlieBlich als der relevante Mechanismus
gefunden. Die dabei am Ommatidienraster
vorbeizichenden optischen Umgebungsele-
mente wirken wie ein Tachometer. Trainiert
man Bienen etwa in einem Tunnel mit Strei-
fenmuster, in der Mitte Zuckerwasser zu
finden, so suchen die vortrainierten Bienen
im Test bei engerem Streifenmuster, das
einen intensiveren optischen Fluss erzeugt,
vorzeitig nach der Futterquelle, wihrend
sie bei weiterem Streifenmuster nach der
Tunnelmitte die Futterquelle vermuten
(SriNIvASAN et al. 2000). Die Gewichtung

von Farbe, Entfernung zum Stock und
Duftmarkierung einer Futterquelle kann bei
Honigbienen und stachellosen Bienen im
Vergleich unterschiedlich sein. Wihrend fur
Honigbienen die Farbe der Futterquelle der
wichtigste Parameter ist, sind fiir manche Ar-
ten der stachellosen Bienen die Duftmarken
oder die Entfernung der Futterquelle zum
Stock wichtigere Kriterien fiir die Wahl der
Futterquelle (KOETHE et al. 2020)

Die Satellitenfliege Miltogramma oestraceum
nutzt zur Wirtsfindung ihre hervorragende
visuelle Orientierung, Sie folgt Bienen, etwa
Andrena-Weibchen, auf dem Flug zum Nest
(Abb. 5a), setzt sich dann in Nestnihe hin
und wartet, bis das Weibchen das Nest
besucht und wieder verlassen hat, um dann
das Nest rtickwirts laufend zu besuchen und
im Nestinneren ein Ei zu legen (Abb. 5b;
VEREECKEN et al. 2006). Es kann am Nest-
eingang sogar zu Konflikten mit anderen Pa-
rasiten wie den kleptoparatitischen Wespen-
bienen der Gattung Nomada kommen (Abb.
5b). Manche Solitirbienen treiben daher
enormen Aufwand, um ihre viele Monate in
den Nestzellen ausharrenden Nachkommen
vor Feuchtigkeit, Pilz- und Bakterienbefall
und Parasiten zu schiitzen und nutzen daher

Abb. 4: Farbige Cornealinsen bei Fliegen. a Schwebfliege Eristalinus taenigps mit pigment-basiertem
Streifenmuster auf den Komplexaugen. b Paarung der Bohrfliege Urgphora quadrifasciata auf einer
Flockenblume. ¢ Regenbremse Haematgpota pluvialis beim Blutsaugen auf der Hand des Autors.
d Flugbalz des Midnnchens der Langbeinfliege Sciapus platypterus mit Prisentation der Tarsen der Mittel-
beine aus der Position des Weibchens. e Linsenauge mit schematischer Darstellung einer punktférmigen
Abbildung eines punktférmigen Objekts auf der Retina. f Linsenauge mit schematischer Darstellung
einer Beugungsscheibe bei der Abbildung eines punktférmigen Objekts auf der Retina. g Neuronale
Superposition der Erregung von sechs Retinulazellen sechs benachbarter Ommatidien im Komplexauge
einer Fliege. h Beugungsscheibe von kurzwelligem blauem Licht, lingerwelligem griinem Licht und
langwelligem rotem Licht am apikalen Endes der Rhabdomeren eines Ommatidiums.

Fig. 4: Coloured cornea lenses in flies. a Hoverfly Eristalinus taeniops with pigment-based striped
pattern on the compound eyes. b Mating of the tephritid fly Urgphora quadrifasciata on a knapweed
flower. ¢ Common horsefly Haematopota pluvialis sucking blood from the hand of the author.
d Courtship on the wing of the long-legged fly Sciapus platypterns displaying the tarsi of the middle leg
viewed from the position of the female. e Lens eye with scheme of the point-shaped representation
of a point-shaped object on the retina. f Lens eye with scheme of the Airy-disc representation of
a point-shaped object on the retina. g Neural superposition of the excitation of six retinula cells
from six neighbouring ommatidia in the compound eye of a fly. h Airy-disc of short-wave blue
light, middle-wave green light, and long-wave red light at the apical end of the rhabdomeres in one
ommatidium.
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fiir den Nestbau Mértel (Abb. 5¢), Blattsti-
cke (Abb. 5d) oder Pflanzenwolle (Abb. 5g),
die sogar mit Pflanzenexudaten imprigniert
wird (Errz et al. 2015).

3. Héren und Lauterzeugung

Insekten besitzen kein einheitliches Héror-
gan wie Sdugetiere mit dem Ohr. Insekten
haben Tympanalorgane, also Trommelfelle,
an unterschiedlichen Kérperteilen entwi-
ckelt (Kai et al. 2003). Feldheuschrecken
besitzen Trommelfelle in den Vorderbeinen,
Zikaden im Abdomen. Trommelfelle ermdg-
lichen Horen, da der auf das Trommelfell
auftreffende Schall durch seinen Schalldruck
das Trommelfell verformt. Diese Verfor-
mung wird mittels spezieller Sinneszellen
gemessen. Schaben haben spezialisierte
Horhaare entwickelt, die auf geringste Luft-
bewegung mit Auslenkung reagieren, die
ebenfalls gemessen werden kann. Miicken
haben ein Hérvermégen auf ganz anderer
Basis entwickelt. Die Fiihler der Midnnchen
sind stark gefiedert und schwingen mit den
durch die eintreffenden Schallwellen beweg-
ten Luftmolekiile mit. Diese Auslenkungen
des Pedicellus (zweites Fithlerglied) werden
ebenfalls gemessen. In allen Fillen sind
mechanorezeptive Sinneshaare, die in Sko-
lopidialorganen zusammengefasst werden,
an der Messung von Auslenkungen beteiligt.
Skolopidialorgane kénnen die Auslenkung

ganz normaler Borsten messen; diese
Borsten kénnen aber auch stark verkirzt
oder sogar in den Korper eingelagert sein.
Bundel von Sinnesborsten mit Skolopidien
sind feine Messinstrumente, um Bewegun-
gen zwischen Kopf und Thorax zu messen
oder aber Auslenkungen von Trommel-
fellen oder des Pedicellus gegeniiber dem
Grundglied. Neben diesem Schalldruck- und
Schallschnelle-Messprinzipen gibt es bei
Laubheuschrecken und Grillen auch das
Schalldruckdifferenz-Messprinzip, wobei
die Trommelfelle in den Vorderbeinen von
beiden Seiten beschallt werden. Wihrend
eine Seite des Trommelfells, die auch von
auBerhalb sichtbar ist, direkt dem eintreffen-
den Luftschall ausgesetzt ist, wird die andere
Seite des Trommelfells tber Tracheen von
der anderen Korperseite beschallt.

Interessant ist der 6kologische Kontext,
in dem das Horvermdgen von Insekten
eine Rolle spielt. Bei vielen Insekten sind
neben dem Hoérvermégen auch Organe zur
Schallerzeugung ausgebildet. Bei Zikaden
singen lediglich die Mdnnchen mittels einer
einzigartigen Cuticularplatte, die in hoher
Frequenz durch einen sogenannten Trom-
melmuskel verformt wird und dabei manch-
mal an der menschlichen Schmerzgrenze
hérbare Laute erzeugt. Bei Heuschrecken ist
das Gesangsvermégen der Minnchen mehi-
fach konvergent entstanden. Stridulierende
Feldheuschrecken reiben eine Schrillleiste an

Abb. 5: Nestbiologie von Bienen. a Satellitenfliege Miltogramma oestacenm folgt einem Weibchen von
Andrena clarkella im Flug zum Nesteingang. b Satellitenfliege und kleptoparasitische Wespenbiene
der Art Nomada lathburiana am Nesteingang einer Wirtsbiene. ¢ Mortelbienenweibchen Chalicodona
parientia beim Nestbau. d Blattschneiderbiene Megachile ericetorum transportiert ein Blattstiick zum
Nest. e Minnchen der Wollbiene Anthidiun manicatum attackiert eine Erdhummelkénigin. Beachte die
finf Dornen am Hinterleibsende. f Paarung von Wollbienen an einer Wollziestblitte Szachys byzantina.
g Weibchen der Wollbiene Anthidium manicatum sammelt Pflanzenwolle am Stingel des Wollziests.
Fig. 5: Nesting biology of bees. a Satellite fly Miltogramma oestacenm follows a homing female of
Andrena clarkella towards the nest entrance. b Satellite fly and cleptoparasitic cockoo bee of the species
Nomada lathburiana at the nest entrance of a host bee. ¢ Female Chalicodoma parientia building the nest
wall. d Leaf-cutting bee Megachile ericetorum carries a piece of green leaf to the nest. e Male of wool
carder bee Anthidinm manicatum attacks a queen of a bumblebee. Note the five spines at the end of
the abdomen. f Mating of wool carder bees on the flower the lamb’s ear Stachys byzantina. g Female
of wool carder bee Anthidium manicatum collects wool at the stem of a lamb‘s ear.
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den Hinterbeinen gegen eine Schrillkante an
den Vorderfligeln. Laubheuschrecken rei-
ben die Vorderfligel gegeneinander, wobei
die Schallabstrahlung durch einen sogenann-
ten Spiegel verbessert wird. Grillen erzeugen
in gleicher Weise Laute, jedoch sind hier
Schrillleiste und Schrillkante gegentber
Laubheuschrecken auf vertauschten Fligeln
angebracht. Auch Lauterzeugung durch
Mandibelknirschen kommt bei Knarrschre-
cken wie der Italienischen Schénschrecke
(Calliptamus italicns) vor. Viele Kifer stridu-
lieren zur Feindabwehr; wiederum vielfach
konvergent ausgebildet sind die Strukturen,
die zur Erzeugung der Stridulationslaute ein-
gesetzt werden. Beim Lilienhdhnchen und
anderen Arten der Zirpkifer (Criocerinae)
stridulieren beide Geschlechter mittels eines
Zirporgans, das aus einer Reihe paralleler
Kutikula-Rippen auf dem letzten sichtbaren
Hinterleibstergit und Kutikulazihnchen auf
der Unterseite der Fliigeldeckennaht besteht,
wobei ein Hérvermdgen nicht ausgebildet
ist (ScHmiTT 1994), sodass eine Stridulation
zur Abwehr vermutet werden kann. Viele

Nachtfalter besitzen ein Hérvermogen,
dass zur Wahrnehmung der Ortungslaute
von jagenden Fledermiusen eingesetzt
wird. Auffillig sind die Reaktionen nach
dem Hoéren der Fledermausortungslaute:
Viele Nachtfalter lassen sich fallen oder
schieBen gar zu Boden, um den Angriffen
der Fledermiduse zu entkommen (ROEDER
1975; MILLER 1983).

Bei Stechmiicken sind die Hérorgane sexu-
aldimorph ausgebildet. Das Hérorgan der
Minnchen im Pedicellus der Fiihler ist abge-
stimmt auf die Wahrnehmung des Flugtons
der Weibchen, wobei der eigene Flugton und
der Flugton anderer Mdnnchen weniger gut
gehort wird (BELron 1994). Die oftmals
in den Abendstunden tber Tandmarken
stehenden Mickenschwirme bestehen nur
aus Minnchen; gelegentlich 16sen sich ein
oder mehrere Minnchen aus dem Schwarm,
um sich auf ein sich naherndes Weibchen zu
stirzen. Manche parasitischen Fliegen sind
in der Lage, ihre Wirtsarten an deren cha-
rakteristischen Balzlauten zu erkennen wie
beispielsweise die blutsaugenden Froschmii-

Abb. 6: Besonderheiten bei Insekten. a Junge Kénigin einer Pseudomyrmex-Ameise bricht sich die
Fligel ab. b Junge Koénigin einer Pseudomyrmex-Ameise am Nesteingang des Dorns einer Biiffel-
hornakazie. ¢ Chtra guadripunctata nach der Eiablage mit dem in ein Ameisennest fallenden Ei.
d Ameisensackkifer Chtra guadripunctata vor der Eiablage bei einem Angriff eines Eiparasiten.
e Langbeinfliege der Gattung Argyra in Vorderansicht. f Langbeinfliege der Gattung Argyra in Riick-
ansicht. g Langbeinfliege der Gattung Condylostylus auf einem Blatt. h Dieselbe Langbeinfliege ist
nach Klappgerdusch des Spiegels der Kamera aus dem Bild geflogen. i Larve eines Sandlaufkifers
der Gattung Cicindela auB3erhalb seiner Réhre. j Larve eines Sandlaufkifers der Gattung Cicindela in
seiner Nestrohre. k Larve eines Sandlaufkifers der Gattung Cicindela wird von Ameisen angegriffen.
1 Wegwespe der Gattung Podalonia beim Werkzeuggebrauch: Stein als Hammer zum Nestverschluss.
m Turbanaugen des Midnnchens einer Eintagsfliege. n Froschmiicken (Corethrellidae) am Kopf eines
Frosches in Costa Rica. o Vespichorie von 1espa velutina an Stemona tuberosa in Kunming (China).
Fig. 6: Particularities in insects. a Young queen of Pseudomyrmex ant breaks her wings. b Young queen
of Pseudomyrmex ant at nest entrance of the thorn of a swollen-thorn acacia. ¢ Chtra guadripunctata
after egg-laying with the egg falling into an ant nest. d Four spotted leaf beetle Chtra guadripunctata
is attacked by an egg parasitoid during egg-laying. e Long-legged fly of the genus Azgyra in front
view. f Long-legged fly of the genus 47gyrain back view. g Long-legged fly of the genus Condylostylus
sitting on a green leaf. h Same long-legged fly has escaped upon the sound of the mirror in a reflex
camera. i Larva of a tiger beetle of the genus Cicindela outside of its tube. j Larva of a tiger beetle
of the genus Cicindela in of its tube. k Larva of a tiger beetle of the genus Cicindela attacked by
ants. 1 Sphecid wasp of the genus Podalonia using a little stone as a hammer to close nest entrance.
m Turban eyes of a male mayfly. n Corethrellid flies on the head of a frog in Costa Rica. o Vespi-
chory of Vespa velutina at Stemona tuberosa in Kunming (China).
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cken aus der Familie Corethrellidae (BERNAL
et al. 2006; VIRGO et al. 2019; Abb. 6n).

Es gibt sogar Hinweise, dass Pflanzen,
beispielsweise die Bliiten von Nachtkerzen,
die Nihe von Hummeln héren und dar-
auf mit der Erhohung der Konzentration
des Nektars beginnen (VEITS et al. 2019).
Allerdings werden diese Ergebnisse stark
angezweifelt, da sowohl das Hoéren des
Flugtons von Hummeln fiir Bliten bislang
nicht gezeigt wurde als auch die nattrliche
Selektion dieser Eigenschaft tiber erhéhten
Reproduktionserfolg kaum vorstellbar ist
(PYKE et al. 2020).

4. Fiihlen und taktile Reize

Die Fihler von Insekten sind — wie der
Name sagt — mechanosensorische Sinnes-
organe, die zum Tasten genutzt werden,
wobei jede Auslenkung des Fiihlers, etwa
durch ein Hindernis oder durch den Wind,
spurbar ist fiir das Insekt. Die Fihler tragen
jedoch auch die Geruchssensillen und die-
nen daher der olfaktorischen Orientierung,
wobei die einzelnen Geruchssensillen auch
Mechanosensoren enthalten. Beim gegensei-
tigen Betasten mit den Fihlern, etwa dem
Betrillern von Ameisen, entstehen daher
kombinierte mechanische und geruchliche
Reize und Wahrnehmungen.

Ein dem Innenohr der Sdugetiere vergleich-
bares Gleichgewichtssinnesorgan ist bei In-
sekten unbekannt, Insekten besitzen jedoch
Borstenfelder zwischen Kopf und Thorax
und kénnen damit die Beschleunigung des
die Fliigel tragenden Thorax gegeniiber dem
Kopf ebenso messen wie Abweichungen
von der Gleichgewichtslage des Thorax
gegeniiber dem Kopf. Bei Dipteren ist das
hintere Fliigelpaar in Halteren umgewandelt,
die als Drehbeschleunigungssinnesorgane
eine wichtige Rolle bei der Flugsteuerung
spielen (KKaIB et al. 2003).

Die typische Beinhaltung von Insekten, bei
der die Tarsen auf der Unterlage aufliegen
und die Tibia senkrecht zur Unterlage aus-

gerichtet ist, hingt mit dem Subgenualorgan
in der Tibia zusammen, das zur Messung
von Vibrationen des Untergrundes (Sub-
stratschall) eingesetzt werden kann (Kais
et al. 2003). Die Kommunikation mittels
Substratschall spielt etwa beim Schwinzel-
tanz der Honigbiene zur Kommunikation
von Information Uber die Lage von Futter-
quellen an Stockgenossinnen eine Rolle. Im
dunklen Stock erzeugen die Bienen beim
Schwinzeltanz durch seitliches Schwinzeln
des Hinterleibs und eingestreutes Fligel-
schwirren Vibrationen, die den Tanzboden
in Schwingungen versetzen. Da der als
Tanzboden genutzte Teil der Wabe weniger
stark am Rahmen befestigt ist als andere
Wabenteile, sind diese Schwingungen hier
besonders intensiv (Tautz 1996). Insekten
konnen auch Auslenkungen des Fuhlers,
die etwa beim Fliegen auftreten, zur Mes-
sung der Fluggeschwindigkeit nutzen. Die
Rostrote Mauerbiene Oswia bicornis nutzt
Vibrationssignale in der Balz. Die Thorax-
vibrationen des auf dem Weibchen auftei-
tenden Minnchens entscheiden tber den
Paarungserfolg, wobei auch die Herkunft
der Bienen eine Rolle spielt (CONRAD &
Avasse 2015).

Thoraxvibrationen von Blitenbestdubern
sind in mehrfacher Hinsicht interessant.
Hummeln lassen sich durch Fliigelzittern
auf Betriebstemperatur bringen; dabei
werden die Flugmuskeln im Thorax bewegt,
die Fligel aber nicht. Durch ihre dichte
Beborstung und Gegenstromwirmeaus-
tauscher bleibt die Wirme im Thorax et-
halten. Hummeln sind dadurch in der Lage,
hohere und damit kiltere Gebirgsteile zu
bewohnen, ihre Brut durch gezielte Abgabe
der Kérperwirme zu erwirmen und am
Morgen frither zu Fouragierfligen aufzu-
brechen (HEINRICH 1979).

Ungewdhnlich ist das Verhalten mancher
Hummeln und anderer Bienen, den Pollen
mittels Thoraxvibrationen bei ausgekoppel-
ten Flugmuskeln aus Bliten mit poriziden
Antheren regelrecht herauszuschitteln; fur
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uns Menschen ist dieses Buzzing gut hérbar
(BURKART et al. 2012). Fiir den Tomatenan-
bau unter Glas lohnt sich der Einsatz von
Hummeln zur Bestdubung der Tomatenblii-
ten; die Bliten sind zwar selbstbefruchtend,
miissen aber geschittelt werden, damit der
Pollen von den Staubgefifien auf die Narbe
rieselt, was Hummeln allemal kostengtins-
tiger als Girtner erledigen. Bienen kénnen
Bliten der Nachtschattengewichse nicht
anmerken, ob noch Pollen in den Staubgefi-
Ben bevorratet wird, sondern miissen landen
und probieren, Pollen herauszuschiitteln,
zum Vorteil der Pflanzen, die auf diese
Weise mehrfach besucht und daher hiufi-
ger fremdbestiubt werden (BURKART et al.
2014). Es ist umstritten, inwieweit buzzende
Bienen die Frequenz ihrer Vibrationen aktiv
einstellen kénnen (BURKHART et al. 2011,
MORGAN et al. 2016). Viele Blutenpflanzen
haben sich vollstindig an Pollen buzzende
Bienen angepasst, wie beispielsweise eine
Studie zeigt, die die Bedeutung der Form
der Offnungspore des Staubgefiles eines
brasilianischen Schwarzmundgewichses
fir die Pollenplatzierung untersuchte. Die
lang gestielte Pore stellt sicher, dass der
herausgeschiittelte Pollen auf den Ricken
der buzzenden Biene gelangt (KONZMANN
et al. 2020).

5. Riechen und chemische Kommuni-
kation

Der Nase als Riechorgan der Siugetiere
stehen die Antennen als Riechorgane der In-
sekten gegentiber. Die Grof3e der Antennen
erlaubt Ruckschlisse auf das Riechvermo-
gen, da die Fiederung der Antennen ebenso
wie die Zahl und GréBe der Antennenglie-
der zur Unterbringung von Duftborsten
dient, die Platz beansprucht. Im Falle von
Schmetterlingen sind es tatsidchlich lange
Borsten mit vielen Offnungen, durch die die
Duftmolekiile zu den Odorant-bindenden
Proteinen gelangen und schlieBlich mit
ihnen zur Dendritenmembran, wo bereits
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einzelne Duftmolekiile einen Nervenim-
puls auslésen konnen. Im Fall von Bienen
konnen die Borsten so reduziert sein, das
lediglich plattenartige Riechplakoden mit
zahlreichen Offnungen zu den Riechzellen
zu erkennen sind (Kas et al. 2003).

Das Riechen von Insekten wurde zunichst
intensiv am Seidenspinner Bombyx mori et-
forscht, da es gelang, aus den Duftdriisen
von 500.000 Weibchen das Sexualpheromon
Bombykol zu isolieren und zu analysieren
(BUTENANDT et al. 1959). Die Minnchen
besitzen stark gefiederte Antennen, wihrend
die flugunfihigen Weibchen einfache An-
tennen aufweisen. Die Midnnchen reagieren
sehr empfindlich auf das Wahrnehmen des
Sexualpheromons eines Weibchens mit
Fligelschwirren und darauf folgendem
Abflug zur Suche des Weibchens via po-
sitiver Anemotaxis, die sie der Quelle des
mit dem Wind herangetragenen Duftstoffs
niherbringt (IKAISSLING & PRIESNER 1970).
Im Verhaltensversuch lisst sich die Duft-
wahrnehmung des Minnchens schon bei
sehr geringen Konzentrationen durch das
Einsetzen des Fligelschwirrens nachweisen.
Bei elektrophysiologischen Einzelzellablei-
tungen eciner einzelnen Duftrezeptorzelle
werden jedoch mehr als hundertfach ho-
here Konzentrationen benétigt, um einen
zusitzlichen Nervenimpuls zu den gele-
gentlich auftretenden Spontanentladungen
nachweisen zu koénnen. Dieser scheinbare
Widerspruch klirt sich durch die neuronale
Verarbeitung der Duftreize. Nach einer
Schitzung reichen zusitzliche 300 durch
Duft ausgeloste Aktionspotenziale zu den
wihrend der Integrationszeit von ca. 0,8 s
gebildeten 1500 Spontanentladungen aus,
um das Fligelschwirren auszuldsen. Bei
der Einzelzellableitung werden lediglich die
Aktionspotenziale einer einzigen Duftrezep-
torzelle von ca. 20.000 Duftrezeptorzellen
registriert, sodass die Wahrscheinlichkeit,
einen Duftimpuls der gerade abgeleiteten
Duftrezeptorzelle zu registrieren, vergleichs-
weise gering ist (KKAISSLING 1997). Besonders
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bei vielen weiteren Faltern sind die Anten-
nen sexualdimorph ausgebildet, wobei den
Minnchen mit den gréBeren Antennen die
gefihrliche Aufgabe des Suchens und Fin-
dens einer Paarungspartnerin zugewiesen ist,
wihrend die Weibchen mit Sexualpheromo-
nen locken. Manche Lassospinnen nutzen
das aus, indem sie ein Lasso aus Spinnseide
mit dem Sexualpheromon einer hiufigen
Nachtfalterart schwingen und damit nach
Weibchen suchende Minnchen abfangen,
wobei ihnen durch Anderung der Duftstoffe
sogar die Jagd auf zwei verschiedene Arten
gelingt (HAYNES et al. 2002).

6. Schmecken

Anders als bei Sdugetieren, wo das Schme-
cken auf die Zunge begrenzt ist, haben viele
Insekten nicht nur Geschmacksborsten an
den Mundwerkzeugen, sondern beispiels-
weise bei Fliegen auch an den Tarsen, am
Ovipisitor und gelegentlich an den Fligeln
(Kap et al. 2003). Anders als bei Duftsen-
sillen werden die Geschmacksmolekiile
durch einen permanenten Rezeptorlymph-
strom von der der einzigen Pore an der
Geschmackssensillenspitze zu den Dendri-
trenmembranen der Geschmacksrezeptoren
transportiert (HANSEN & HreumanN 1971).
Der Geschmackssinn von Insekten ist ver-
gleichsweise wenig erforscht, spielt aber eine
wichtige Rolle bei der Nahrungserkennung.
Wie Pollen fressende und sammelnde In-
sekten Pollen detektieren, ist kaum bekannt
(WirmseN etal. 2015). Die bliittenbesuchende
Schwebfliege Eristalis tenax kann beispiels-
weise mit Geschmacksborsten am Labellum
und solchen an den Tarsen die Zucker im
Bliitennektar schmecken und auch Pollen,
wobei sie auf die im Pollenkitt hiufig vor-
kommende Aminosiure Prolin reagiert. Fiir
Fliegen ist das Schmecken von Zucker, Was-
ser und Salzen mittels eines jeweils eigenen
Rezeptors beschrieben. Interessanterweise
reagiert bei E. fenax der Salzrezeptor auf
die Aminosdure Prolin und zwar vielfach

empfindlicher als auf Salze (WAcHT et al.
1996). Es handelt sich also eigentlich um
einen Prolinrezeptor. Wihrend das Schme-
cken von Zuckern als Nektarinhaltsstoff bei
Bienen lange bekannt ist, ist das Schmecken
von Polleninhaltsstoffen unbekannt. In-
haltsstoffe im Pollenkorn sind ja gar nicht
zuginglich fir die Geschmacksborsten,
sondern lediglich die Inhaltsstoffe im Pol-
lenkitt, der bei tierbestiubten Bliiten dem
Pollenkorn aufgelagert ist. Kurzlich konnte
bei der Dunklen Erdhummel Bozzbus terrestris
nachgewiesen werden, dass die per Rissel-
reflex konditionierten Tiere wissrige L6-
sungen von unpolaren Aminosduren nicht
von Wasser unterscheiden kénnen, wohl
aber Aminosiduren mit einer zusitzlichen
polaren Gruppe, also nicht Prolin, wohl aber
eine wissrige Losung von Hydroxyprolin,
einem weiteren hiufigen Inhaltsstoff im
Pollenkitt, von Wasser unterscheiden kon-
nen (RUEDENAUER et al. 2019). Ob Hummeln
tatsichlich Geschmackstoffe im Pollenkitt
zur Identifikation von Pollen nutzen, ist
unsicher, da Hummeln im Laborversuch
beispielsweise auch chemisch véllig inertes
Pulver aus Cellulose oder Glaskiigelchen
in Pollenkorngrée sammeln und ins Nest
transportieren (KoNzMANN & LuNau 2013,
2014). Erst nach Zusatz von Bitterstoffen
stellen Hummeln das Sammeln von Pollen
ein, allerdings nicht sofort und nicht alle
Individuen, was darauf hinweist, dass es
eine gelegentliche Kontrolle von gesam-
melten Stoffen gibt (LuNau et al. 2015).
Dass dieses Verhalten auch in der Natur
vorkommt, kann man Berichten entnehmen,
die das Sammeln von Sigespinen in Schrei-
nereien oder von Samenschalenbréseln in
Vogelfutterhduschen durch Honigbienen
beschreiben (Tobpp & BisHor 1940).

7. Mimikry: Wie alle Sinne zusammen-
wirken

Anhand von Beispielen aus dem Bereich
von Tarnung, Mimese und Mimikry ldsst
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sich das Zusammenwirken von Sinnesleis-
tungen besonders gut aufzeigen. Bei der
Nachahmung von Objekten wird zwischen
Tarnung, Mimese und Mimikry unterschie-
den (Lunau 2011). Bei Insekten finden sich
zahlreiche Beispiele fiir alle drei Phinome-
ne. Als Tarnung definiere ich die optische
Nachahmung des Hintergrundes, wie sie
fir zahlreiche Nachtfalter zum Schutz vor
Priddatoren bekannt ist. Die damit verbun-
denen Sinnesleistungen beruhen auf dem
Auffinden eines zur Tarnung geeigneten
Hintergrunds. Verhaltensexperimente mit
dem GroBen Eichenspanner, Hypomecis
roboraria, und einem weiteren Spanner, Jan-
kowskia fuscaria, zeigten, dass die Falter nach
dem Hinsetzen auf Baumborke ihre Position
noch einmal dndern und danach besser ge-
tarnt sind (KANG et al. 2012). Raupen des
Birkenspanners, Biston betularia, kénnen ihre
Kérperfirbung dndern und nutzen dafiir so-
gar einen Hautlichtsinn, um ihre Firbung an
die des Untergrundes anzupassen, wie durch
Experimente festgestellt wurde, in denen die
erfolgreiche Tarnung von Tieren getestet
wurde, deren Augen von einem undurch-
sichtigen Lack tberzogen waren (EAcock
et al. 2019). Raubwanzen der Art Reduvins
personatus kleben sich den Hintergrund in
Form von Kleinstrukturen wie Sand aus der
Umgebung auf den Kérper und sind danach
in derselben Umgebung optimal getarnt
(Abb. 7a). Mimese beruht auf einer Nach-
ahmung von fiir Pridatoren uninteressanten
Objekten, etwa Laubblitter, welke Blitter,
Vogelkot oder diirre Astchen. Mimetische
Insekten sind unter Umstinden gut sichtbar,
aber schwer als solche identifizierbar (Abb.
7b). Die Wirksamkeit von Mimese kénnte
durch eine gute Sichtbarkeit sogar verbessert
werden, wie etwa bei Vogelkot imitierenden
Ritterfalterraupen, die tagsiber deutlich
sichtbar auf Blattoberflichen ruhen und
nachts zum Fressen auf anderen Blittern
aktiv werden.

Mimikry kann fiir alle Sinnesleistungen eine
Rolle spielen, wobei Insekten in allen Rollen,
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also als Vorbild, Nachahmer oder getdusch-
ter Signalempfinger auftreten kénnen.
Am bekanntesten ist Schutzmimikry von
Schwebfliegen, die Wespen, Honigbienen
oder Hummeln imitieren (Abb. 7c-f). Die
Detailgenauigkeit der Nachahmung bezieht
sich in erster Linie auf Koérpergrofie und
Farbmuster, kann aber viele Einzelheiten
einschlieBen. Der Hornissen imitierende
Hornissenglasfligler Sesia apiformis hat die
Schuppen auf den fur einen Schmetterling
sechr schmalen Fligeln reduziert, die den
lingsgefalteten Fligeln der zu den Falten-
wespen gehérenden Hornisse dhnlich sind,
und auffillige Fiihler, die auch denen einer
Hornisse dhneln (Abb. 7d). Hornissen-
glasfligler und die Hornissenschwebfliege
Volucella gonaria (Abb. Te) weisen zudem
braune Kérperzeichnungselemente auf, die
die Wespen imitierenden Schwebfliegen
nicht haben. Die Hummelschwebfliege
Volucella bombylans tritt sogar in mehreren
Farbmorphen auf, die jeweils den Arbeite-
rinnen einer bestimmten Hummelart dhneln
(LuNau 2011). Dadurch wird eine regionale
Anpassung an die jeweils vorkommenden
Vorbilder méglich und gleichzeitig das
Verhiltnis der Haufigkeit von Vorbildern
und Nachahmern verbessert, sodass die in-
sektenfressenden Végel als Signalempfinger
mehr Chancen haben, auf ein Vorbild statt
auf einen Nachahmer zu treffen, um dabei
die Bedeutung des Farbmusters zu erlernen
und kiinftig deren Triger meiden (EDMUNDs
& READER 2014). Auch die Phinologie von
Nachahmern und Vorbildern trigt dazu bei,
das fligge Jungvogel zunichst hdufiger auf
Vorbilder treffen und erfahrene Végel spiter
hiufiger auf Nachahmer. Den Hintergrund
fur diese aufschlussreichen Haufigkeitsver-
teilungen bildet die Tatsache, dass Vogel
und andere Pridatoren die Bedeutung der
Farbmuster etlernen miissen. Das kann sehr
schnell und nachhaltig sein, wie Versuche
mit naive Blauhdhern und Schmetterlingen
zeigen (BROWER 1958), bedeutet aber doch,
dass es ungiinstig fiir Nachahmer ist, wenn
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ein Pridator zundchst gute Erfahrungen mit
den ja sehr auffilligen und gut erkenn- und
merkbaren Farbmustern macht.

Augenflecke (Ocelli), die sehr hiufige Zeich-
nungsmuster auf den Raupen, Puppen und
den Fligeln von Schmetterlingen (JANZEN et
al. 2010; Abb. 7g, h) und auf anderen Tieren
darstellen, wirken jedoch auch auf naive
Tiere abschreckend und stellen somit ein
seltenes Beispiel fiir ein angeborenermalien
gemiedenes Farbmuster dar. Vorbild sind
hier die gedffneten Linsenaugen von Vo6-
geln und anderen Pridatoren, deren dunkle
Pupille, bunte Iris und konzentrischer Bau
nachgeahmt wird (LuNau 2011). Man nimmt
an, dass cin Pridator, der beim Angriff auf
ein Beutetier einen Augenfleck wahrnimmt,
sich selbst einem Angriff gegentiber wihnt.
Moglicherweise hilft dem Triger eines Au-
genflecks bereits ein kurzzeitiges Zogern
des Pridators, damit die Chancen auf ein
Entkommen des Beutetiers verbessert sind.
Es gibt zwei Hypothesen zur Wirkungsweise
der Augenflecke. Die Auffilligkeitshypo-
these nimmt an, dass konzentrische und
kontrastreiche Farbmuster bereits durch
ihre Auffilligkeit abschreckend wirken und
beruht auf der nachgewiesenen abschre-
ckenden Wirkung von augenunihnlichen
dreieckigen oder rechteckigen Augenfle-
ckenattrappen (STEVENS et al. 2008). Die
Augenmimikry-Hypothese nimmt an, dass

die Ahnlichkeit der Augenflecke zu Linsen-
augen zur Abschreckung fithrt (VALLIN et
al. 2007).

Ein besonderes Detail vieler Augenflecke
konnte zum vergleichenden Test beider
Hypothesen genutzt werden. Viele Au-
genflecken weisen ein sehr kleines, weil3es
Zeichnungsmuster auf, der den im Lin-
senauge auf der Hornhaut zu beobach-
tenden Glanzfleck imitiert (Abb. 7g, h).
Die Eigenschaft, dass diese Glanzflecke
UV-Licht reflektieren, trigt zur Ahnlichkeit
mit natirlichen Glanzlichtern bei, da es
sich beim Glanz um ecine Totalreflexion
von Licht an einer Oberfliche handelt, die
natiirlich auch UV-Licht einschlieBt (BLut et
al. 2012). Diese Glanzflecken imitierenden
Zeichnungsmuster bei Augenflecken liegen
bei vielen Schmetterlingsarten so positio-
niert, dass sie den von der Sonne auf der
Hornhaut erzeugten Glanz imitieren, also in
Ruhehaltung des Schmetterlings im oberen
Bereich des Augenflecks. Vergleicht man
nun die Wirkung von Schmetterlingsattrap-
pen, deren Glanzfleck so positioniert ist,
dass er von der natiitlich scheinenden Sonne
erzeugt wurde, also im oberen Bereich des
Augenflecks positioniert ist, mit der von
Schmetterlingsattrappen, deren Glanzfleck
so positioniert ist, als ob die Sonne unnatiir-
lich von unten scheinen wurde, also im un-
teren Bereich des Augenflecks positioniert

Abb. 7: Warnen, Tarnen, Tauschen. a Larve der Raubwanze Reduvins personatus, getarnt mit Partikeln
aus der Umgebung, die auf der Kutikula aufgeklebt sind. b Als welkes Blatt getarnter Schmet-
terling (Oxytenis sp., Saturniidae) auf Barro Colorado Island. ¢ Warnfarben der Hornisse [egpa
crabro. d Hornissen imitierender Glasfligler Sesia apiformis. e Hornissen imitierende Schwebfliege
Volncella zonaria. £ Hornissen-dhnliche Grofie Lehmwespe Delta unguicnlata. g Raupe des Mittleren
Weinschwirmers Deilephila elpenor mit Augenflecken an dem bei Stérung verdickten Vorderende.
h Nymphalide Citherias pireta auf Barro Colorado Island mit transparenten Bereichen der Fligel,
Augenfleck und roter Warnfarbe.

Fig. 7: Warning, camouflage, deception. a Larva of the predatory bug Reduvius personatus, camouflaged
by particles from the surrounding glued to its cuticle. b Moth (Oxyzenis sp., Saturniidae) camouflaged
as dead leaf on Barro Colorado Island. ¢ Warning colours of the common hornet Vespa crabro.
d Hornet-mimicking sesiid moth Sesia apiformis. € Hornet-mimicking hoverfly Volucella zonaria.
f Hornet-like potter wasp Delta ungniculata. g Caterpillar of the elephant hawkmoth Deilephila elpenor
with eyespots at the front end thickened upon disturbance. h Nymphalid Citherias pireta on Barro
Colorado Island with transparent areas of the wings, eyespots and red warning colour.
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ist, so zeigt sich die geringfiigig stirkere, aber
regelmifig nachzuweisende Wirkung fir
natiirlich positionierte Glanzflecken. Unter
der Annahme, dass beide Attrappen gleich
auffillig, aber unterschiedlich augenihnlich
sind, ergibt sich eine Bestitigung fur die
Augenmimikry-Hypothese (BLut et al. 2012;
Brur & LuNau 2013, 2015). Da es fir den
Pridator nur um eine Mahlzeit geht, fiir den
Triger des Augenflecks jedoch um Leben
und Tod, sind bereits kleine Vorteile fiir das
Ubetleben immens wichtig. Die Raupen des
Mittleren Weinschwirmers Deilephila elpenor
konnen bei Stérung den Vorderkorper ver-
dicken und so die Augenflecke besser zur
Geltung bringen und sehen dann fiir den
Menschen einer Schlange dhnlicher. Die
Augenflecke von Schwirmerraupen der
Gattung Enmorpha sind durch Muskeln ver-
mitteltes Blinken sogar besonders auffillig;
da Schlangen nicht blinzeln, spricht dieses
Verhalten gegen die Nachahmung eines
Schlangenauges (Hossik et al. 2013). Dage-
gen fehlt allen Augenflecken von wasserle-
benden Tieren der Glanzfleck vermutlich,
weil auch die natiirlichen Linsenaugen durch
den héheren Brechungsindex von Wasser im
Vergleich zu Luft kein Glanzlicht erzeugen
(BLut & Lunau 2015).

Signalnormierung von Warnfarben durch
wehrhafte Tiere (Miller’sche Mimikry) nutzt
den Vorbildern und Nachahmern, indem sie
seltener angegriffen werden, wobei der Un-
terschied zwischen Vorbildern und Nachah-
mern allenfalls im Zeitpunkt der Evolution
besteht. Das schwarz-gelbe Streifenmuster
als hiufigste Warnfarbe tritt nicht nur bei
Wespen (Iespa) und Feldwespen (Polistes),
sondern auch bei anderen wehrhaften Tie-
ren wie Bienen (z.B. Anthidinm manicatum),
und Gelbbauchunken auf. Die wehrhafte
GrolBe Topterwespe Delta unguicnlata besitzt
eine Koérperzeichnung wie eine Hornisse
(Abb. 7c, f).

Insekten treten als Signalempfinger bei
Sexualtiuschorchideen auf, deren Bliten
neben dem Sexualpheromon unbegatteter

Weibchen einer Wespen- oder Bienenart
auch optische Eigenschaften dieser Weib-
chen imitieren. Getduscht werden die art-
gleichen Minnchen, die die Unterlippen der
Blitten wie Weibchen behandeln und sogar
Pseudokopulationen durchfiihren (Abb. 3f;
Paurus 2019). Interessante Details verbes-
sern die Tauschung der paarungsbereiten
Minnchen. Die Sexualtiuschorchideen
blihen oft zu einem Zeitpunkt, zu dem die
Minnchen schon, noch nicht aber die Weib-
chen der bestiubenden Art geschlipft sind.
Die Nachahmung optischer Eigenschaften
der Weibchen schlieBt auch den UV-Bereich
ein sowie den Glanz, der durch die Fligel
erzeugt wird (VIGNOLINI et al. 2012; Abb. 3f,
i,j). Zudem ist dieser glinzende Bereich bei
vielen Sexualtduschorchideen der Gattung
Ophbrys in der Form sehr variabel, wie etwa
bei Opbrys heldreichii (Abb. 3f) selbst zwischen
den Bliten einer Pflanze. Verhaltensexperi-
mente haben ergeben, dass Minnchen nach
dem Besuch einer Bliite die genaue Form des
Zeichnungsmusters gelernt haben und Blu-
tenattrappen mit gleichem Zeichnungsmus-
ter seltener anfliegen, dagegen bereitwillig
Blitten mit einem anderen Zeichnungsmus-
ter besuchen (STEJSKAL et al. 2015).

Blitenpflanzen weisen nur selten glinzende
Oberflichen auf; solche Bereiche konnen
exponiert angebotener Nektar oder Berei-
che mit Nektarmimikry sein (LUNAU et al.
2020). Eine Besonderheit sind die Bliten
des Klatschmohns Papaver rhoeas, der auBBer
der ungew6hnlichen, roten Blitenfarbe
hiufig auf jedem der vier Bliitenblitter einen
basalen, schwarzen Fleck mit einem weil3en,
UV-reflektierenden Rand aufweist. In West-
europa reflektieren die roten Blutenblitter
UV-Licht stark, sodass sie bestiubenden
Bienen subjektiv bienenultraviolett erschei-
nen. Im ostmediterranen Bereich werden die
Mohnbliiten dagegen von Kifern bestiubt,
die die Bliiten als Rendezvouzplitze nutzen.
Diese Mohnbliiten absorbieren UV-Licht,
konnen aber von den fiir rotes Licht sensiti-
ven und rote Farben priferierenden Kifern
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gut erkannt werden (MARTINEZ-HARMSs et al.
2012). Es bietet sich an, die schwarzen, weil3
gerandeten Blittenmale als Kéferimitationen
zu interpretieren, die Partner suchenden K-
fern vier bereits gelandete Exemplare vor-
tduschen. Der schwarze Fleck wire in dieser
Sichtweise die Kiaferimitation, wihrend der
weille Rand die in der Sonne glinzenden
Kutikulapartien imitierten wie das Farbfoto,
UV-Foto und das Falschfarbenfoto zeigen
(Abb. 3a-c). Solche Kiifer imitierenden Bli-
tenmale sind auch bei anderen von Kifern
bestiubten Bliten vorhanden und tragen
damit offenbar zu einer Verbesserung des
Bestdubungserfolgs bei (vAN KLEUNEN et
al. 2007).

Wihrend Sexualtiuschorchideen lediglich
die Minnchen einer einzigen Bienen- oder
Wespenart anlocken und fiir die erfolgreiche
Ubertragung der Pollinien passgenaue Blii-
ten entwickelt haben, werden andere Bliten
von cinem Spektrum getduschter Insekten
bestiubt wie etwa Aasfliegenblumen, die ei-
nem Aas ahneln, oder nektarlose Orchideen,
die einer oder mehreren nektarfihrenden
Bliten dhneln (Lunau 2011). Bei ersterem
spielt unzweifelhaft der Aasgeruch die wich-
tigste Rolle, aber auch die Blitenfirbung, die
Leichenflecken dhnelt (CHEN et al. 2015).
Hornissen sind neben anderen Wespen
erstaunlicherweise Besucher kleiner, un-
scheinbarer, briaunlicher Blitten wie Sumpf-
stendelwurz (Epipactis) und Knotenwurz
(Scrophularia). Far Epipactis helleborine konnte
die Lockwirkung von den als green leaf
volatiles bekannten Blattduftstoffen nach-
gewiesen werden, Duftstoffe, die Pflanzen
nach Verletzung abgeben und die fir die
Wespen ein Indikator fiir ein pflanzenfres-
sendes Beutetier sein konnten (BRODMANN
et al. 2008). In Kunming (China) konnte ich
neben dem Besuch von Serophularia-Bliten
auch den Abtransport von Samen von Sze-
mona tuberosa beobachten, deren Elaiosomen
von den Wespen offenbar mit Fleisch von
Beutetieren verwechselt werden (CHEN et al.
2018). Die Wespen bissen die Elaiosomen
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mit einem daran hingenden Samen ab und
transportierten sie im Flug zu ihrem Nest;
Verluste auf dem Transport sorgen wohl fir
die Samenverbreitung, ein Phinomen, das
als Vespichorie bezeichnet wird (Abb. 60).
Nicht immer sind die Rollen in Mimikry-
systemen klar verteilt. Manche Spinnen
etwa imitieren Ameisen (LuNau 2011). Der
Vorteil kénnte darin liegen, einen Schutz vor
Vogeln als Pridatoren zu erlangen (OLIVEIRA
& Sazmva 1984), als Wolf im Schafspelz
Ameisen in der Nihe ihrer Nester zu jagen,
ohne als Jiger erkannt zu werden (NELSON &
Jackson 2009), oder von zur Larvenverpro-
viantierung Spinnen jagenden Wegwespen
nicht entdeckt zu werden (EpMUuNDs 1993).
Ahnliches gilt fiir die Stabilimente, auffillige,
dicht gesponnene, weil3e Teile in den Netzen
vieler Spinnen (LuNau 2011). Sie kénnten
das Netz vor der Zerstérung durch Vogel
schiitzen, durch Blitenmimikry bevorzugt
blitenbesuchende Insekten anlocken oder
der in gleicher Weise gefirbten Spinne zur
Tarnung verhelfen. Fir alle Hypothesen gibt
es positive Nachweise. Sogar die Firbung
von Krabbenspinnen, die auf Bliten nach
Blutenbesuchern lauern, wurde wieder hin-
terfragt; es kommt nicht nur eine Tarnung
auf der Blite vor dem anfliegenden Insekt
infrage, sondern auch cine Verbesserung
der Attraktivitit der Bliite fir bestimmte
Insekten und Beutetiere. Es existiert so-
gar Literatur, die darauf hinweist, solche
Phinomene nicht zu sehr mit dem eigenen
Blick, sondern vielmehr mit dem Auge des
Betrachters, also mit der Sinnesausstattung
des Signalempfingers, zu betrachten (Cut-
HILL & BENNETT 1993).

8. Sch6nheit: unsere Sicht auf die
Insekten

Schonbheit ist ein Begriff, der nur selten in
der wissenschaftlichen Literatur mit In-
sekten in Zusammenhang gebracht wird,
obwohl die Faszination von Entomologen
fur die von ihnen untersuchten Insekten
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bekannt und auch dokumentiert ist (EISNER
2003; HOLLDOBLER et al. 2009). Ich bin da
keine Ausnahme, obwohl der Titel von
Lunau (2009) ,,Entomologisches Kuriosita-
tenkabinett — von Brillentrigern, Modellen,
Hirschen, Stiergeburten und Anderen® we-
niger eindeutig ist. Doch es gibt auch eine
biologische Grundlage dadurch, dass den
Insekten und anderen Tieren Farbenpracht,
Symmetrieeigenschaften und andere Merk-
male als Indikatoren bei der Partnerwahl
dienen (GRAMMER at al. 2003). DARWIN
(1871) hat explizit einen dsthetischen Sinn
gefordert zur Verarbeitung von Balzsignalen
bei der Partnerwahl und ist dabei wohl eher
seinem eigenen Geschmack fiir Schonheit
erlegen als die Bedeutung der Balzsignal-
strukturen als ehtliche Indikatoren fir die
Qualitit des Trigers zu durchschauen (PrRum
2012). Bei Végeln wurde nachgewiesen, dass
die Beschaffenheit und der Zustand des
Gefieders als Indikator bei der Partnerwahl
von Bedeutung sind als Indikatoren des
Parasitenstatus (Joor & ViLcinskas 2010).
Die Rote-Koénigin-Hypothese beschreibt die
Bedeutung von Parasiten fiir die Evolution
(MoRrAN et al. 2011), indem sie Hinweise
gibt, welche Eigenschaften eines potenziel-
len Partners einen Schutz der Nachkommen
vor Parasiten gewihren kénnen, etwa durch
eine Resistenz oder durch Sinnesleistungen,
die zur Abwehr oder Vermeidung von Para-
sitierung beitragen kénnen. Namensgebend
ist dabei die Rote Kénigin von Alice im
Wundetland, die beim Laufen ohne voran-
zukommen der Uberraschten Alice erklart,
dass man im Wunderland doppelt so schnell
laufen miisse als man kann, um voranzu-
kommen. Ubertragen bedeutet das fiir die
Evolution von Organismen, dass sie zusitz-
liche Adaptationen entwickeln miissen au3er
der Kompensation von Anpassungen ihrer
Parasiten, um erfolgreich bei der nattrlichen
Selektion zu sein. Entscheidungsférdernd
kénnen bei der Partnerwahl Farbeigenschaf-
ten des Gefieders (BENNETT et al. 1997)
oder kleine Abweichungen von den Sym-

metrieeigenschaften sein, diese sogenannte
fluktuierende Asymmetrie gilt als Anzeiger
von Stérungen in der Entwicklung (JAFFE &
Morrrz 2010). Beispiele fiir Insekten sind
selten, aber beispielsweise sind markierte
Drohnen der Honigbiene, die an ihrem
Stock gefangen wurden, signifikant weniger
symmetrisch gebaut als Drohnen, die einen
Drohnensammelplatz erreicht haben und
dort gefangen wurden. Dabei wurde die
Linge der beiden Fliigel verglichen als Maf3
fur die fluktuierende Asymmetrie.
Langbeinfliegen (Dolichopodiden) sind
auffillige, oft metallisch gefirbte, meist
rauberische Fliegen. Bemerkenswert sind
vor allem sexualdimorph ausgebildete
Struktutren, die die Midnnchen bei der Balz
einsetzen, darunter winzige Verdickungen
der Arista der Antennen, farbige Muster
am Kopf, verdickte oder schwarz oder weil3
gefirbte einzelne Tarsenglieder und weille
Spitzenflecken an den Fligeln (ZIMMER et
al. 2003). Diese Balzstrukturen werden den
Weibchen in geeigneter Weise im Flug oder
im Stand prisentiert (LUNAU 1996; Abb. 4d,
0c, f). Bemerkenswert ist die geringe Grofie
dieser Strukturen, die bei vielen Arten kleiner
als 0,1 mm im Durchmesser sind und doch
entscheiden tiber den Ausgang von Ausein-
andersetzungen der Minnchen oder ihrem
Paarungserfolg (Lunau 1992). Die optisch
orientierten Fliegen miissen nicht nur ein
sehr gutes rdumliches Auflsungsvermdogen
besitzen, sondern auch schnell auf die prisen-
tierten Signalstrukturen reagieren. In diesem
Zusammenhang finde ich es interessant, dass
manche Langbeinfliegen in den Tropen sich
nur schwer mit einer Spiegelreflexkamera
fotografieren lassen, da sie ihren Platz schon
vor der Aufnahme woméglich als Reaktion
auf den sich 6ffnenden Verschluss verlassen
haben (Abb. 6g, h); Fotos gelingen meist nur
bei intensiv mit Putzen beschiftigten Indi-
viduen, die offenbar mehr Zeit zum Abflug
bendtigen.

Manche Insektenschénheit oder schéne
Verhaltensweise eines Insekts liegt vermut-



Wie Insekten ihre Welt erleben

39

lich eher im Auge des Betrachters: Bei der
Vielzahl lebender Insektenarten und ihrer
héchst unterschiedlichen Biologie ist es nicht
erstaunlich, dass Sinnesleistungen der meis-
ten Arten unerforscht und unbekannt sind.
Hinweise auf Sinnesleistungen bieten fiir In-
sektenforscher immer wieder Beobachtungen
ungewohnlicher Verhaltensweisen. Beispiele
dafiir sind die Ablage mit Kot mittels einer
Kotpresse getarnter Eier von Chtra guad-
ripunctata iber Ameisennestern, sodass die
dermaBlen getarnten Eier im Ameisennest
unbeachtet bleiben kénnen (ERBER 1968). Fiir
Eiparasiten bleibt da nur wenig Zeit zur Eiab-
lage, bevor das Eiin eine Kothiille eingepackt
ist (Abb. 6c, d). Die Nasenfliege Rbingia cam-
pestris ist ein eifriger Blutenbesucher (BARKE-
MEYER 1994) mit der erstaunlichen Fahigkeit,
die ,,Kontaminierung* des cigenen Korpers
mit Pollen weitgehend vermeiden zu kénnen.
Die Fliegen agieren auf den Bliiten bei der
Nektar- und Pollensuche schr vorsichtig,
konnen etwa Pollen aus dem unter dem Dach
der petaloiden Narbe liegenden Staubgefal3
einer Sumpfschwertlilie (I77s pseudacorns) oder
aus der Blite cines Drisigen Springkrauts
(Impatiens glandulifera) via Uberkopfarbeit
entnehmen (Abb. 2b, ¢), was von der kuriosen
Beweglichkeit ihres langen, in Ruhe in das
namengebende Nasenfutteral eingezogenen
Riissels zeugt. Nasenfliegen erlernen auch, die
hingenden Bluten des Beinwells Sywphytum: of-
Jicinale durch von Hummeln gebissene Lécher
auszubeuten oder einzelne Pollenkérner von
der Narbe von Bliiten abzuernten, welches
man als Antibestduberverhalten bezeichnen
konnte (Abb. 2d).

Insekten kénnen ungewohnliche Dinge
bewegen: Mauerbienen transportieren
mit ihren Mandibeln feuchten Sand zum
Nestverschluss, auch mit den Mandibeln
ausgeschnittene Stiicke von Bliiten- oder
Laubblittern zum Nestbau oder gar Kiefern-
nadeln, um die an eine geeignete Stelle mit
der Miindung nach unten platzierten Schne-
ckengehiuse, die ihrer Brut als Nest dienen,
effektiv zu tarnen. Bienen kénnen mit ihren
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Hinterbeinen nicht nur Pollen, sondern auch
Propolis, Ol, Harz oder Parfiim transportie-
ren. Fur den Transport von Duftstoffen sind
die Hinterbeine bei Prachtbienenminnchen
(Euglossinae) allerdings in spezielle Duftsam-
melbehilter umgewandelt (Ertz et al. 1999).
Die Prachtbienen nutzen als einzige Tiere die
gesammelten Duftstoffe als artspezifische
Sexualpheromone (Errz 2003). Die gene-
tische Verinderung eines Gens, das fiir cin
Odorant-bindendes Protein kodiert, konnte
kirzlich fir ein Schwesterartenpaar von
Prachtbienen nachgewiesen werden (BRAND
et al. 2020) und damit einen Beleg fir die
Entstehung eines ethologischen Isolations-
mechanismus geben. Die Untersuchung von
zwei Schwesterarten, Euglossa viridissima und
E. dilemma (Errz etal. 2011), hat sogar Artbil-
dung tiber die ErschlieBung neuer Duftstoffe
aufgezeigt (BRAND et al. 2020).

Werkzeuggebrauch ist ein Verhalten, das
man auch bei Insekten findet. Beispielswei-
se konnen Wegwespen nach der Verpro-
viantierung ihres Nestes groBere, gerade
noch zwischen die geéffneten Mandibeln
passende Steinchen als Hammer benutzen,
um die zum Verschluss des Nesteingangs
herbeigebrachten kleineren Steinchen
festzustampfen (Abb. 6l). Auf einer Ein-
zelbeobachtung beruht das Verhalten von
Ameisen, die nach der Entdeckung einer
in einer selbstgegrabenen Rohre lauernden
Sandlaufkiferlarve begannen, mit ihren
Mandibeln gesammelte Steinchen in die
Réhre zur werfen (Abb. 6i-k).

Pseudomyrmex: ferruginens ist eine in den Dor-
nen von Biffelhornakazien lebende Amei-
senart. Schon die Akzeptanz von Dornen
und dem in den Stingeln existierenden
Hohlraum als Domatien ist erstaunlich
(Warp 2017). Noch erstaunlicher ist der
beobachtete Kampf zweier Koniginnen
auf dem Laufblatt einer Buffelhornakazie,
der Abwurf der eigenen Fligel durch die
Gewinnerin, bevor sie in den engen Eingang
in einen Dorn zur Etablierung eines neuen

Nestes schlipfen kann (Abb. 6a, b).
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Die Wollbiene Anthidium manicatum ist eine
die gelb-schwarz gestreifte Warnfirbung der
Wespen ausweisende Biene. Die Nutzung
derselben Warnfirbung stellt eine Signalnor-
mierung dar, die den Wespen und Wollbienen
nutzt, da potenzielle Pridatoren weniger
hiufig die Bedeutung dieses Farbmusters
lernen miissen, denn beide Protagonisten
besitzen einen Giftstachel. Wollbienenweib-
chen paaren sich anders als viele andere
Wildbienen mehrfach (LAMPERT et al. 2014).
Fir Wollbienenminnchen lohnt sich die
Etablierung von Territorien, zu denen die
Weibchen gerne kommen, um Nektat, Pollen
oder Pflanzenwolle zu sammeln (Abb. 5g),
ein Verhalten, dass man als Ressourcenver-
teidigungspolygynie bezeichnen kénnte. Eine
Paarung mit dem Territorium besitzenden
Minnchen ist quasi die Eintrittskarte zum
Besuch des Territoriums (Abb. 5f). Mit einem
Beet aus Wollziest (Szachys byzantina), die alle
drei begehrten Ressourcen bietet, schafft
man sich die Gelegenheit, die interspezifische
Revierverteidigung der Miannchen zu beob-
achten. Wollbienenminnchen besitzen fiinf
stachelartige Fortsitze am Hinterleibsende,
mit denen sie bei ihren Patrouillienfligen
durch ihr Territorium alle Blitenbesucher
in rasanten Angriffsfiigen attackieren, sogar
viel gréBlere Hummeln (Abb. 5¢). Beim
Angriff schligt die nach vorne gekriimmte
Abdomenspitze zuerst am Gegner ein und
kann im ungiinstigen Fall die Hauptfligelader
(Costa) brechen, was das Todesurteil fir die
Angegriffenen bedeutet (Wirtz et al. 1988;
NAcHTIGALL 1997). Die Weibchen tragen
die gesammelte Pflanzenwolle zum Nestbau
ein; zusitzlich werden gesammelte Pflanzen-
exudate auf die Nestwolle aufgetragen zur
Abwehr von Parasitoiden (Errz et al. 2015).
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