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Spiegelsymmetrie im Verhalten der Tiere

Werner FUNKE

Vorbemerkungen

Im Rahmen des Festkolloquiums, zu dem die Wiener Zoologen aus Anlass des 80. Ge-
burtstags von Herrn Universititsprofessor Dr. Dr. h. c. Friedrich ScHALLER, dem Eh-
rendoktor meiner Ulmer Universitit eingeladen haben, hitte ich eigentlich etwas zum
Thema Okologie sagen sollen. Auf diesem Gebiet habe ich in den letzten 30 Jahren ja
auch mein Geld verdient. Nach einigem Nachdenken habe ich mich aber dann doch an-
ders entschieden und ein Thema gewihlt, dessen Ursprung fast 50 Jahre zuriickliegt und
dessen erste Ansitze mit Thnen, lieber Herr SCHALLER, in Mainz und Braunschweig, eng
verbunden sind.

Damals, in den 50er Jahren, war die Ausstattung der Zoologischen Institute mit an-
spruchsvollen Geriten bekanntlich generell sehr begrenzt. Reisemittel zum Fang exo-
tischer Tiere standen nur in geringem Umfang zur Verfiigung. So musste man seine
Untersuchungsobjekte in der Regel oft geradezu ,,vor der Haustiir sammeln. Danach
brauchte man, da fast alles im Leben dieser Tiere noch weitgehend unbekannt war, ei-
gentlich nur noch zuzuschauen, wie sie sich in Gurken- oder Marmeladenglédsern, in Pe-
trischalen oder auf Gipsblockchen entwickelten, Nahrung aufnehmen, kopulierten oder
— wie wir sahen (s. Beitrag von E. CHRisTIAN) — auch nicht kopulierten, sich aber dennoch
fortpflanzten und wie sie ihre Eier ablegten und fiir ihre Nachkommen sorgten.

Unter dem Ansporn des ,,Doktorvaters SCHALLER" musste man seine Tiere immer wieder
von neuem beobachten, bis man alle Geheimnisse in ihrem Verhalten erkannt, begriffen
und wesentliche GesetzmiBigkeiten gefunden hatte. Dabei wurde man selbst — fast —
zum Skorpion, zur Netz- oder Leimschleuderspinne, zum Brettkanker, zur Moosmilbe,
zum PinselfiiBer und Skolopender, zur Collembole, zum Felsenspringer, zur Erdwanze,
zum Leucht- und Bockkifer, zur Corethra-Larve oder zur Stubenfliege (bei den von
Prof. SCHALLER in Mainz betreuten Dissertationen). Wir betrieben also — ganz im ScHAL-
LERschen Sinne — ,,Organismische Biologie® in ihrer reinsten Form. In diesem Umfeld
und seinen Nachwirkungen entstand allmihlich auch die Idee zum Thema ,,Spiegelsym-
metrie im Verhalten von Tieren*

Einfithrung

Spiegelsymmetrie im Verhalten ist in der Regel an spiegelbildlich symmetrische Struk-
turen gebunden, also an paarige Muskeln, Extremititen, Nerven und Sinnesorgane, an
ein Vorder- und Hinterende, eine Bauch- und Riickenseite, letzten Endes also an die ge-
samte Organisation der Tiere, die wir seit langem unter dem Begriff Bilateria zusam-
menfassen.

Zwei Moglichkeiten der Spiegelsymmetrie im Verhalten seien im Folgenden zu unter-
scheiden:

Im ersten Fall handelt es sich um Verhaltensweisen, die (unter dem Einfluss von Au-
Benreizen) auf beiden Seiten, also rechts und links zwar in ganz identischer Weise, also
spiegelsymmetrisch ablaufen kénnen, bei denen Rechts- und Links-Handlungen aber
nie regelmifBig alternieren.
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Im zweiten Fall handelt es sich um Verhaltensweisen, bei denen Rechts- und Linkshand-
lungen (weitgehend ohne duBlere Einfliisse) stets und meist duBerst regelméfig alternie-
ren.

Ergebnisse und Diskussion
Der erste Fall, die nicht regelmiflige Alternans von Rechts/Links-Abliufen:

Man konnte sich hier vorstellen, dass symmetrietragende Handlungsteile rein zufalls-
gemdB mal rechts oder links stattfinden bzw. unterschiedlich haufig rechts oder links
ablaufen.

Als Beispiel méchte ich hier aus der berithmten Abhandlung von Wilhelm Lupwic (1932)
uiber ,,Rechts-Links-Probleme im Tierreich und beim Menschen® die Fliigelruhelage von
Insekten nennen. Die Fliigelruhelage von Insekten sei in manchen Fillen — so schreibt
LupwiG — rein zufdllig, d. h. rein zufillig lage z. B. bei einer gefliigelten Ameise mal der
rechte, mal der linke Fliigel oben.

Ich habe mir das mal genauer angesehen (FUNKE 1972/76, 1989): Den Versuchstieren,
Schwebfliegen (Syrphus corollae Fbr.), wurde am Riicken, vor den Fliigeln, ein kleiner
Draht befestigt. An diesem Draht konnten die Tiere dann aufgehingt werden. Um sie

Abb. 1: Fliigelruhelage von Dipteren in Abhingigkeit von der Lichteinfallsrichtung (Pfeile).



Spiegelsymmetrie im Verhalten der Tiere 71

zu beruhigen, erhielten sie in die Tarsen eine kleine Filtrierpapierkugel, die mit Zucker-
wasser getrinkt war. Wenn man die Kugel entfernte, begannen die Tiere — am Ort — zu
fliegen. Erhielten sie die Kugel zuriick, stoppte der Flug. Die Fliigel wurden blitzschnell
iibereinander gelegt. Kam das Licht beim Eintritt in die Fliigelruhelage von rechts, so
wurde der rechte Fliigel oben aufgelegt, kam es von links, so wurde der linke Fliigel iiber
den rechten gelegt (Abb. 1). Damit ist also die Lichteinfallsrichtung fiir die Fliigelruhe-
lage verantwortlich. Von Zufall kann man nicht sprechen. Eine besondere Priferenz fiir
eine Seite war nie festzustellen.

Drosophila melanogaster Meigen (Wildtyp) reagiert (nach Herritzius 1976) grund-
sitzlich wie die Schwebfliege. Die Untersuchungen erbrachten hier jedoch noch weit-
reichendere Befunde: Bei rechts/links gleich starker Beleuchtung erfolgte der Eintritt
in die Fligelruhelage zwischen 10 und 30.000 1x meist gleich hdufig auf beiden Seiten
(Abb. 2a). Bei Beleuchtung nur von einer Seite legten die Tiere (wie bei der Schweb-
fliege) den der Lichteinfallsrichtung zugekehrten Fliigel tiber den der Gegenseite (Abb.
2b). Unter dem FEinfluss von rechts/links unterschiedlich starker Beleuchtung wurde
nach vorheriger Dunkeladaptation der dem schwicheren Licht zugekehrte Fliigel oben
aufgelegt (Abb. 2c). Bei Beleuchtung rechts/links mit Licht unterschiedlicher Wellen-
linge (bei gleichen Helligkeitswerten) gab es zwischen 414 und 640 nm keine Bevor-
zugung einer Seite (Abb. 2d). Unterschiede waren erst im Versuch mit 640 und 745
nm zu beobachten. Das langwellige Licht wird von Drosophila nicht mehr perzipiert
(s. auch BertHOLF 1932). Die Tiere verhalten sich hier also wie bei einseitiger Beleuch-
tung.
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Abb. 2: Fliigelruhelage von Drosophila melanogaster bei unterschiedlicher Beleuchtung (rechts/
links).
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Auch andere Rechts- und Linkshandlungen werden von der Lichteinfallsrichtung ge-
steuert. Die Larve der Malaria-Miicke Anopheles maculipennis Meigen z. B. fixiert
sich zum Gasaustausch mit feinen Dorsalborsten am Wasserhdutchen. Zur Nahrungs-
aufnahme, zum Herbeistrudeln von Nahrung muss sie ihren Kopf um 180° nach rechts
oder links drehen. Kommt das Licht im Experiment von rechts, dreht sie den Kopf nach
rechts, kommt das Licht von links, dreht sie den Kopf nach links (Funke 1989). Die Sei-
tigkeit der Spiegelsymmetrie wird hier also ebenso wie bei der Fliigelruhelage durch
eine rechts/links unterschiedliche Reizsituation bestimmt.

Der zweite Fall, die meist sehr regelmiiflige Alternanz von Rechts-/Links-
Abliufen:

In der Fliigelruhelage wird eine Intension zum Kurvenflug (vor der Landung) deutlich.
So wird offensichtlich, z. B. nach einer intendierten Rechtskurve der rechte Fliigel iiber
den linken gelegt und nach einer intendierten Linkskurve der linke iiber den rechten
(Einzelheiten iiber Kurvenflug s. NacHTIGALL 1968). Ein weiterer Hinweis iiber die in-
tendierte Flugrichtung zeigt sich auch in der Kopfstellung. So dreht S. corollae beim
Flug (am Draht fixiert) den Kopf iiber den Scheitel leicht nach der Seite, von der das
Licht kommt.

Unter diesem Gesichtspunkt konnte man z. B. die Schreitrhythmen von Insekten, Kreb-
sen, Spinnen oder Wirbeltieren untersuchen. Auf diese Phdinomene und deren besondere
Probleme mochte ich hier jedoch nicht niher eingehen. Ich méchte vielmehr zunichst
zum Teil recht komplizierte Verhaltensabliufe schildern, nach Gemeinsamkeiten suchen
und anschliefend die Moglichkeiten einer kausalen Interpretation der Spiegelsymmetrie
des Verhaltens diskutieren.

Beginnen wir mit den Beispielen. Wir wollen hier 3 Kategorien unterscheiden:

Der 1. Typ reprisentiert Verhaltensweisen, in die einfache Pendelbewegungen einge-
baut sind, Bewegungen, bei denen der Vorderkorper eines Tieres meist gleich weit nach
rechts und links hin und her schwingt (Abb. 3a).

Der 2. Typ des spiegelbildlich symmetrischen Verhaltens ist dadurch charakterisiert,
dass ein Tier sich als Ganzes erst nach rechts (oder links) bzw. im (oder entgegen dem)
Uhrzeigersinn bewegt, dann aber nach einiger Zeit seine Bewegungsrichtung umkehrt
(Abb. 3b).

Beim 3. Typ wechseln Rechts- und Linksverhalten wie bei Typ 1 sehr regelmifig mit-
einander ab. Die einzelnen Handlungsteile sind hier allerdings wesentlich komplizierter
und auflerdem — und das ist das Entscheidende — ist zwischen Rechts- und Linksver-
halten eine Stellung eingeschaltet, die wir als 0-Stellung bezeichnen wollen. Diese 0-
Stellung ist nun in der Regel keineswegs gleichbedeutend mit Ruhe; denn auch in ihr
werden oft sehr spezifische Tatigkeiten ausgefiihrt. Wesentlich und fiir unsere spéteren
Betrachtungen besonders bedeutungsvoll ist aber, dass von hier aus gleichsam die ,,Ent-
scheidung® fiir Rechts- und Linksverhalten fillt und dass die Rechts-/Linkswechsel nie
zufallsverteilt sind, sondern in streng gesetzlicher Folge genau spiegelbildlich miteinan-
der alternieren.

Nach Typ 1 verfahren z. B. viele Schmetterlingsraupen bei der Herstellung von Pup-
penkokons oder Blattgehdusen (v. FRANKENBERG 1945/46; FUNKE 1959,1961). In &hnli-
cher Weise ,,arbeiten” auch manche Ké6cherfliegenlarven beim Bau ihrer Fangnetze am
Grunde von Gewissern (SATTLER 1958). Auch viele Schnecken wenden ihren Kopf beim
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Abb. 3: RegelmiBige Alternanz von Rechts-/Linksablidufen: Pendelbewegungen, b) Bewegungen
nach rechts und links, bzw. im und entgegen dem Uhrzeigersinn, ¢) Rechts-/Linksverhalten mit
0-Position (s. Text).

Abschaben eines Algenrasens nach rechts und links, was in ihrem miandrischen Fral3-
bild meist sehr deutlich zum Ausdruck kommt.

Nach dem 2. Typ des Verhaltens verfahren z. B. Spinnen bei der Herstellung ihrer Fang-
spirale, die entgegen der Richtung der zuvor gesponnenen Hilfsspirale begonnen wird,
selbst aber oft auch Umkehrstellen, d. h. Spinnen im und entgegen dem Uhrzeigersinn
erkennen ldsst. Auch beim Bau des Eikokons sind derartige Richtungswechsel zu be-
obachten. So dreht sich die Spinne Agroeca brunnea Blackwell bei der Herstellung ihres
Eikokons (des sg. Feenldmpchens) unter tupfenden Spinnbewegungen bald im, bald ent-
gegen dem Uhrzeigersinn (LUTERS 1966, u. mdl.).

Von besonderem Interesse sind Beispiele der 3. Kategorie, iiber die etwas ausfiihrlicher
berichtet werden soll:

Der Bockkéfer Saperda populnea L. stellt im Rahmen seiner Brutfiirsorge an diinnen
Pappeltrieben eine charakteristische Schnittfigur her (v. LENGERKEN 1954, FUNKE 1957).
Zwei Bogenfurchen umschlieBen eine Rindenschuppe, die mit Querfurchen versehen
ist. An der Basis dieses hufeisenférmigen Rindenschnittes befindet sich das Eiloch, das
bis auf das Splintholz reicht und tiber das jeweils ein Ei zwischen Rinde und Holz ab-
gelegt wird.

Zunichst nagt der Kéfer das Eiloch. Von diesem ausgehend dreht er sich seitwérts. Da-
bei schlitzt er die Rinde oberflachlich auf. Nach Vollendung der ersten Bodenfurche
dreht sich der Kifer wieder zur Langsachse des Zweiges. Er nagt einige Querfurchen
und bearbeitet das Eiloch (Abb. 4). Er befindet sich jetzt in einer Stellung, die der Aus-
gangsstellung beim ersten Lochnagen entspricht, der 0-Stellung. Genau spiegelbildlich
zur 1. Bogenfurche stellt er die 2. her, nagt nochmals Querfurchen und Eiloch und dreht
sich um 180° zur Eiablage (Abb. 4). Dabei fiihrt er zunéchst seine Legerhre zwischen
Rinde und Holz, erst gerade nach vorn, dann nach einer Seite, dann wieder gerade und
dann nach der anderen Seite (Abb. 5). Die Symmetrie des Verhaltens ist also auf die
Herstellung der beiden Bogenfurchen und auf das Ablosen der Rinde vom Holz in zwei
Seitenstreifen ausgerichtet.

Symmetrie im Verhalten der 3. Kategorie ldsst sich in ganz dhnlicher Weise bei vielen
anderen Tieren beobachten. Zahlreiche Schmetterlingsraupen z. B. seilen sich an Sei-
denfdden von Baumen und Striuchern ab. Erlangen sie dabei keinen Kontakt mit ir-
gendeinem festen Untergrund, einem Blatt, einem Zweig oder auch mit dem Boden, so
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Abb. 4: Spiegelsym-
metrie von Saperda
populnea (Coleop-
tera, Cerambycidae)
bei der Herstellung
des hufeisenformi-
gen Rindenschnittes
(an Pappelzweigen)
im Rahmen der Brut-
fiirsorge.

klettern sie an ihrem Faden wieder empor. Dabei verfahren fast alle nach dem gleichen
Prinzip (FunNke 1961):

Die Raupe des Birkenspanners Biston betularius L. z. B. krimmt ihren Vorderkérper
seitwirts, erfasst den Faden erst mit dem Mittelbein, dann mit dem Hinterbein der ge-
dehnten Korperseite. Anschlielend streckt sie sich. Der erste Klettererfolg wird sichtbar.
Nun greift sie mit beiden Vorderbeinen am Faden an, ertastet diesen mit der Spinnréhre
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Abb. 5: Spiegelsymmetrie von S. populnea bei den Bewegungen der Legershre unter der Rinde
(Herstellung der ,,Winkelstreifen* vor der Eiablage).

der Unterlippe, heftet sich mit Spinnsekret fest und sichert sich auf diese Weise gegen
ein Auflaufen der beim Aufwirtshangeln gebildeten Fadenschlinge (Abb. 6). In dieser
Stellung befindet sich die Raupe in der 0-Position. Genau spiegelbildlich — also unter
Koérperkrimmungen zur anderen Seite und den damit koordinierten Beinbewegungen
— erfolgt der nichste Kletterakt. Unter regelméBigem Wechsel von Korperkriimmungen
nach rechts und links, zwischen denen jedes Mal eine 0-Stellung eingeschaltet ist, han-
gelt sich die Raupe aufwirts, bis sie wieder den Ausgangspunkt, d. h. die Ansatzstelle
ihres Fadens an Blatt oder Zweig erreicht hat.

Ein anderes Beispiel, bei dem Rechts- und Linksverhalten viele Male alternieren, zei-
gen uns die Tanze der Honigbiene (v. FriscH 1923,1965). Beim Schwinzeltanz lduft die
Biene bekanntlich in einem engen Halbkreis erst zur einen Seite, durchliuft die gerade
Schwinzelstrecke, also die 0-Position und beschreibt einen 2. Halbkreis zur Gegenseite,
Halbkreis rechts herum, Halbkreis links herum wechseln regelméfig miteinander ab.

Spiegelsymmetrisches Verhalten zeigen manche Schmetterlingsraupen auch beim Bau
ihrer Puppenkokons. Die Raupe von Cemiostoma susinella HS. arbeitet dabei in 4
verschiedenen Stellungen (Funkk, 1959), die wir einmal mit den Buchstaben A, B, C
und D bezeichnen wollen (Abb. 7). Beim Rechts-/Linkswechsel alternieren hier nicht
einzelne Koérperkriimmungen sondern stets ganze Serien. Nach jeder Serie geht die
Raupe erst einmal wieder in die 0-Position, d. h. in die Mitte des spiteren Kokons
zuriick. Hier fiihrt sie auch die fiir den Wechsel von B nach C oder von A nach D er-
forderlichen Kehrtwendungen durch. Die Seitenwechsel folgen (beim Spinnen des Ko-
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Abb. 6: Spiegelsymmetrie beim Kletterakt von Schmetterlingsraupen.

kondachs) sehr regelmiBig aufeinander, d. h. die Reihenfolge der Spinnserien A, B, C,
D, A usw. oder A, D, C, B, A usw. ist genau festgelegt. Kompliziert wird die ganze
Sache lediglich dadurch, dass die Anzahl der Spinnbewegungen nach jedem Seiten-
wechsel im Laufe der Zeit zunimmt und spiter wieder abnimmt (s. FUNKE, 1959). Die
Summe der Spinnbewegungen ist fiir alle Sektoren aber fast gleich, was noch deutli-
cher zum Ausdruck kommt, wenn man sie jeweils fiir A und C (= Linksspinnen) und
B und D (= Rechtsspinnen) zusammenfasst.

Das symmetrische Prinzip der 3. Kategorie ist nicht nur bei der Entstehung bilateraler
oder disymmetrischer Strukturen verwirklicht, sondern auch bei der Bildung radiir-
symmetrischer Gebilde. Die marine Schnecke Lunatia nitida Donovan raspelt mit ihrer
Radula kreisrunde Locher in die Schalen von Muscheln (ZIEGELMEIER, 1954), iiber die sie
dann deren Weichkorper auffrisst. Mit ihrem sehr beweglichen Riissel verfahrt sie dabei
in 4 verschiedenen Stellungen, alternierend im und entgegen dem Uhrzeigersinn, wobei
auch hier jeweils eine 0-Position zwischengeschaltet ist.

Betrachten wir nun noch einen ganz besonders interessanten Fall mit verschiedenartigen
spiegelsymmetrischen Handlungsteilen;

Der Riisselkifer Deporaus betulae L. stellt im Rahmen seiner Brutbiologie charakte-
ristische asymmetrische Schnittfiguren an Blittern von Birke, Hasel, Weifibuche, Erle
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Abb. 7: Cemiostoma susinella (Lepidoptera, Cemiosto-
midae); Spiegelsymmetrie der Raupe beim Bau des Ko-
kondachs.

oder Eiche her. Der distale Teil
des Blattes wird eingerollt und
mit Eiern versehen (v. LENGER-
KEN 1954). Vor jedem Schneiden
filhrt der Kifer Orientierungs-
laufe auf der Blattunterseite aus
(Daanie 1964, Funke 1984). Er
beginnt nahe der Blattspitze und
lauft auf der Mittelrippe rittlings
in Richtung Blattbasis. An ei-
ner bestimmten Stelle, die wahr-
scheinlich durch die Dicke der
Mittelrippe festgelegt ist, trippelt
er seitwirts nach rechts oder links
zum Blattrand und klettert auf die
Blattoberseite (Abb. 8a). Diese
Orientierungsldufe werden in der
Regel viele Male wiederholt. Ist
das Blatt einigermaflen symmet-
risch und hidngt es mit der Mit-
telrippe lotrecht nach unten, so
alternieren Seitwirtsldufe nach
links und rechts sehr regelmaBig,
was in Abb. 8a aus den Zahlen-
folgen links und rechts ersichtlich
ist. Auf der Mittelrippe befindet
sich der Kaifer in der 0-Position.

Die Symmetrie im Verhalten ist
gestort, wenn die Lingsachse des
Blattes seitwidrts zur Lotrechten
geneigt ist. Der Kifer trippelt
dann bevorzugt nach oben zum
Blattrand (Abb. 8b). Entscheidend
ist dabei wahrscheinlich die gro-
Bere Helligkeit, gleichzeitig aber
vielleicht auch die Position des
Kifers (beim Lauf auf der Mittel-
rippe) im Schwerefeld.

Wir haben hier also einen Fall
vorliegen, bei dem die Spiegel-
symmetrie im Verhalten nur unter

weitgehend konstanten Bedingungen nachzuweisen ist, die in sich selbst in Bezug auf
Lichteinfallsrichtung und Schwerkraftwirkung symmetrisch sein miissen.

Sehen wir uns das Schneiden an: Ob der Kéfer auf der Blattoberseite rechts oder links
beginnt, hdngt vom letzten Orientierungslauf auf der Blattunterseite ab. Beim Schnei-
den dreht sich der Kéfer seitwirts schreitend zundchst — wenn er rechts (Abb. 9a) beginnt
—erst entgegen, dann im Uhrzeigersinn. Danach schneidet er (wenn sich der geschnittene
Teil des Blattes nicht nach innen kriimmt) weitgehend gerade zur Mittelrippe. Von der
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Abb. 8: Orientierungslaufe von Deporaus betulae (Coleoptera, Curculionidae) auf Blattunterseite
(s. Pfeile auf Mittelrippe, Linienreihen auf Blattfliche); Ziffern: Reihenfolge der Seitwirtsldufe
nach rechts und links.

a: Blatt lotrecht abwirts gerichtet; b: Blatt seitwirts geneigt.

Mittelrippe wird er abgelenkt. Er dreht sich im Uhrzeigersinn und schneidet an der Mit-
telrippe entlang, die er schlieflich durch Drehen entgegen dem Uhrzeigersinn iiberwin-
det, ohne sie dabei ganz zu durchbeiflen. Danach schneidet er links von der Mittelrippe
im Uhrzeigersinn und anschlieBend mehr oder weniger gerade weiter bis zum Blattrand.

Bevor der Kéfer nun das Blatt einrollt, wiederholt er den gesamten Bewegungsablauf
ohne Schneiden oft noch einmal in umgekehrter Richtung bis zur Mittelrippe.

Bei den Orientierungsldufen verfahrt der Kifer nach Typ 3 der Spiegelsymmetrie im
Verhalten, beim Schneiden nach Typ 2.

Spiegelsymmetrie im Verhalten ist in seiner reinsten Form, abgesehen vom Kletterakt
der Raupe, nur dort deutlich erkennbar, wo die Aktionen eines Tieres in einer Ebene
ohne Drehungen um die Langsachse, also stets in der gleichen Bauch-/Riickenlage ab-
laufen, wie wir das beim Bockkéfer, der Honigbiene, bei der kokonspinnenden Raupe
und auch in der Brutbiologie des Riisselkédfers (in den Orientierungsablidufen und beim
Blattschneiden) gesehen hatten. Alle diese Tiere hatten ihre Position zur Unterlage, ihre
Bauch-/Riickenlage wihrend ihrer Tatigkeit nicht veréndert.

In vielen anderen Fillen sind in die Spiegelsymmetrie des Verhaltens Positionswechsel,
Drehungen um die Lingsachse eingeschaltet. Auf diese Art und Weise kommt es z. B.
zur Bildung drehrunder Gebilde wie bei den Puppenkokons vieler holometaboler In-
sekten, bei deren Herstellung man die bilaterale Symmetrie des Verhaltens meist nicht
mehr erkennen kann. Dass die Spiegelsymmetrie des Verhaltens auch hier weitgehend
erhalten bleibt, 1dsst sich nur in Ausnahmefillen beobachten. Die Raupe der Kohlmotte,
Plutella xylostella L. verfahrt beim Kokonbau zunéchst ganz nach dem Muster von C.
susinella. Unter regelmifigen Seitenwechseln baut sie in den Positionen A, B, C, D aus
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Abb. 9: Blattschnitt von Deporaus betulae von rechts nach links auf Blattoberseite. Pfeile: Posi-
tion des Kéafers beim Schneiden (Pfeilspitze — Stellung des Kopfes).

a: Konvex-Konkavschnitt auf rechter Blatthilfte, Schnitt an Mittelrippe (konkav/konvex), Kon-
kavschnitt auf linker Blatthilfte (Darstellung wie bei anderen Autoren);,

b: Nach Konkavschnitt an 2. Seitenrippe (rechte Blatthilfte) gerader Schnitt (s. Pfeil) zur Mit-
telrippe;

c: Einfluss von kréftigen Seitenrippen auf den Verlauf der Schnittkurve.

einem glasigen Sekret ein kunstvolles Netz aus Rundbodgen (Abb. 10). Die Verbindung
und die Vervollstindigung der beiden Kokonteile erfordert Drehungen um die Langs-
achse. Dabei wird die regelmifige Bogenstruktur, wieder unter Rechts/Links-Wechseln
der Spinnbewegungen, zu einem Gebilde verdndert, dem man die Spiegelsymmetrie
des Verhaltens nicht mehr ansieht; denn die RegelmifBigkeit der Bewegungen wird hier
durch taktile Wahrnehmungen an bereits gesponnenen Strukturen mehr oder weniger
stark modifiziert.

Aus den beobachteten Beispielen konnte man nun schlieBen: Spiegelsymmetrie ist ein
Grundprinzip im Verhalten bilateralsymmetrischer wirbelloser Tiere. In dem Mafe, in
dem sich das Gesamtverhalten einer Tierart iiber Drehungen im Raum komplexer gestal-
tet und neue Reizqualitdten — wie im zuletzt skizzierten Fall — an Bedeutung gewinnen
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Abb. 10: Kokon von Plutella xylostella (Lepidoptera, Plutellidae); links: Anfangsphase, Bau von
»Rundbogen®; rechts: Rundbégen verfalzt.

(oder wo sogar Lernprozesse Einfluss nehmen), wird es fiir uns allerdings weniger gut
durchschaubar.

Die Spiegelsymmetrie im Verhalten ist oft auf einen ganz bestimmten biologischen Sinn
ausgerichtet, was sich z. B. beim Bockkifer S. populnea in der bilateralsymmetrischen
Gestalt des Hufeisenschnittes zeigte.
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In anderen Fallen ldsst sich keine zwingende , biologische Notwendigkeit fiir Symmet-
rie erkennen. Die Raupe, die am Faden klettert, konnte die eine Seite vor der anderen
bevorzugen oder doch wenigstens unregelméafBiger zwischen Rechts- und Linksverhalten
wechseln.

Wie kommt es nun in all diesen Fillen zu der regelméBigen Rechts-/Links-Alternanz der
Handlungsabldufe? Kénnen wir das ,,symmetrische Prinzip“ ndher analysieren? Unsere
Frage gilt also den physiologischen Grundlagen der Symmetrie. Wir wollen hier stark
vereinfachen und nur die beiden am klarsten abgrenzbaren Mdéglichkeiten jeglicher Ver-
haltenssteuerung diskutieren.

Die erste Moglichkeit:

Die Symmetrie im Verhalten wird peripher gesteuert. Das bedeutet: Beim ersten sym-
metrietragenden Handlungsteil treffen aus der Peripherie, also von den Sinnesorganen,
Meldungen im Zentralnervensystem ein, die dort die Durchfithrung des zweiten Hand-
lungsteils in gegensinniger Weise bestimmen.

Die zweite Moglichkeit :

Das Symmetrieprinzip ist im Zentralnervensystem verankert. Meldungen aus der Peri-
pherie, also von Sinnesorganen, wéren dann ohne Einfluss. Das bedeutete z. B. bei der
Honigbiene, dass nicht nur das Laufen der Schwinzelstrecke und der Bogenlauf ange-
boren sind, sondern dass auch die Alternanz der Bogenldufe nach rechts und links feste
Bestandteile angeborenen Verhaltens sein miissten. Beim Riisselkédfer D. betulae hiefle
das, dass der gesamte Bewegungsablauf bei den Orientierungsliufen, beim Blattschnei-
den (und beim Blattrollen) durch Erbinformationen festgelegt sein miisste.

Welche der beiden Moglichkeiten zutrifft, die periphere Einflussnahme von Sinnes-
wahrnehmungen auf das Symmetrieverhalten oder die rein endogene Steuerung vom
Zentralnervensystem ldsst sich nicht von vornherein voraussagen.

Betrachten wir zunichst die erste Moglichkeit, also den méglichen Einfluss von Sin-
neswahrnehmungen auf die Verhaltenssymmetrie. Wir miissen hier wieder zwischen
zwei Kategorien unterscheiden: Die Informationen, die fiir das spiegelsymmetrische
Handeln notwendig sein kdnnten, werden

a) exterorezeptiv erfasst, d. h. tiber Sinnesorgane, durch die der Organismus mit der
AuBenwelt in Verbindung steht,

b) propriorezeptiv, d. h. tiber Sinnesorgane, die bei den Bewegungen des Tieres in sei-
nem Korper selbst bzw. in einzelnen seiner Teile gereizt werden.

Betrachten wir zunichst den Einfluss der Exterorezeptoren:

Der Riisselkifer fiihrt seine Orientierungsldufe auf der Blattunterseite unter symmetri-
schen Reizbedingungen, also bei Lichteinfall von oben, am lotrecht abwérts orientierten
Blatt in regelmiBigem Rechts-Linkswechsel durch. Die Symmetrie der du3eren Bedin-
gungen ist hier also eine Voraussetzung fiir die Symmetrie im Verhalten. Das Trippeln
nach rechts oder links ist in dieser Situation aber unabhéngig von Auflenreizen.

Beim Bockkifer wird die Symmetrie des Verhaltens weder durch einseitigen Lichtein-
fall noch durch unterschiedliche Positionen im Schwerefeld beeinflusst. Mechanische
oder chemische Reize, die von einer bereits geschnittenen Bogenfurche ausgehen kénn-
ten, bleiben ebenfalls ohne Einfluss (Funke 1957).
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Handeln notwendig sein kdnnten, werden
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Abb. 11: Gegenwendeverhalten eines Hundertfiilers (Geophilidae); aus unpubl. Untersuchungen,
1958, an der TU Braunschweig.

Auch die kletternde Raupe ist in der Symmetrie ihres Verhaltens von dufleren Reizen
unabhéngig. Das Gleiche gilt bei der Honigbiene fiir die Alternanz der Bogenliufe.

Betrachten wir nun den méglichen Einfluss von Propriorezeptoren:

Dabei wollen wir einmal annehmen, dass bei einem ersten symmetrietragenden Hand-
lungsteil, also z. B. bei der Abwinkelung des Koérpers der am Faden kletternden Raupe
Propriorezeptoren im Korper gereizt werden, worauf im Zentralnervensystem das dort
endogen festgelegte Erregungsmuster fiir den Bewegungsablauf spiegelbildlich bei den
fuir die Abwinkelung des Korpers verantwortlichen Muskelgruppen ein Handeln zur Ge-
genseite auslost. Hinweise auf eine solche Méglichkeit finden wir bereits auf niederer
physiologischer Ebene.

Ich mochte hier von einer Erscheinung ausgehen, die unter der Bezeichnung ,,homostro-
phischer Reflex” seit fast hundert Jahren (MarGuLis 1910, in v. BUDDENBROCK 1952, s.
auch Crozier & Moore 1923) bekannt ist und die auch im Dehnungsgesetz von v. Ugx-
KULL (S. v. BUDDENBROCK 1953) enthalten ist.

Man versteht unter dem homostrophischen Reflex folgendes: Langgestreckte Tiere wen-
den nach einer passiven Ablenkung ihres Hinterendes ihr Vorderende sofort gleich weit
zur Gegenseite. Auch beim Vorwirtslaufen wird eine erzwungene Ablenkung sofort mit
einer darauffolgenden Wendung zur Gegenseite beantwortet (,,Homostrophische Reak-
tion, s. MEUER 1967; ,,Gegenwendeverhalten™ i. S. von GORNER 1973).

In Abbildung 11 hatte das Versuchstier, ein Hundertfiler, einen gekriimmten Gang
durchlaufen. Nach der erzwungenen Kriimmung bog es beim Verlassen dieses Ganges
in die entgegengesetzte Richtung um und gelangte so in einen neuen Gang, bei dessen
Verlassen sich das Ganze in entgegengesetzter Richtung wiederholte. In der gleichen
Weise reagieren auch andere, vor allem langgestreckte Tiere (auch Wirbeltiere). Ganz
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offensichtlich miissen hier Riickmeldungen von Dehnungsrezeptoren im Zentralnerven-
system die Gegenreaktion veranlasst haben.

Ké&nnen wir dies nun auf die komplizierten Rechts-/Links-Handlungen in den oben ge-
nannten Beispielen libertragen?

Betrachten wir noch einmal den Riisselkéifer Deporaus betulae. Man hatte dieser Art
friher geradezu ibersinnliche Fahigkeiten zugesprochen. So sollte der Kifer z. B.
nach Ansicht des Mathematikers Heis (in DEBey 1846, s. auch Painta 1968) aus dem
gegebenen Verlauf des Blattrandes, der als ,,Kreisevolvente zu betrachten sei, den
unteren Bogen der Schnittkurve als , Kreisevolute** konstruieren kénnen. Uber diese
»Evoluten/Evolvententheorie® ist spiter viel geschrieben worden (s. u. a. Buck 1952;
Daanie 1984). Der Kifer wurde dabei manchmal geradezu als mathematisches Genie
hingestellt.

Sehen wir uns das Ganze einmal etwas genauer an: Der Riisselkéfer orientiert sich zu
Beginn des Schneidens parallel zum Blattrand (Abb. 9a). Die dem Blattrand zugeneig-
ten Beine sind hier mit den Pritarsalklauen eingehakt. Der Kifer beginnt seitwirts
laufend zu schneiden. Er I6st erst das blattrandnahe Vorderbein, dann das Mittelbein
und schlieBlich auch das Hinterbein aus der Verankerung (s. auch DaanJE 1964, FUNKE
1984). Dabei entsteht, da er standig weiterschneidet, ein erster (vom Kéfer aus gesehen)
— konvexer — Teilschnitt, der sich nach dem Losen der Beine vom Blattrand allméhlich
abflacht. Die Extremitéten, die am Blattrand zunichst weitgehend fixiert waren, werden
nach Aufgabe dieser Fixierung verstirkt weitergeschoben. Der Kifer kommt mit dem
Schneiden nicht ganz nach. Zwangslaufig erfolgt beim Seitwirtslaufen eine Richtungs-
anderung und die Herstellung eines Konkavschnittes, der zur Blattmittelrippe hin ,,aus-
klingt“, d. h. immer flacher wird. Trifft der Kéfer beim Konkavschneiden auf dickere
Seitenrippen, so dauert deren Durchschneiden ldnger. Die Beine schreiten in annéhernd
gleicher Geschwindigkeit aber weiter. Der Schnitt erhdlt dadurch einen leichten Knick.
Zur nichsten Seitenrippe bzw. zur Mittelrippe wird er danach gerade weitergefiihrt
(Abb. 9b, c).

Man kann nun davon ausgehen, dass bedingt durch die Beschaffenheit des Blattrandes
und bedingt durch das angeborene Verhalten des Kifers a) seitwarts zu schneiden und
b) die Extremititen einer Korperseite am Blattrand zu fixieren, der erste Teilschnitt not-
wendigerweise eine konvexe Form erreichen musste. Hierbei konnte das Zentralnerven-
system von propriorezeptiven Sinnesorganen der Bein- und Korpergelenke Informatio-
nen empfangen haben, die beim Weiterschneiden zumindest iiber die Bewegungen der
Extremitdten umgesetzt werden. Mit groer Wahrscheinlichkeit wire dann der zweite
— konkave — Teilschnitt als ,,Reaktion” auf den ersten — konvexen — Teilschnitt zu wer-
ten. Wenn das denkbare Erregungsungleichgewicht nach dem ersten Teilschnitt durch
Bewegungsabliufe beim zweiten Teilschnitt (an Seitenrippen vielleicht besonders stark)
abgeklungen ist, schneidet der Kifer gerade. Auch dem folgenden Schnittkurvenverlauf
liegt wohl ein ganz dhnliches Reizreaktionssystem zugrunde. Wenn nach dem ersten
Konvex/Konkav-Schneiden keine Ablenkungen durch Mittelrippe oder Seitenrippen er-
folgen, miisste der Kifer generell gerade schneiden (oder aufgrund einer unterschiedli-
chen Schrittweite der Beine allenfalls in einem leichten Bogen). Das zeigte sich in tiber-
zeugender Weise auch in einem einfachen Experiment:

Nach den ersten Schnitten wird das Blatt mit dem Kifer abgelost und flach auf eine
Tischplatte gelegt. In der Folge werden mittel- und seitenrippenfreie Blattstiicke, spa-
ter auch solche mit Seitenrippen, aufgequetscht. Der Kéfer schneidet zunéchst konvex
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Abb. 12: Deporaus betulae. Schnitt iiber mehrere fest iibereinander gelegte Blattstiicke (auf einer
Tischplatte) von links nach rechts. Pfeile: Position des Kifers beim Schneiden; gestrichelte Lini-
en: Seiten- und Mittelrippen; x: Schnittende.

— konkav und dann nahezu gerade weiter. Dabei legt er eine Strecke zuriick, die 3-5-
mal ldnger ist als normal. An kréftigen Seitenrippen kommt es jedes Mal zu Konkav-
/Konvexschneiden (Abb. 12).

Was kann man aus diesen Beobachtungen ablesen?

a) Angeboren sind Blattschneiden und Seitwirtslaufen und das Fixieren des Korpers
beim Konvexschneiden am Blattrand (und an der Mittelrippe).

b) Der gesamte komplizierte Bewegungsablauf, der normalerweise zu der eigentlich
recht asymmetrischen Schnittkurve fiihrt, ist nicht Bestandteil eines angeborenen
Verhaltens.

¢) Mittelrippen und Seitenrippen sind Hindernisse, welche die Progression des Schnei-
dens verzogern, ohne die Progression des Seitwirtslaufens zu hemmen. Dadurch
kommt es zu Drehungen, die mit Gegendrehungen kompensiert werden. Dabei spie-
len Propriorezeptoren vermutlich eine entscheidende Rolle.

Bei unseren anderen Beispielen, dem Schwénzeltanz der Honigbiene, der am Faden klet-
ternden Raupe, dem Hufeisenschneiden des Bockkéfers und dem Kokonbau der Schmet-
terlingsraupe war zwischen Rechts- und Linksverhalten eine 0-Position eingeschoben.
Wollen wir auch in diesen Fillen an der Annahme einer propriorezeptiven Steuerung
der Verhaltenssymmetrie festhalten, so miissten wir fordern, dass die Informationen aus
dem ersten symmetrietragenden Handlungsteil im Zentralnervensystem erst einmal ge-
speichert werden. Nur in einer ganz bestimmten Situation, wenn der Bockkéfer das Ei-
loch nach der ersten Bogenfurche wieder erreicht oder die kletternde Raupe nach einem
ersten Klettererfolg sich am Faden anheftet, wiirde das endogene Erregungsmuster in
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symmetrischer Weise abgegeben. Das fiithrte dann zur Herstellung der zweiten Bogen-
furche bzw. zum Klettern mit der anderen Kérperseite.

Speicherung von Informationen und ihre Nutzung fiir einen zukiinftigen Handlungsab-
lauf sind im Tierreich weit verbreitet. Hinweise hierfiir gibt es auch beim symmetrischen
Verhalten bereits auf niederer physiologischer Ebene. Wenden wir uns hier noch ein-
mal den TausendfiiBern zu. Man kann solche Tiere durch einen Gang schicken, der aus
zwei winkelig miteinander verbundenen Schenkeln besteht, von denen der zweite, der
Ausgangsschenkel lidnger als das Versuchstier sein soll (BARNWELL 1965, MEUER 1967,
BURGER 1971, GORNER 1973, MITTELSTAEDT & MITTELSTAEDT 1973). Nach Durchlaufen
der Knickstelle befindet sich das Tier in einer Situation, die der 0-Stellung im symmet-
rischen Verhalten nach dem ersten Handlungsteil zumindest duferlich dhnlich ist. Eine
Reaktion auf die erzwungene Ablenkung kann in vollem Umfang erst beim Verlassen
des Gangsystems erfolgen. Dabei zeigte sich, dass die TausendfiiBer je nach der Winkel-
groBe der Ablenkung den geraden Ausgangsschenkel ihres Gangsystems in fast genau
dem selben Winkel zur Gegenseite verlieBen. Sie miissen also an der Knickstelle des
Ganges eine ganz spezifische Information empfangen haben, die sie bis zum Verlassen
des Ausgangsschenkels hatten speichern konnen. Vergleichbare Befunde ergaben sich
auch nach Ausschluss von Kontakten mit den Gangwinden bzw. beim Lauf auf gang-
freien gewinkelten Strecken (MEUER 1967). Bieten wir einem Tausendfiiler oder auch
kiirzeren Tieren ein Gangsystem, das aus zwei Bogengéngen und einem geraden Gang-
stiick besteht (Abb. 13), so durchlaufen diese Tiere im Idealfall erst einen Bogengang,
dann die gerade Strecke, von der sie schliefSlich in den anderen Bogengang einmiinden.
Das Ganze wiederholt sich bei geeigneten Objekten viele Male nacheinander, wobei
Rechts- und Links-Bogenlauf stets miteinander alternieren. Dabei kommt es allerdings
nicht selten zu Stérungen beim Vorwiértslaufen.

Der Bewegungsablauf sieht also ganz dhnlich aus wie beim Schwinzeltanz der Honig-
biene. Zwischen unseren Untersuchungsobjekten und der Honigbiene bestehen natiirlich

Abb. 13: Gegenwendeverhalten in einem Gangsystem aus zwei Bdgen und einer geraden Stre-
cke.
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gewaltige Unterschiede: Unsere Untersuchungsobjekte wurden zum Bogenlaufund zum
Durchlaufen der geraden Wegstrecke gezwungen. Die Honigbiene 1duft ihren Schwin-
zeltanz ohne dufleren Zwang. Bogenlaufen und Geradeauslaufen sind bei ihr angeboren.
Nicht angeboren ist aber sehr wahrscheinlich der Wechsel zwischen Halbkreislaufen
nach rechts und links. Hier diirften — wie bei den anderen Beispielen (oder bei dem Tau-
sendfiifler) — Sinneswahrnehmungen {iber Propriorezeptoren im Rumpf der Biene oder
in ihren Beinen dem Zentralnervensystem die Information liefern, die fiir die Verhal-
tenssymmetrie erforderlich sind.

Die zweite Moglichkeit der Steuerung des symmetrischen Verhaltens unabhingig von
Riickmeldungen aus der Peripherie, also von Sinnesorganen (s. oben) war frither (FUNKE
1970) bereits eingehend erdrtert worden. Die damals geduBerte Annahme (,,Das Sym-
metrieprinzip ist im Zentralnervensystem verankert. Riickmeldungen von einem ersten
symmetrietragenden Handlungsteil diirften fiir den nachfolgenden Handlungsablauf be-
deutungslos sein®) 14sst sich auch nach den Erkenntnissen aus der Gegenwendereakti-
on (GORNER 1973, MITTELSTAEDT & MITTELSTAEDT 1973) und den Beobachtungen an D.
betulae (FUNKE 1989) in der damals gezeigten Form kaum noch halten. Den Einfluss
propriorezeptiver Riickmeldungen diirfen wir beim symmetrischen Verhalten also nicht
mehr ausschlie3en.

Nach dem von v. Horst und MITTELSTAEDT vor 50 Jahren (1950) formulierten Reaffe-
renzprinzip, mit dem Wechselwirkungen zwischen Zentralnervensystem und Peripherie
zum Ausdruck gebracht wurden, kénnten wir jetzt folgendermallen argumentieren: Im
Zentralnervensystem entstehen nach einem ,,Kommando* zu einem ersten symmetrie-
tragenden Handlungsteil

a) eine efferente Impulsfolge zu den Erfolgsorganen und
b) gleichzeitig eine Kopie dieser Impulsfolge, eine Efferenzkopie.

Der in die Peripherie abflieBende Efferenzstrom 16st iiber die Erfolgsorgane eine Riick-
meldung, eine Reafferenz, aus, die mit der Efferenzkopie in Wechselwirkung tritt. Effe-
renzkopie und Reafferenz heben sich — nach Handlungsablauf — normalerweise gegen-
seitig auf. Ist die Reafferenz aus irgendeinem Grund jedoch kleiner als die Efferenzko-
pie, so bleibt ein Impulsrest, der peripher geleitet zu neuem Handeln auf der gleichen
Seite wie zuvor veranlasst. Ist zwischen Efferenzkopie und Reafferenz dann ein Gleich-
gewicht erreicht, so sorgen Afferenzen, die sich bei der im Bewegungsablauf erfolgten
Reizung von Propriorezeptoren gebildet hatten, fiir die Auslésung des zweiten symmet-
rietragenden Handlungsteils.

Betrachten wir hierzu noch einmal die kletternde Raupe (Abb. 14): Wird hier das 3. Bein-
paar durch Verkleben bewegungsunfihig gemacht, so erreicht die Raupe nicht mehr die
normal mégliche Seitwirtskriitmmung. Sie greift mit dem Mittelbein der gedehnten Kor-
perseite am Faden an und streckt sich in die Ausgangslage. Bevor sie nun spiegelbildlich
mit dem Mittelbein der anderen Korperseite klettert, kriimmt sie sich noch einmal ohne
Beinbewegungen geringfiigig nach der Seite, mit der sie gerade geklettert war. Das Gan-
ze wiederholt sich dann in regelméBigem Wechsel (Funke 1970).

Reafferenz und Efferenzkopie hatten bei der ersten Kriimmung nicht miteinander iiber-
eingestimmt. Um die Ubereinstimmung zu erreichen, musste sich die Raupe also noch
einmal zur selben Seite kriimmen, wie zuvor. Erst jetzt konnte spiegelbildlich symmet-
risch der néchste Kletterakt erfolgen und dies ebenso wie alle folgenden jedes Mal mit
einer Nachkriimmung.
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Abb. 14: Kletterakt einer Raupe nach Festlegen der Hinterbeine.

Betrachten wir zum Schluss noch den zeitlichen Ablauf der Spiegelsymmet-
rie des Verhaltens. Dabei wollen wir im Sinne von Lorenz (1943) einmal davon
ausgehen,

— dass fiir alle Handlungsteile im Verhalten und natiirlich auch fiir die spiegel-
symmetrischen Komponenten jeweils eine ganz bestimmte Menge an ,,akti-
onsspezifischer nervoser Energie zur Verfiigung stehen muss,

— dass sich diese Energie im Handlungsablauf rechts/links erschopft und

— dass ihre Wiederverfiigbarkeit Zeit beansprucht.

Sehen wir uns in diesem Zusammenhang noch einmal den Rindenschnitt von S. popul-
nea an:

Ob der Kifer beim Hufeisennagen rechts oder links beginnt, ist zunédchst einmal recht
zufillig. Nehmen wir einmal an, er hitte zuerst die linke Bogenfurche und dann die
rechte hergestellt (Abb. 15a). Das Ganze hitte etwa 10 min gedauert. Der Kéfer dreht
sich danach zur Eiablage. Verhindert man die Eiablage, indem man das Eiloch einfach
zuhilt, so nagt der Kéfer an einer neuen Stelle ein zweites Eiloch. Ohne ein neues Hufei-
sen zu schneiden, dreht er sich zur Eiablage. Stort man ihn wieder, so stellt er ein drittes
Eiloch her. Von diesem ausgehend, wiederholt er die Bogenfurche, die er auch zu Be-
ginn als erste angefertigt hatte. Er dreht sich zur Eiablage, ohne die zweite Bogenfurche
angefertigt zu haben. Man stort ihn wieder. Er nagt ein viertes Eiloch — jetzt aber auch
die 2. Bogenfurche, und wieder versucht er die Eiablage. Das Ganze kann man nun noch
eine Weile weiterfithren (und alle Wiederholungen konnen auch von einem einzelnen
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Abb. 15: Der zeitliche Ablauf der Spiegelsymmetrie im Verhalten am Beispiel der ,,Hufeisen-
schnitte® von S. populnea. Aufsammlung ,,aktionsspezifischer Energie” und Dauer der Spei-
cherfahigkeit von Riickmeldungen aus einem ersten symmetrietragenden Handlungsteil.(weitere
Erkl. s. Text).

Eiloch aus erfolgen, s. Abb 15 b). Nur wenn die Zeitabstinde zwischen den einzelnen
Handlungsteilen einmal groBer werden, ist die Alternanz zwischen Rechts- und Links-
schneiden gestort, und es ist wieder rein zufillig, welche Bogenfurche als erste wieder-
holt wird (Abb. 15 ¢, ¢”) (Funke 1957).

Die ,,aktionsspezifische Energie* fiir das Schneiden der beiden Bogenfurchen war nach
der Fertigstellung der Schnittfigur zunéchst einmal verbraucht. Erst nach einigen Mi-
nuten stand wieder neue nerviose Energie zur Verfiigung, aber zunichst nur fiir eine
Bogenfurche, die entsprechend der letzten Riickmeldungen aus dem Bewegungsablauf
(in Abb. 15 rechts) zur Gegenseite (also links) geschnitten werden musste. Inzwischen
hatte sich wieder aktionsspezifische Energie fiir das Bogenschneiden angesammelt, die
sich nach den letzten Riickmeldungen (links) zur anderen Seite (also rechts) entladen
musste. Die Wirksamkeit der seitenbezogenen Exafferenzen klingt mit der Zeit ab. So
ist es nach einer lingeren Pause wieder ganz zufillig, welcher Bogenschnitt zuerst ge-
schnitten wird.

Das Beispiel zeigt, wie zwei zeitabhéngige Prozesse miteinander verkniipft sind:

— einmal die Aufsammlung ,,aktionsspezifischer Energie* fiir den Bogenschnitt,
— zum anderen die Dauer der Speicherfihigkeit der Riickmeldungen aus einem
ersten symmetrietragenden Handlungsteil.

Nach dem Muster von Raupe und Bockkifer kénnte man auch die anderen Beispiele
zu erkldren suchen. Das Potential fiir Rechts-/Linkshandlungen ist naheliegenderweise
natiirlich im Zentralnervensystem verankert. Der regelméfBige Wechsel von rechts und
links aber wird sehr wahrscheinlich in allen Fillen iiber Riickmeldungen von Proprio-
rezeptoren gesteuert.
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Zusammenfassung

Im einfachsten Fall wird die Seitigkeit spiegelsymmetrisch moglicher Aktionen aus-
schlieBlich iiber Exterorezeptoren gesteuert.

Fliegen nutzen beim Eintritt in die Fliigelruhelage das Erregungsungleichgewicht der
visuellen Wahrnehmung auf rechter und linker Korperseite. Dabei diirften selbst gerin-
ge Helligkeitsunterschiede im rechten und linken Auge ausreichen. Das wire natiirlich
duBerst sinnvoll, wiirde auf diese Weise doch verhindert, dass die Fliigel absolut gleich-
zeitig in die Ruhelage gefiihrt werden, dabei zusammenstoBen und evtl. sogar besché-
digt werden.

Die regelmiBige Spiegelsymmetrie im Verhalten ist in der in mehreren Beispielen ge-
schilderten Form zumindest bei Invertebraten weit verbreitet, wenn auch oft nur in du-
Berst eingehenden Untersuchungen zu erfassen. Alle Verhaltensweisen sind natiirlich
angeboren im Zentralnervensystem verankert. Der Rechts/Links-Wechsel der symmet-
rietragenden Handlungsteile dagegen wird nach dem Grundmuster der ,,homostrophi-
schen Reaktion” bzw. des ,,Gegenwendeverhaltens ganz offensichtlich tiber Riickmel-
dungen von Propriorezeptoren gesteuert.

Die Informationen aus einem ersten symmetrietragenden Handlungsteil werden im Zent-
ralnervensystem oft eine gewisse Zeit gespeichert. Sie werden spiter auf der Gegenseite
eingesetzt, sofern die fiir das spiegelbildlich symmetrische Verhalten erforderliche ,,ak-
tionsspezifische Energie® im Zentralnervensystem in ausreichendem MaBe zur Verfii-
gung steht.

Schlussworte

Mit dem ,,Hufeisen von Saperda populnea hatte alles angefangen in Mainz, bei Ih-
nen, lieber Herr ScHALLER. Ich hoffe, dass ich hierzu heute einige ,,Reafferenzen” geben
konnte.
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Abb. 16: ,,Emporhangeln” (s. Schlussworte).
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Seiltechnik habe ich bei Ihnen im Hochgebirge gelernt. An die damit verbundenen Er-
lebnisse mag noch einmal der Kletterakt von Schmetterlingsraupen erinnern (Abb. 16).
Sie konnen dieses Bild natiirlich auch anders deuten und in den Kriimmungen der Rau-
pen die Bemiihungen ihrer zahlreichen Doktoranden in Mainz, Braunschweig und Wien
erkennen, sich zum Erfolg nach ,,oben zu hangeln“. Dank Ihrer Fiirsorge ist meines Wis-
sens keiner hangen geblieben.
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