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1. Einleitung

Viele biologische Signale sind Abwehrsignale, und als solche sowohl fir arteigene als auch fur
artfremde Empfanger bestimmt. Hierbei sind Sender und Empfanger phylogenetisch oft weit
voneinander entfernt. Im Gegensatz zu Signalen, die zum Beispiel der Findung eines geeigneten
Geschlechtspartners dienen, ist Uber den Aufbau und die Wirkung von Abwehrsignalen relativ
wenig bekannt. Interspezifische Abwehrsignale sind aufgrund ihrer Ausrichtung auf mehrere
Empfanger selten artspezifisch. Ihre Wirkungen sind auf3erdem, bedingt durch die grofe
Diversitat der Empfanger, weitgehend universell. Trotzdem sind ihr Aufbau und ihre
Ubertragungswege haufig komplex. Zum Teil werden optische, akustische und chemische Modi
kombiniert eingesetzt. Ungeklart ist in solchen Fallen noch, ob es sich dabei um
Signalverstarkung, Redundanz oder Anpassung an die Vielfalt der Empfanger handelt.

Die weitaus meisten interspezifischen Signale dienen in irgendeiner Form der Stdérung von
Ortungs- oder Erkennungssystemen oder sie dienen dazu, den Empfanger zum Schaffen oder
Halten einer gewissen Distanz zu veranlassen (diffuge Signale). Bei Signalen mit letzterer
Funktion wird wiederum unterschieden zwischen Schrecksignalen (kaenophylaktische Signale,
startle signals), Warnsignalen (aposematische Signale) und nachahmenden Signalen (mimische
Signale). Obwohl der Begriff “aposematisch” vooueToN 1890 allein flr den optischen
Bereich definiert wurde, gilt er jetzt allgemein auch fir andere Signalmodi.

Eine genaue Eingruppierung eines Signals als aposematisch, mimisch oder Schrecksignal ist
meist schwierig. Au3erdem kann in einigen Fallen auch eine zusatzliche intraspezifische
Bedeutung hinzutreten. DarUber hinaus ist es denkbar, dafl3 ein Laut oder eine chemische
Substanz durch die physiologische Wirkung auf adaquate oder andere Sinnesorgane abwehrend
wirkt. Die Sekrete vieler sozialer Hymenopteren sind zum Beispiel gleichzeitig
Alarmpheromone (MscHwiITz 1964), obwohl sie hauptsachlich und sicher urspringlich die
Sensorik des Angreifers stéren und Irritationen auslosen sollten. Ist ein Drisensekret fur
Pradatoren schon in kleinsten Konzentrationen wahrnehmbar, dann kdnnte es zusatzlich im
Sinne eines Allomons als aposematisches Signal dienen. In Verdacht stehen hierbei
insbesondere einige Pyrazine, die zumindest flr die bisher untersuchten Saugetiere und Vogel
zu den starksten bekannten Duftstoffen zéhlen. Weitere Untersuchungen zu diesem Thema
koénnten also zur Entdeckung bisher unbekannter Duftstoffe fuhren.

Derzeit ist Uber die Zusammensetzung chemischer Sekrete und den Aufbau akustischer Signale
zur Abwehr von Pradatoren wesentlich weniger bekannt, als Gber optische Signale. Hauptziel
der vorliegenden Arbeit ist es daher, hieriiber genauere Untersuchungen anzustellen.
Insbesondere sollen mdgliche chemische und akustische Signale genau charakterisiert werden.
Aulerdem wird auf die Morphologie, im akustischen Falle auch auf die Arbeitsweise der am
Senden beteiligten Organe eingegangen.

Als Versuchsobjekte kamen Insekten mit einer grol3en Breite an mdglicherweise
aposematischem Verhalten in die engere Wahl. Soziale Insekten und r-Strategen wurden bewuf3t
ausgeklammert, um mdglichst viele Verhaltensweisen auszuschliel3en, die der Kommunikation
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innerhalb der Sozietat oder Art dienen. Bei k-Strategen kann sich die Fahigkeit zur Erzeugung
aposematischer Signale allerdings nur unter bestimmten Bedingungen ausbilden. Eine wichtige
Voraussetzung ist neben der Wehrhaftigkeit eine hohe mechanische Widerstandsfahigkeit.
Schliel3lich kann ein verbessertes oder neu entwickeltes aposematisches Signal nur dann weiter
vererbt werden, wenn das Tier nach dem Angriff noch fortpflanzungsfahig ist.

Die Wahl fiel daher auf Vertreter der Familie Mutillidae (Aculeata, Hymenoptera). Sie sind
solitéare parasitoide Hautfligler, deren Larven sich ektoparasitisch von den Larven- oder
Puppen-Stadien anderer Insekten ernahren. Ihre Wirte sind in vielen Fallen ebenfalls
Hymenopteren. Die Weibchen sind fliigellos, mit auffalligen optischen Mustern versehen, und
sehr wehrhaft. Ihr Stich gehért zu den schmerzhaftesten, die man aus der Insektenwelt kennt. Ihr
Stechapparat stellt die Spitze der Evolution auf diesem Gebiet dar. Darlberhinaus gelten
weibliche Muitilliden, gemessen an der Bruchfestigkeit ihrer Cuticula, als die "hartesten”
bekannten Insekten. lhre extrem schwere “Panzerung” ist nétig, denn die meisten ihrer Wirte
sind gleichfalls sehr wehrhaft. Die Panzerung geht bei diesen Tieren sogar soweit, dal3 das
Mesosoma (der Thorax zusammen mit dem erstem Abdominalsegment) eine feste Kapsel, fast
ohne jegliche Nahte bildet. Mutilliden-Weibchen setzen sich bei der Wirtssuche im meist
offenen Gelande einer Vielzahl von Pradatoren aus. Aposematische Signale sind fir diese Tiere
deshalb sehr wichtig, denn die Herstellung des Venoms ist mit einem hohen Energieaufwand
verbunden und das Reservoir der Giftdriise ist begrenzt.

Trotz dieser Extreme sind die hier gewonnenen Erkenntnisse nicht begrenzt auf die bisher
beschriebenen tGber 6000 Arten der Familie Mutillidae. Entsprechende Organe zum Erzeugen
akustischer und chemischer Signale finden sich auch bei vielen anderen Insekten. Da ihre
Funktionsweise ahnlich ist, lassen sich einige der hier gewonnenen Ergebnisse auf andere
Insekten verallgemeinern.

Von Bedeutung fur die angewandte Entomologie ist der mdgliche Einsatz von Mutilliden bei
der biologischen Bekampfung der Tsetse-Fli&jessina morsitansBisher scheiterten alle
diesbeziglichen Versuche an dem Umstand, dal3 keine Zucht der entsprechenden
Mutillidenarten gelingt. Der Vorteil der Mutilliden gegentber den bisher eingesetzten
Parasitoiden wéare, dal? Mutilliden-Weibchen sehr trockenresistent sind, eine lange Lebensdauer
haben und dadurch einen grof3en Aktionsradius besitzen. Auf diesem Gebiet gibt es in Zukunft
noch viel zu tun.

Nicht nur fur angewandte Zwecke ist die grundlegende Beschaftigung mit der Biologie der
Mutilliden wichtig, denn Uber die Lebensweise dieser Tiere ist nur sehr wenig bekannt. Das
erstaunt, denn immerhin ist die erste wissenschaftliche Arbeit zu diesem Thema schon vor tber
200 Jahren erschienen. Viele der sich daran anschlie3enden Arbeiten tber Mutilliden sind in
Vergessenheit geraten. Hinweise liber Ethologie, Okologie, kulturelle und angewandte Aspekte,
aber auch Uber Fossilien und Systematik finden sich oft weit verstreut und in grauer Literatur
versteckt (MCKEL 1928, 1970, PTERSEN1994).

Zum Thema Mutilliden ist bisher noch kein Review verfal3t worden. Es erschien daher nétig, die
gesamte Literatur, mit Ausnahme der Artbeschreibungen und reiner faunistischer Arbeiten, im
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Kapitel 2 kritisch zu behandeln. Ist dem Leser die Literatur tber die Mutilliden hinreichend
bekannt, dann kénnen die Abschnitte 2.1. bis 2.3. problemlos Ubergangen werden. Die
eigentliche Arbeit beginnt mit den verwendeten Versuchstieren in Abschnitt 2.4. Das Kapitel 3
widmet sich den Methoden, die teilweise fur die vorliegende Arbeit neu entwickelt oder
angepal3t wurden. Kapitel 4 enthalt neben den unmittelbaren Ergebnissen auch
Modellrechnungen und Uberlegungen zur Verifikation der MeRwerte. Wenn mdglich, erfolgt
eine vergleichende Wertung der auf unterschiedliche Weise gewonnenen Daten. Zu welchem
Zweck die mechanischen und chemischen Signale erzeugt werden konnten, wird in Kapitel 5
diskutiert. Dabei wird auch auf das Zusammenwirken mit optischen Signalen eingegangen. Die
Literatur ist mdglichst ohne Abklrzungen aufgefuhrt, um dem Leser umfangreiche Recherchen
zu ersparen.
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2. Mutillidae

2.1. Mutilliden und Menschen
2.1.1. Kulturelle Aspekte

Obwohl die "Bienen- oder SpinnenameisentH{SNFELD 1878) im vorigen Jahrhundert in
Deutschland offenbar haufiger waren, fielen die wenigen mitteleuropaischen Vertreter dieser
interessanten Familie auch in friiheren Zeiten nur selten auf. Die Individuendichte ist recht
gering und fir unser Gebiet sind nur etwa 10 Arten zu erwarterk@1974, WALTER 1994).

Hinzu kommt ihre verborgene Lebensweise. Sie fallen hauptsachlich nur wahrend der
Wirtssuche auf (MNVEILLER 1963, $HMIDT & BUCHMANN 1986). Einen eindeutigen
deutschen Namen sucht man daher vergebens. Viele Bezeichnungen sind wahrscheinlich durch
Imker eingefuhrt worden. &ioLz (1879) erwahnt neben den Begriffen "Kahlwespe,
Bienenameise, Singameise, Kreuzameise" auch noch den eigentlich scRbidftithusund
Trichodesgebrauchlichen Namen "Bienenwolf'. Auch andere deutsche Bezeichnungen flr
Mutilliden haben sich lange erhalten: "Trugameisen” werden sie heute noch manchmal genannt
(WALTER 1994), und unter "Ameisenwespen” findet man sie im "Grzimeck". Hin und wieder
verwenden deutsche Autoren auch die Ubersetzung des gebrauchlichsten englischen
Trivialnamens "velvet ant": "Samtameise”. Daneben gibt es in neuerer Zeit auch Begriffe wie
“Ameisenspinne” und “Schmarotzerameise”, die sich auch im Ungarischen wiederfinden:
pokhangyak, hangyapokok, pokdarazsak, hangyadarazsak (darazsak - Wespe, hangyak - Ameise,
pok - Spinne). Etwas ungewdhnlich ist das russische Westra” (die Deutsche, (weiblich))
fur Mutilliden. Der Begriff ‘Hemen;” (der Deutsche) ist eine Ableitung ausetoir” (stumm),

denn die meisten Auslander im alten Ruf3land waren Deutsche, die schlecht Russisch sprachen
und daher stammelten oder als stumm galterb@\1996). Der Weg zu Mutilla, was man mit

“die Verstimmelte” Ubersetzen kann, bleibt allerdings unklar, zumal es im Russischen flr
“verstimmelt” ein ganz eigenes Wort gibt. Einfacher ist die Worterklarung im Spanischen und
im Franzoésischen. In diesen Sprachen sind es einfach “mutilidos” bzw. “mutilles”. Aul3erdem
gibt es im Spanischen noch die Bezeichnung “einsame AmeiseETEEH 1940). In Peru

heiRen alle gro3en, unangenehm stechenden und ameisenahnlichen Tiere “d’lsefa” (B
1901). Dieser Begriff umfafdt sowohl Mutilliden als auch grof3e Ponerinen (Formicidae).

In Gegenden mit hoher Individuen- und Artendichte sind die Mutilliden wesentlich bekannter.
Die Bedeutung des, im Gebiet des heutigen Peru entstandenen, quechua-indianischen Namens
“sisi huakan fahui” war lautSCHUDI "Ameise, die einen zum Schreien bringtA@& 1901).
Manchmal gibt es auch drastischere Beschreibungen. Die texanische Bezeichnung "cow-killer"
fur "Muitilla occined (BRYANT 1870a) oder das ebenfalls in den in den Vereinigten Staaten
entstandene “mule killer” (GzmANY 1979) durften allerdings eine maRlose Ubertreibung sein.
Trotzdem gebuihrt den Mutilliden in US-amerikanischen Merkblattern zu "gefahrlichen Tieren"

in Wistengebieten noch heute ein besonderer Platz. Erstaunlicherweise gibt es aber nicht nur
negative Bedeutungen, sondern auch mythische. Die Cherokee-Indianer nennen ihwédida s
atasin ski” (stechende Ameise) auch manchmah‘guna wi” (Steingekleideter, Stein-Mann).

Dies geschieht in Anlehnung an ein mythisches Monster der Glaubenswelt der Cherokeesen und
ist mit der extremen Harte der Cuticula der Mutilliden verbunden8EN 1954). Bei den
Bewohnern der Delagoa-Bai (jetzt Baia de Maputo, Mocambique) waren Mutilliden sogar im
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Aberglauben verwurzelt. Der Anblick der dort "choura-choura" genannten Tiere sollte Glick
verheil3en (BBCHOFF1920). Im Gegensatz dazu verheif3en die “valgia” in Sardinien grol3es
Unglick (NVREA 1925, 1928). Sie werden dort gefahrlichen Spinnen gleichgeseb® (F
1962).

Selbst als Medizin wurden Muitilliden verwendetaLEND (1915) erwahnt, leider ohne
Quellenangabe, eindutilla antiguensis die in Lahore (Pakistan) und Indien als Droge bei
einheimischen Heilern verwendet wird. Die Mutillide war bei Drogisten erhéltlich und sollte
gegen Schlangenbisse und Pferde-Koliken helfen.

2.1.2. Angewandte Aspekte

Bis etwa 1935 waren die europaischutilla-Arten fir Imker aus gebirgigen Gegenden ein
durchaus bedeutender Wirtschaftsfaktoe JDNG 1978) Mutilla europaeddiffereng ist schon

seit langem als Schadling bei der Honigbiene bekanmdXsus 1930). SHONFELD (1878)
beschreibt Falle aus Nieder-OsterreiathiSLz (1879) aus den SudeterRWHART (1923, 1929)

aus Karnten, 8oRCH (1932) und KOTIG (1934) aus Bohmen. AuRerhalb Europas hratABIT

(1870b, publiziert durch C. V.IEY) in Clarksville (Texas) ebenfalls beobachten kénnen, daf3
Mutilliden bei Honigbienen eindringenEBIAVSKY (1935) zitiert @Ok, nach dem ein®lutilla
coccineaFabr. fur die Imker in Illinois und Texas einen der schlimmsten Schadlinge darstellt.

In vielen der beschriebenen Falle sind grof3e Verluste unter den Honigbienen zu verzeichnen.
Diese Verluste wurden angeblich oft nur durch ein einziges Mutilliden-Weibchen verursacht.
Fur die Todesursache der Bienen gibt es teilweise abenteuerliche Vermutungen der Imker. Ein
todlicher Stich ist zwar sehr wahrscheinlich, erklart aber nicht die grof3e Anzahl der Verluste.
JORDAN (1935) war der Erste, der ein Bienenvolk fir die Wissenschaft opferte. Ihm gelang auch
die Zucht von Mutilliden aus einem Nest der Honigbiene. Da neuere Berichte trotz
verschiedener Umfragen in entsprechenden Forschungseinrichtungen nicht auffindbar sind, mufl3
davon ausgegangen werden, daf3 das Phanomen seitdem aus noch ungeklarter Ursache nie
wieder auftrat.

Im Jahre 1914 entdeckteroDLMANN (1915), EMINSON (1915), LAMBORN (1915) und LOYD

(1916) in Teilen des damaligen Rhodesien, dafilla glossinae Turner 1915 (jetzt
Chrestomutilla BROTHERS 1971) in erheblichem Umfang die Puparien der Tsetse-Fliege
Glossina morsitanparasitiert hatte. Kurz darauf fanden sich nach fortgesetzter intensiver Suche
zwei weitere Mutilliden-Arten beim gleichen Wirt AMBORN 1916, AUSTEN & HEGH 1922,
CHORLEY 1929): Smicromyrme benefactridURNER, 1916) undChrestomutilla auxiliaris
(TURNER, 1920). Sofort entstand die Idee, diese Mutilliden zur biologischen Bekampfung des
bedeutenden Krankheitstibertrdgers einzusetzen. Insbesondes®AN (1920, 1925)
erforschte in den folgenden Jahren die Mdglichkeiten hierzu. Erhebliche Licken im Wissen um
die Biologie der Mutilliden verhinderten jedoch den sofortigen Einsatz. Aber auch andere
bekannte Parasitoide aus den Ordnungen Hymenoptera und Diptera (insbesondere Bombyliidae)
boten aufgrund unterschiedlicher Probleme keine Alternative. Die dann in den 40er Jahren
durchgefiihrten intensiven chemischen Vernichtungsversuche haben leider neben den Tsetse-
Fliegen auch ihre Parasitoide stark dezimieH{EER et al. 1954, MRKHAM 1986a). Trotzdem
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gelang es, fur die drei oben erwahnten Mutillidenarten weitere Wirte aus der Galtbgsma

zu finden (FEDLER & KLUGE 1954). Seit den Untersuchungen vaeAMERSEDGE(1968, 1969)

galten die Mutilliden jedoch den Bombyliiden aufgrund ihrer wesentlich geringeren
Reproduktionsrate als unterlegen. Dazu kommt mdglicherweise ein weiteres Problem. Das
naturliche Vorkommen vof. glossinaeund der wesentlich seltener8n benefactrixst auf
Simbabwe, Sambia und Malawi beschrargktauxiliaris kommt nur in Mogcambique und im
nordlichen Kwazulu-Natal vor (&ATHEAD 1980). In anderen Gebieten mit grof&nssina
Vorkommen gibt es keine entsprechenden Mutilliden. Sollten die Mutilliden in vibssina
Verbreitungsgebieten nicht Uberleben kénnen, dann gabe es bezlglich ihres Einsatzes zur
biologischen Kontrolle kaum gute Chancen. Derzeit ist leider auch noch keine
Massenproduktion der in Frage kommenden Mutilliden geglickR@AAM 1986 b), obwohl
unterdessen schon weitere, leicht vermehrbare Dipteren als Ersatzwirte bekannt sind
(SMMONDS et al. 1977a, 1977b). Aufgrund der gegeniiber anderen Parasitoiden besseren
Trockenresistenz, der héheren Lebenserwartung und des dadurch grél3eren Aktionsradius bleibt
die berechtigte Hoffnung, dal3 in Zukunft Mutilliden auch zur biologischen Kontrolle der
Tsetse-Fliegen eingesetzt werden konneRe(GHEAD 1980).

2.2. Systematische Stellung
2.2.1. Fossilien

Fossile Mutilliden sind sehr selten ABHOFEN-ECHT 1949). Die alteste bekannte Mutillide
kénnte Cretavus sibiricusSharov 1957 aus dem Mesozoikum seiagiRCYN 1975). Eine
genauere Uberprifung der Familienzugehorigkeit anhand des Originalfundes scheint jedoch
angebracht. Auch aus dem quartaren Kopal sind mutillidendhnliche Funde bekannt
(HANDLIRSCH 1925). Uber deren Verbleib kann derzeit jedoch nichts gesagt wemlenr(S
1987).

Funde aus dem Tertiar sind am haufigsteaNiiirRscH 1908, ®INAR 1992). Die meisten

Arten entstammen dem Baltischen Bernstein. Sie sind damit dem Obereozan bzw.
Unteroligozan zuzuordnen. Tertidre Mutilliden aus anderen Zeiten sind nur in Einzelsticken
bekannt. Fur das Mitteloligozadn hab®STER 1891 eine mannlichMutilla teneraaus dem
plattigen Steinmergel von Brunstatt (stdlich Mulhouse) beschriebswD(&R 1891). Der
Erhaltungszustand der dort gefundenen fossilen Insekten ist zwar gro3tenteils sehr gut. Fir das
als "mit der lebendeMutilla calva FABR. zu vergleichen"” beschriebene Exemplar vermerkt
FORsSTERjedoch selbst: "... an dem Kopf scheinen zwei grof3e Augen vorhanden zu sein”, und:
"Die grossen Fligel wirden in der Ruhelage tUber den Hinterleib hinausragen; die Aderung
derselben ist undeutlich”. Die Zuordnung zur Familie Mutillidae im heutigen Sinne muf3 also bei
diesem Erhaltungszustand als unsicher gelten. Die bisher einzige beschriebene Art aus dem
Oberoligozan oder Miozan i€2asymutilla dominicaaus dem Dominikanischen Bernstein
(MANLEY & POINAR 1991). Holotypus ist ein M&nnchen, das im Museum of Dominican Amber

in Puerta Plata aufbewahrt wildasymutilla dominicayehort zubioculataArtengruppe. Sie

ist mit rezenten Arten der Gatturigasymutilla vergleichbar. Eine weibliche, bisher nicht
beschriebene Mutillide des Dominikanischen Bernsteins befindet sich in der Sammlung des
American Museum of Natural History, New York (AMNH DR-10-1847). Aus dem Bitterfelder
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Bernstein ist bisher nichts bekannt, da dessen Hymenopteren noch bearbeitet werden missen
(PETRZENIUK, personliche Mitteilung). Aus anderen Fundpunkten, wie zum Beispiel aus
Weilru3land (MzARAT et al. 1994) sind nur wenige Hymenopteren bekannt. Es sind dort noch
keine Mutilliden gefunden worden.

Zu vielen der aus dem Baltischen Bernstein beschriebenen Mutilliden kann leider kaum etwas
gesagt werden, da die meisten Stlcke offenbar durch Kriegseinwirkung oder anderweitig
verloren gegangen sind (u.aeIKBACH 1996, pers. Mitt.). Die erste Erwahnung von "mutiles”

im Bernstein findet sich in einem Lexikon der Naturwissenschaften unter dem Begriff "succin”
(BRONGNIART 1827). Erst drei Jahrzehnte spater zahlt der aus Danzig stammende Lehrer
MENGE (1856) sechs Mutilliden in seiner Sammlung. Davon soll nur ein Exemplar "unseren
lebenden ahnlich” sein RBSCHKE (1886) fand in den Sammlungen vorENSE und HELM nur

vier "Mutilla", dafur aber nochTyphia ? und "Sapygid, wahrend HL™m (1886), ebenfalls
Lehrer in Danzig, aus seiner Sammlung keine Mutilliden erwahnt. Leider mussesedTiere

als verschollen gelten. Denn obwohl dieeM&esche Sammlung in das Westeuropaische
Provinzialmuseum nach Danzig kam, fuhreilgACH (1982) keine Mutilliden aus dieser
Sammlung in seiner Artenliste. Als sicher gelten kann dartber hinaus der Verlust weiterer neun
Tiere, die durch BCHOFF(1916) beschrieben und im Geologisch-Paléontologischen Institut der
Universitat Konigsberg aufbewahrt wurdere((BACH 1982 und persénliche Mitteilung). Im
Katalog der Sammlung des Geologisch-Paldontologischen Instituts der Universitat Gottingen
sind sie jedenfalls nicht verzeichnet, obwohl Teile der Sammlung aus Kénigsberg dorthin
verbracht wurden (Rzkovski, personliche Mitteilung). Sie teilen damit das Schicksal des
verlorengegangenen Typenmaterials der vews beschriebenen Bethyliden O 1995).
Ubriggeblieben sind nur Beschreibungen und einige wenige Zeichnungen.

BiscHOFF ordnete sieben der Exemplare aus Koénigsberg der vorlaufigen Sammelgattung
Protomutilla zu und beschrieb gleichzeitig sieben Artesuccinalis (Genotypus)
megalophthalma, succinicola, dentata, nana, castenadacerta Die Typus-Exemplare der
ersten sechs Arten wurden letztmalig vaxuBs (1933) begutachtet, der fur die ersten flinf von
ihnen einen Bestimmungsschlussel verfal3te und einige Zeichnungen anfertigte. Das Exemplar
von Protomutilla castenaeavar nach BRUES Meinung zu schlecht erhalten, um die Art
weiterhin aufrecht zu erhalten. Die Anegalophthalmast nach KRKoMBEIN (1979) anhand der
Beschreibungen eher der Familie Bethylidae zuzuordnen. Bethyliden sind im Baltischen
Bernstein haufiger gefunden worderr(Bs 1923, RG 1988). Unklar bliebe dann allerdings

der zusatzliche waagerechte Strich auf dem dritten Tergit in der lateralen Ansicht von
megalophthalm@BRUES 1933, fig. 88). Vielleicht handelt es sich hierbei um ein Felt-Line. Die
Zuordnung bleibt damit weiterhin unklar. Manche Autoren ordnerPdi¢tomutilla gar der
Familie Tiphiidae zu (8AHR 1987).

Noch problematischer ist die Stellung v@tenobethylus succinalBrues 1939, die angeblich
ursprunglich als Bethylide beschrieben wurde und neuerdings der Formicidae zugeordnet wird
(SOoRG 1988). Leider fehlen hierzu alle Angaben ibR8s Literaturverzeichnis. Das haufige
Auftreten von Bethyliden im Bernstein relativiert auf jeden Fall die Beschreibungen aus dem
vorigen Jahrhundert, zumal es viele ungefliigelte Bethyliden gibt.
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Interessanterweise haRBTHERS(1974) auch eine erste rezeRwtomutilla microsomaus
Sudindien beschrieben. Das einzige weibliche Exemplar befindet sich zwar in einem schlechten
Erhaltungszustand, jedoch schlagdfBeiN (1979) aufgrund genauerer Untersuchungen fur
dieses Tier die neue Gattuhgpthomyrmosaor. Nach diesen Erdrterungen bleibt es folglich

bei lediglich vierProtomutillaArten, die nach ihren Weibchen beschrieben ssndcinalis,
succinicola, dentataund nana Die systematische Zuordnung derotomutillaArten zur
Mutillidae oder Myrmosidae ist problematischiSBHOFF stellte sie vorerst "zwischen die
Mutillinae und die Myrmosinae". KOMBEIN (1979) ordnet sie der Kudakrumiinae, und damit

der Mutillidae zu.

LELEJ, der 1986 zwei nelrerotomutillaArten (rasnitsyniundarchaetrichosompanhand dreier
Mannchen aus dem Baltischen Bernstein beschrieb, ist ebenfalls flir eine Zuordnung seiner Tiere
zur Kudakrumiinae. Eine Zuordnung dieser beiden "mannlichen Arten" zu den anhand von
Weibchen beschriebenen Arten wird, ebenso wie bei vielen rezenten Arten, kaum maglich sein.

Die erwahnten drei ménnlichen Tiere aus dem Paldontologischen Institut der Akademie der
Wissenschaften Ruf3lands und drei nicht ndher beschriebene Exemplare der Kopenhagener
Sammlung (krRssoN1978) sind die derzeit einzigen Mutilliden des Baltischen Bernsteins, die
nicht als verschollen gelten oder verloren gegangen sind.

Zusammenfassend ist festzustellen, daPdiomutilla-Arten recht urspringliche Mutilliden
darstellen. Sie sind die einzigen fossilen Mutilliden, die offenbar keiner der bisher gefundenen
rezenten Gattungen zuzuordnen sind. Uber das Vorhandensein von Stridulations- und Felt-Line-
Organen gibt es derzeit keine eindeutigen Hinweise. Andere bekannt gewordenen fossilen
Mutilliden-Funde waren bisher fur die Systematik wenig hilfreich, da altere Funde fehlen oder
in sehr schlechtem Erhaltungszustand sings(lRcyN 1980).

2.2.2. Mutillen seit Linné

Die erste Beschreibung einer Mutillide kénnte im Epos “Theriaka” des Nikandros aus Kolophon
(um 150 v. Chr.) zu finden sein @MARDI 1928). Die entsprechende Stelle lautet in der
Ubersetzung von ASCHENBERG (1908): “Wohlan nun das Myrmecion, das einer Ameise
gleicht, an Halse rot, der Ubrige Koérper ist dunkel gefarbt, Gberall aber auf dem breiten Ricken
durch Tupfeln wie mit glanzenden, funkelnden Punkten besetzt; der schwarze Kopf erhebt sich
wenig Uber den Hals. Es verursacht die gleichen Schmerzen wie das vorher genannte Geziefer.”
Die Beschreibung kann aber ebensogut auf eine griechische Spinnenart zutreffebr(K

1956).

Der Begriff "Mutilla”, von lateinisch mutilus - verstimmelt, gestutzt, ist erst vor mehr als 200
Jahren entstanden. Als Gattungsnamen fuhrte ihn erstmais im Jahre 1758 ein. Er nannte,
unter Ausschlul3 der Ameisen, alle anderen fligellosen Aculeaten "Mutillen” und stellte sie in
die Nahe seiner Gattung Formica mit folgender Beschreibung: “Alae nullae in omni sexu [1767
korrigiert: Alae nullae in plerisque]. Corpus pubescens. Thorax postice retusus. Aculeus
reconditus punctorius.” (@RiIST 1791). Obwohl feststeht, dafNE anfanglich nur Weibchen
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kannte, finden in seiner Arbeit aus dem Jahre 1767 gefligelte Mannchen in einer Fuf3note zu
Mutilla europaeaErwahnung (Ry 1979). Beschrieben hatNNE jedoch nie ein Ma&nnchen,
obwohl sich in der Sammlung der Linnean Society in London eins befindet, das mit héchster
Wahrscheinlichkeit von ihm stammtMELIN (1775) weild zu berichten, daNE “nicht mehr

als drey solcher Insekten, welche Flugel hatten”, jemals sah.

Schnell wurden in didutilla “ungefligelte Insekten aus anderen Gattungen der Hautflugler
ohne hinlangliche Prifung mit eingemengt, .. REPSSLER1792). Aber selbstHEYSSLERIrrte,

als er der Gattungsbeschreibung “Stemmata nulla” hinzufiigen wollte. Offenbar kannte er, in
Gegensatz zUINNE, noch keine Mannchen.

Die Zugehdrigkeit der eigenartigen Mutilliden zu den Hymenopteren steht iseiE L
unumestritten fest. LediglichABRICIUS, der erstmals die Anatomie der Mundwerkzeuge genau
analysierte, nannte die Ordnung der Hymenopteren zwischenzeitlich "Systema Piezatorum”.
FABRICIUS war es aber auch, der die Gattuvgtilla um beachtliche 22 Arten vermehrte
(PETERSEN1988) . IATREILLE fUhrte Familien ein und faf3te die “Mutillen” mit den damals noch
artenarmen Scolien (griechisch skoliés - krumm; bezogen auf die Fihler) zur Mutillidae
zusammen. Er gruppierte sie mit anderen, ebenfalls artenarmen Familien zur Uberfamilie
Heterogyna (BRMEISTER 1854), in die er aber auch die Formiciden aufnahm. Die
polyphyletische Uberfamilie der Heterogyna, sehr bald wieder unter AusschluR der Ameisen,
bestand fast unverandert Gber etwa 150 Jahre. Sie wurde in dieser langen Zeit, abgesehen von
einigen eher verwirrenden Korrekturen in den Familienzugehdrigkeiten, lediglich zur Scoliodea
umbenannt. Sie umfal3te nach wie vor nahezu alle Aculeaten mit extremem
Sexualdimorphismus.

Die Zahl der beschriebenen Mutilliden-Arten tberschritt bald die Tausender-Grengee(F
1926). Um die Jahrhundertwende erschienen umfangreiche Artbeschreibungen von Mutilliden
aus Europa, Asien und NordafrikagSeL & RADOSzZKOVSKY 1869, ANDRE 1899-1902, GTEL

1857), aus Sudafrika ERINGUEY 1899, BscHOFF1920) und Siidamerika (BMEISTER1874).
LATREILLES GattungMethoca zéhlte noch bis weit ins 20. Jahrhundert zur Mutillidae
(Entdeckung der Biologie unabhéngig voneinander dumteAz 1906 und BuwmMAN 1909).

Sie wird heute der Tiphiidae zugeordnet und daher hier nicht weiter betrachtet.

2.2.3. Neuester Stand

Zu einer Neuordnung der aculeaten Hymenopteren fuhrten erst die umfangreichen
Untersuchungen von B®THERS (1975) und BOTHERS& CARPENTER (1993). Da sich die
vorliegende Arbeit an ihrem weithin anerkannten System orientiert, sei es im folgenden kurz
dargestellt. Dabei wird besonders auf diejenigen V®RODBIERS zur Systematisierung
verwendeten Merkmale eingegangen, die mit interspezifischen Signalen in Zusammenhang
stehen konnten: die Stridulationsorgane und die Felt-Lines, die markanten Austrittsstellen
exokriner Driise am Abdomen, die oft auch zum Zwecke der Determination wichtig sind.
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BROTHERSteilt die Aculeaten in drei Uberfamilien. Er kommt bei seinen Untersuchungen zu
dem Ergebnis, daf3 sich ganz am Anfang die Bethyloidea (oder Chrysidomle# @& HUBER

1993) abgespaltet haben mul3. Sie enthalt die Dryinidae, die Chrysididae, die Bethylidae und
etwa 6 weitere, artenarmere Familien. Erst danach teilten sich, etwa in der Zeit des Uberganges
von der Jura zur Kreide (RiQuisTet al. 1998), die restlichen Aculeaten in die Apoidea und die
Vespoidea. Die Apoidea nimmt in sich rund 20 Familien unter den Apiformes und den
Spheciformes auf, die sich im Laufe der gesamten Kreidezeit in rund 80 Millionen Jahren
herausbildeten (BRSNITSYN 1998).

Dagegen enthalt die Vespoidea ausschliel3lich Familien éltereren Ursprungs, die alle innerhalb
von rund 20 Millionen Jahren in der Unterkreide entstanden sind. Sie haben sich seitdem tber
mehr als 100 Millionen Jahre bis heute erhalters(RrsyN 1998). Die alteste Familie der
Vespoidea ist mit Sicherheit die Sierolomorphidae. Uber die Verwandtschaftsverhaltnisse der
anderen Familien gibt es auch heute noch widersprichliche Hypothesen. Mdglicherweise sind
Rhopalosomatidae und Pompilidae eng verwandt. Fir beide Familien gibt es jedoch auch andere
Zuordnungsvorschlage E®THERS 1995a). Weiterere Ahnlichkeiten lassen die extrem
sexualdimorphe Bradynobaenidae und die monophyletische Gruppe der Scoliidae und Vespidae
erkennen. Die Formicidae, die bei manchen Autoren eine eigenstandige informelle Gruppe
Fomiciformes bildet, kdnnte ihren Ursprung durchaus auch zwischen Bradynobaenidae und
Scoliidae/Vespidae habenKBTHERS1995a, 1998). Eine weitere Gruppe bilden die Familien
Tiphiidae (unter anderem mit der Unterfamilie Methocinae), Sapygidae und Mutillidae.

Als gesichert gilt fur viele Autoren, dal3 sich die Familien Mutillidae und Sapygidae erst nach
dem Abzweigen der Tiphiidae aufspalteteRuiST et al. 1998). Die Myrmosinen, offenbar
recht urspriingliche Mutilliden, werden vor8THERSals Unterfamilie der Mutillidae gefihrt.
Andere Autoren (WREA 1984, GTEN 1994) sind, unter anderem aufgrund der
unterschiedlichen Ausstattungen mit Felt-Lines, der Auffassung, die Myrmosinae als getrennte
Familie zu fuhren. Die vdllig identische Ausstattung der Fuhler mit Sinnesfeldern stitzt jedoch
die Meinung von BOTHERS(WALTHER 1978). Die zeitige Abspaltung der Tiphiidae und die
groBen Unterschiede zwischen der Mutillidae und der Scoliidae werden unter anderem
unterstrichen durch Untersuchungen der tibio-tarsalen Antennenreiniga®NSZER &
LAwWITzKY 1987) und durch vergleichende Beobachtungen des PutzverhakensH(E972)

sowie durch weitere Arbeiten GNIGSMANN 1978). Im Gegensatz dazu vermutstrén (1982)
anhand der Untersuchungen an Kopfkapseln und Mundwerkzeugen eine nahere Verwandtschaft
zwischen Mutillidae und Tiphiidae.

Stridulationsorgane haben sich, folgt man dieser Systematik, mehrfach unabhangig voneinander
in der Vespoidea und, in wenigen Gattungen, auch in der Apoidea entwickelt. Sie sind
ausschlie3lich adomino-abdominal, d. h. Plectrum und Pars stridens werden von
aufeinanderfolgenden Abdominalsegmenten gebildet. In der Uberfamilie Apoidea gibt es
Stridulationsorgane, soweit bisher bekannt, nur im Tribus Gorytini (Nyssoninae, Spheciformes,
Systematik nach ®HART & MENKE 1976). In der Gattungseudoplisusind es zwei laterale
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Stridulationsorgane zwischen dem 5. und dem 6. AbdominalsegfRRtTHERS 1975),
wahrend es ein mediales zwischen den Tergiten 3 undRtdaggorytesyibt, moglicherweise

auch beAmmatomusindTanyoprymnugnicht aber beandlirschia(CooPER1993, 1996). In

der Vespoidea sind die medialen Stridulationsorgane der Formiciden am besten untersucht. Sie
befinden sich ebenfalls zwischen dem 3. und dem 4. AbdominalsegmembRDIER 1963,
HOLLDOBLER & WILSON 1991, MASTERS et al. 1983, RSANEN 1915, ROCES et al. 1993,
SPANGLER 1973). Sie sind vorhanden bei der Ponerinae, Nothomyrmeciinae,
Pseudomyrmecinae und der Myrmicinae. Bei der Myrmeciinae, Dorylinae, Ecitoninae,
Dolichoderinae und Formicinae fehlen sie jedoch.

Weiterhin kennt man laterale Stridulationsorgane bei einem Teil der Bradynobaenidae, tber
deren Biologie nichts bekannt ist§BTHERS1995c). Sie befinden sich zwischen dem 4. und
dem 5. AbdominalsegmentRBTHERS1975). Bei einer medialen Struktur auf den Tergiten der
Vertreter der GattundgOlixon handelt es sich wahrscheinlich ebenfalls um ein
Stridulationsorgan, das aber bei anderen Vertretern der Familie Rhopalosomatidae vollkommen
fehlt. Zur Biologie ist nur soviel bekannt, dal’ vermutlich alle Rhopalosomatiden Parasitoide bei
Grillen (Gryllidae) sind (DBWNES1977, QULD 1995). Einheitlich in der gesamten Familie sind
Stridulationsorgane nur bei der Mutillidae ausgebildet. Obwohl spater in Vergessenheit geraten,
wul3te schon @rRIST 1791 von den zur Schallerzeugung nétigen Bewegungen zwischen dem 3.
und dem 4. Abdominalsegment. Das Stridulationsorgan ist medial auf den Tergiten angeordnet
(DUMORTIER 1963).

Die Felt-Lines sind bei fast allen Mutilliden ausgebildet, lediglich bei den Unterfamilien
Myrmosinae, Ticoplinae und Rhopalomutillinae fehlen sie véllig. Dartiber hinaus sind Felt-
Lines nur noch in der Bradynobaenidae ausgebildet. Allerdings sind sie bei den “hdheren”
Bradynobaeniden mit méglicherweise sekundar riickgebildeter Schrilleiste weitaus weniger gut
ausgepragt (BOTHERS 1975, ®ULET & HUBER 1993). Ist die Phylogenese tatséachlich so
verlaufen, dann kdnnte einerseits gefolgert werden, dal3 die Stridulationsorgane mit Felt-Lines
in irgendeiner Weise besser funktionieren, Felt-Lines ohne Stridulationsorgane jedoch
Uberflissig werden. Andererseits konnten aber auch beide Organe @hnlichen Zwecken dienen.
Die Aus- und Ruckbildung von Stridulationsorganen ware dann lediglich einfacher und
schneller mdglich, als die von Felt-Lines.

Die Familie Mutillidae besteht darzeit aus sieben Unterfamilien: Myrmosinae,
Pseudophotopsidinae, Ticoplinae, Rhopalomutillinae, Sphaeropthalminae, Myrmillinae und
Mutillinae. Am artenreichsten sind mit je etwa 2000 bis 3000 Arten die kosmopolitischen
Unterfamilien Sphaeropthalminae und Mutillinae. Die bisher beschriebenen Arten aus der
Neuen Welt gehdren ausschlie3lich zu einer dieser beiden Unterfam#iiem{BRs1995b).

! Das Propodeum ist das erste Abdominalsegment, die Petiole ist das zweite. Es gibt
auch andere Zahlweisen, die mit der Petiole (2. Abdominalsegment = 1. metasomales Segment)
oder erst nach der Petiole oder, wenn vorhanden, nach der Postpetiole (3. oder 4.
Abdominalsegment = 1. Gastersegment) beginnen. Ist der Leser eine andere Z&hlweise gewohnt,
dann muf3 er hier jeweils ein, zwei oder drei Segmente subtrahieren.
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2.3. Biologie
2.3.1. Johann Ludwig Christ (1739-1813)

In einer Arbeit Uber Mutilliden darf PfarreodANN LUDWIG CHRIST aus Kronberg im Taunus

nicht fehlen. Aufgrund seiner hervorragenden Beobachtungen sei ihm ein eigenes Kapitel
gewidmet. GRIST hat sich nebenberuflich als Naturforscher, Okonom, Bienenziichter und
Pomologe betétigt (Boe 1984). Er hat Bucher Uber Landwirtschaft und Weinbau geschrieben,
und nebenbei beschéftigte er sich auch noch als Kirchenbaumeister. Mit seinem 1791
erschienenen Buch “Naturgeschichte, Klassifikation und Nomenclatur der Insekten vom Bienen,
Wespen und Ameisengeschlecht” beginnt die Geschichte der Beobachtung lebender Mutilliden.
In diesem Buch finden sich ausgezeichnete Lebensbeschreibungen fir einige Hymenopteren-
Arten. Mutilliden hat GRIST aus Hummelnestern selbst geziichtet. Er beschreibt Larven- und
Puppenstadien sowie Mannchen und Weibchen vollkommen zutreffend. Er erlautert genau, dai3
schon im Puppenstadium Weibchen mit “doppeltem Stachel auf dem Ricken” versehen sind.
Das Stridulieren wird richtig als Reiben eines einzigen “Ringes ihres Hinterleibes mit dem
darauf folgenden und darunter liegenden Ring” erklart, und mit der Lauterzeugung bei einigen
Kafern verglichen. Der Laut selbst wird als Alarmruf gedeutet, daisI ein soziales
Zusammenleben der Mutilliden mit den Hummeln annahm. Die parasitische Lebensweise der
Mutilliden blieb ihm bei den scheinbar friedlich koexistierenden Tieren verborgen.
Ahnlichkeiten mit den Hummeln samRsT auch in den starken individuellen Unterschieden

in der Korperlange. Er schreibt von Mutilliden-Weibchen, “die die anderen an Grol3e dreimal
Ubertreffen”, eine fur sich ebenfalls korrekte Aussage.

Es bleibt ratselhaft, warumHRISTs Beobachtungen von anderen Autoren kaum wahrgenommen
wurden. ATREILLE glaubte etwa zur gleichen Zeit, in den ungefliigelten Mutillen ein drittes
Geschlecht sehen zu mussen. Er Ubernainmes letzte Gattungsbeschreibung “Alae nullae
neutris” (MorRAWITZ 1865, ADRE 1899). Auch RicH (1793) schreibt von geflligelten
Geschlechtstieren und ungefligelten Neutra, die er als “Zwitter” Gibersetzt. Immerhin beobachtet
er noch, dal3 Mutilliden in Sandlécher gehen, und daf? Nachgrabungen eine solitare Lebensweise
vermuten lassen. Mit seiner Hypothese einer rduberischen ErndhrungiaamBhe an der
Realitat. Erst ein Jahrzehnt spater setzte sich auchaleEILLE durch, dal3 die flligellosen
Mutilliden Weibchen sind. kAcH (1815) fuhrt in der Beschreibung der Gattivigtilla unter
anderem “Feminae apterae” an. Er weist ausdrucklich darauf hin, dal3 es keine Neutra gibt und
daR Mutilliden solitar leben. Beim “Geschlechter-Problem” dauerte es also “nur” einige
Jahrzehnte, bis als wissenschaftlich gesichert galt, wasCschon 1791 veroffentlicht hatte.
Bezuglich der Stridulation sollte eine wesentlich langere Zeit vergehen, wie aus einem der
folgenden Kapitel noch ersichtlich wird.
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2.3.2. Wirtswahl, Brutvorsorge? und Postembryonalentwicklung

Mutilliden werden oft als Ectoparasitoide, seltener als Brutparasiten bezeichnet. Der Begriff
“Parasitismus” entzieht sich einer genauen DefinitioALER 1963). So gelten zum Beispiel
Bettwanzen als Parasiten, obwohl sie sich nur kurz zum Nahrungserwerb auf ihrem Wirt
aufhalten. Andererseits zahlen blattfressende Raupen der Lepidoptera nicht zu den Parasiten,
obwohl bei Schildlausen wiederum von Ectoparasiten der Pflanze gesprochen wird. Was einen
Parasiten ausmacht, ist mehr Konvention als Objektivitdt. Selbst die Abgrenzung zu den
Pradatoren ist flieBend. Hierflr ist auf jeden Fall der Aufenthalt in oder auf dem Korper des
Wirtes malRgebend, verbunden mit einer, wenn auch nur geringen, Schadigung (in Abgrenzung
zu reinem Transport, der Phoresie). Es mul} sich bei Parasitismus nicht, wie andere Autoren
behaupten, unbedingt um einen einzigen Wirt handeln. Es existiert auch polyhospitaler
Parasitismus (KLER 1963). Besser zu fassen ist der Begriff “Parasitoid”. Fur ihn gibt es
lediglich zwei unterschiedliche Definitionen. Einmal sind Parasitoide Parasiten, die ihren Wirt
toten, und zwar in Abgrenzung zu den Pradatoren langsarv@$1915 nach KLER 1963,
GATTERMANN 1993). Andererseits sind Parasitoide, auch Hemiparasiten genannt, temporéare
Parasiten, die nur bestimmte Entwicklungsstadien als Parasiten durchlaufen und sonst frei leben
(KELER 1963). Unabhangig von der Wahl der Definition sind die meisten parasitisch lebenden
Insekten Parasitoide, nach der ersten Definition weniger Taxa als nach der zweiten. Mutilliden
sind jedenfalls eindeutig parasitoid.

Ein weiteres begriffliches Problem ist die Zuordnung des auf die Brut orientierten Verhaltens
der Spheciden, Pompiliden und Scoliiden, die vielen Mutilliden als Wirte dienen. MaeR K

sind es cholophage Parasitoide, deren Larven auf gelahmten Wirten leben. Entsprechend seiner
Definition waren die, diese Larven konsumierenden Mutilliden Hyperparasitered1924).

Dieser Begriff scheint mir hier jedoch nicht angemessen. Man kdnnte wohl allenfalls von
Brutparasiten sprechen, die durch die Brutvorsorge ihrer Mtter die Brutvorsorge ihrer Wirte
schadigend ausnutzen&KeR 1963). Die ihrerseits Brutvorsorge betreibenden Wirte werden
heute meist nicht mehr als Parasiten bezeichnet, da sie den lebenden Nahrungsvorrat in einen
selbstgegrabenen Bau einbringeno(BRAY 1994). Echter Hyperparasitismus liegt nach
letzterem also im Falle der Mutilliden, deren Wirte Spheciden, Pompiliden und Scoliiden sind,
nicht vor. Der Begriff “Brutparasit” sollte fur Mutilliden besser ebenfalls nicht verwendet
werden, da die Mutilliden-Larven in den meisten Fallen ausschlief3lich von den alteren Larven-
oder Puppenstadien ihrer Wirte fressen, nicht aber von den durch die Wirtsmutter eingetragenen

2 Der in dieser Arbeit verwendete Begriff “Brutvorsorge” ist relativ neu und umfat den
Zeitraum bis zur Eiablage. Weiterfuhrende Téatigkeiten nach der Eiablage gehoren dann zur
Brutflrsorge, die mit dem Verlassen des Baus oder Nestes emd@e@™ANN 1993). Meist
erfolgt jedoch keine so genaue Unterscheidung, und beide Begriffe werden als “Brutflirsorge”
oder als “brood provisioning” (Brutvorsorge) zusammengefaldt. In mindestens einem Fall ist
echte Brutfursorge bei Mutilliden bekannt gewordewI@®e 1997). Hierbei bewachen die
Mutilliden-Weibchen das Nestloch ihres parasitierten Wirtes und verteidigen es heftig
gegeniber Konkurrenten.
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lebenden Vorréaten. Sie nutzen nur in geringem Mal3e die Brutvorsorge der Wirtsmutter, deren
Proviant zu diesem Zeitpunkt ohnehin schon weitgehend aufgebraucht ist.

Die parasitische Lebensweise der Mutilliden war schon zu Beginn des 19. Jahrhunderts bekannt.
Der vermutlich erste schriftiche Nachweis findet sich baHiBoM (1847) fur Mutilla
europaea GISTEL (1856) vermerkt lediglich Orte, an denen Mutilliden vorkommen:
“Sandgegenden” und “Wege, Pfade, Strassen und SteigelElS& RADOSZKOVSKY (1869)

fuhren dann schon neben den Hummeln einige Spheciden-Arten und Coleopteren als Wirte an.
Daf3 Mutilliden nicht stenophag sind, das heil3t, daf3 fur eine Mutilliden-Art oft mehrere
unterschiedliche Wirtsarten in Frage kommen, wurde ebenfalls bald bekarRERIL886) hat

mit grol3em Fleil3 mindestens BombusArten als Wirte firMutilla europaeabeschrieben.
Einzelne Wirtsnachweise gab es lediglich schon varmts (1876). FHOFFER liefert dartber

hinaus erstmalig gute Beschreibungen des Paarungsverhaltens und der Entwicklung der
Mutilliden im Hummelnest. Er ist moglicherweise auch der erste, der sich Uber “mehr Weibchen
als Mannchen” in seinen Zuchten wundert. Weitere ausfuhrliche Beschreibungen, insbesondere
des Verhaltens in Hummelnestern, liefertelEL (1934). In den letzten 50 Jahren kamen noch
einige Wirtsnachweise aus Japan hinzu, ebenfallddiitla europaeaanBombugMORIMOTO

et al. 1951, MraMOTO 1959, 1963, KTAYAMA et al. 1993). Vielleicht haben die Mutilliden
selbst einen Anteil daran, daf Hummeln im Laufe der Evolution Sozietdten ausbildeten.
Hinweise hierzu gibt es schon bei anderen Vertretern der Apiformeg1264) folgerte aus
Beobachtungen zum Wachterwesen bei HalictideiieNER 1958), dald hoher Parasitendruck
maoglicherweise zur Entwicklung von sozialem Verhalten gefiihrt haben konnte.

Weitere Wirtsnachweise kamen erst in diesem Jahrhundert dazu, am Anfang insbesondere fir
Smicromyrme rufipe€vagethes laboriosusert., Tachysphespec. (ADRE 1899),0xybelus
uniglumis (L.) (KIEFFER 1902), Oxybelusspec. (WDEMANS 1908), Miscophus spurius
(Dahlbom) (MARECHAL 1930a, 1930b)Oxybelus bipunctatu®livier (CREVECER 1930a,
1930b). Die Liste erweiterte sich durch neuere Untersuchungen stan@grE1959, RANDI
1961). Als Wirte anderer Muitilliden-Arten wurden viele weitere Vertreter der aculeaten
Hymenoptera vermerkt: Spheciformes, insbesondere SphecioRrIEB1892, RICKERT 1903,
BRAUNS 1911, MELLOR 1927, BOHART & MACSWAIN 1939, N\GY 1968, Acock 1974,
MCCORQUODALE 1989, SDHEENDRAKUMAR & NARENDRAN 1989, Asiset al. 1991a, 1991b,
Hook & EvANs 1991, KROMBEIN 1992), Apiformes, insbesondere Apidae, Andrenidae,
Halictidae, Anthophoridae (@RRIES 1892, AOLERZ 1906, (ROS 1927, BSCHOFF 1927,
MACSWAIN 1958, LN 1964, BROTHERS1972, Q\LLAN 1977, BROTHERS 1982, FDUSTEN &
THORP1984, GRDWAY 1984, MANLEY 1986, NbRDENet al. 1994), Vespoidea &HOFF1927),
hauptséachlich Scoliidae @YEs 1924, THOMPSON1950). Weiterhin existieren Wirtsnachweise
fur die Ordnungen Diptera (z. Blossing, Coleoptera, insbesondere ChrysomelidasqBoFF
1927, B\RBIER 1976), und Lepidoptera ESRIG 1936, 4LLI 1983).

Die Angaben betreffs der Coleoptera und der Lepidoptera sind nicht sehr detailliert und
ausgesprochen selten. Es konnte sich hier um einen Irrtum einzelner Mutilliden-Weibchen
handeln oder um echten Hyperparasitismus. Immerhin gibt es drei Hinweise auf letzteres. In
einem neueren Report (BGIs 1991) fand sich eine Mutillide als Parasit in einer Asselfliege

(Rhinophoridae), die wiederum eine Assel (Isopoda) parasitiert hatte. Vorher wurde @hnliches
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schon durchNVREA bekannt (ROTHERS1972). Hier handelte es sich um eine Sarcophagide,
die ihrerseits ebenfalls auf einer Assel parasitierte. Der dritte Fall betrifft die in Schaben-
Ootheken parasitierenden Evaniiden. Sie werden ihrerseits als Wirtedfimtophotopsis
eubule(Cameron) vermutet (MKEL 1974). Eine EinzelbeobachtungeMORs, nach der eine
adulte Pentatomidae (Hemiptera) wéahrend der Diapause von einer Mutillide parasitiert wurde,
ist vermutlich ebenfalls auf Hyperparasitismus mit einer Tachinide (Diptera) als primaren
Parasiten zuriickzufiihrerRBTHERS(1972).

Folglich kénnen vorerst nur die Wirtsangaben als vollkommen sicher gelten, die aculeate
Hymenopteren und Dipteren betreffen. Unter den sozialen Hymenopteren sind derzeit nur
Apiden als Wirte bekannt. Es ist jedoch nicht auszuschliel3en, daf3 auch Formiciden parasitiert
werden koénnten. Erste Hinweise hierzu fandeeB¥® (1934) und BROTHERS (1994). Ein
endgultiger Beweis steht jedoch noch aus. Weitere Uberraschende Entdeckungen sind nicht
ausgeschlossen, zumal Wirtsangaben nur fir etwa 2% der bis heute beschriebenen Mutilliden
vorliegen (QUICKE 1997). Fur einige Unterfamilien existieren Giberhaupt noch keine Nachweise.
Auch neue Beziehungen zu den Wirten kdnnen gefunden werdemgtiN & NORDEN (1996)
beschrieben kirzlich einen interessanten Fall von Kleptoparasitismus, ein Phanomen, fiir das die
Vertreter der Nyssoninae (Spheciformes) bekannt sindN& 1966). KROMBEIN & NORDEN
beobachteten, dal3 Mutilliden das auf einer gelahmten Spinne aufgebrachte Pompiliden-Ei
entfernten und statt dessen ihr eigenes anbrachten. Als Nahrung fir Mutillidenlarven dienen
damit nicht nur praimaginale Stadien ihrer Wirte, sondern unter besonderen Umstanden auch die
Imagines von Arthropoden, die urspriinglich zur Brutvorsorge dienen sollten.

In den meisten der bekannten Falle besteht die Brutvorsorge der Mutilliden-Weibchen
ausschlieBlich in der Suche des Wirtes und in der Eiablage. Fur die Suche sind die Antennen der
Mutilliden bestens ausgestattet. AWHER (1979) beschreibt fur verschiedene Arten einen
immer wiederkehrenden Aufbau der Sinnesfelder mit sieben unterschiedlichen Sensillentypen.
Das Eindringen in das Wirtsnest oder den Wirtsbau erfolgt oft iber dessen Eingang. Blindgéange
mancher potentieller Wirte erschweren eventuell die Suchen@E1964, ANDREWES 1969).

Bei sozialen Insekten oder bei Insekten mit Nestbewachung ist das Eindringen in den
Brutbereich unter Umstanden mit einem Kampf verbund@o(BERS1972), der manchmal

zum Tode des Wachters fiihrifL1964, eigene Beobachtungenhutilla beiBombu3}. Nach

dem Eindringen in das Nest wird jeweils ein Ei auf oder neben den in einem praimaginalen
Stadium befindlichen Wirt gelegt Y&ENs 1978). Superparasitismus, also mehrere Eier pro Wirt,
wird meist vermieden (@rTRELL 1936), jedoch nicht bei allen Arten ERGUSON 1962,
HEAVERSEDGE1969, BROTHERS1984). Zur Eiablage ist manchmal ein Kokon oder eine Wabe
teilweise zu o6ffnen, immer verbunden mit dem anschlieRenden sorgfaltigen Verschluld
(CoTTRELL 1936). Eine LA&hmung des Wirtes mittels geringer Giftmengen kann stattfinden.
Maglicherweise dient die Lahmung von Puppenstadien dazu, die Entwicklung einer starkeren
Puppencuticula zu hemmen und der frisch geschlipften Larve die Nahrungsaufnahme zu
erleichtern (ROTHERS 1972, EvANS 1978). Der Aufenthalt des Mutilliden-Weibchens im
Wirtsnest kann sich bei sozialen Wirten Uber mehrere Tage erstrecken, da ihre Oogenese relativ
langsam verlauft.
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Die Entwicklung zum Imago geht, falls keine Diapause eingelegt wird, sehr schnell vonstatten.
Es kommt vor, dafl3 zwischen Eiablage und Schlupf des Imago nur etwa ein Monat vergeht. Der
Schlupf der Larve aus dem Ei erfolgt nach etwa 4 Tagen. Die Larvalentwicklung ist meist von
sehr kurzer Dauer. Das 5. und letzte Larvenstadium ist unter Umstéanden schon nach etwa 4
Tagen erreicht (BOTHERS1972, 1978). Nachdem der Wirt vollstandig konsumiert ist, findet die
Verpuppung statt. Bis zum Schlupf der Mutillide vergeht in der Regel eine im Verhéltnis zur
Larvalentwicklung relativ lange Zeit. Im Puppenstadium findet unter anderem eine
Metamorphose des Nervensystems statt. Es verschmelzen einige Ganglien im Abdomen. Dieser
Vorgang wurde schon vonRBNDT 1876 fur Mutilla und Myrmosabeschrieben. Es gibt
innerhalb der Ordnung Hymenoptera starke Unterschiede darin, welche Ganglien verschmelzen.
Mutilliden sind hierbei nicht mit den Apiden zu vergleichen.

Die obigen Angaben gelten nur fir eine Entwicklung ohne Diapause. Eine Diapause wird, wenn
notig, oft im Prapuppenstadium eingelegk(@BHERS1972). In manchen Fallen dauerte es zwel
oder drei Jahre bis zu einem SchlupRABNS 1911). Dies ist mdglicherweise eine Anpassung

an extrem aride Standorte mit stark schwankenden Wirtsdichten. Manche Vertreter der Gattung
Dasylabristiberwintern auch als ImagogPrs& SmiTH 1944, E/ANS & MILLER 1969), was bei

der langen Lebensdauer der Weibchen nicht verwunderlich ist. Die Anzahl der Generationen pro
Jahr differiert regional, die meisten Mutilliden sind offenbar bivoltin. Maximal kommt es zu bis
zu drei Generationen 3UNS 1911). Nicht immer ist in Regionen ohne Frost oder in solchen
mit geringen Temperaturschwankungen ein Jahresrhythmus in der Aktivitat der Tiere zu
beobachten. Die Flugaktivitat der Mannchen, die nur kurze Zeit nach dem Schlupf leben, ist
zwar immer starken Veranderungen im Jahresgang unterworfen. Trotzdem fliegen einige Arten
ganzjahrig ohne Unterbrechung. In Stdflorida zum Beispiel zeigten von 12 wahrend der Dauer
von vier Jahren untersuchten Arten lediglich zwei einen ausgepragten Jahresrhythyrus (D

& MANLEY 1990).

2.3.3. Ethologie der Imagines

Die Grol3e der Imagines ist wesentlich bestimmt durch die Grol3e ihrer Wirte. Daraus resultieren
zum Teil starke Langenunterschiede innerhalb einer Art im Verhaltnis von bis zu 1:3. Beim
Vorliegen zweier sehr unterschiedlich grof3er Wirtsarten ist die Haufigkeitsverteilung der
Mutilliden-Kérperlangen dann auch tatsachlich bimodalofL 1924). Da Mutilliden-
Weibchen madglicherweise, so wie viele Apiformes, bei der Eiablage das Geschlecht
vorbestimmen kdnnen (kK 1993), ist eine Auslese in Richtung grof3er Mannchen und kleiner
Weibchen denkbar (EYRuP & MANLEY 1986). Dies hatte den Vorteil einer moglichen
Dispersion durch Flugtransport, auf die noch spater in diesem Kapitel eingegangen werden soll.
Das Geschlechterverhdltnis ist von Untersuchung zu Untersuchung sehr unterschiedlich.
Maoglicherweise ein Hinweis auf eine zeitliche Abhangigkeit, wie sie aagVkEs (1992) nach
allgemeinen Modellrechnungen fiir Parasitoide postuliert. Bei einigen Mutillidenarten, zum
Beispiel bei der Gattunilutilla, scheint die Anzahl der Weibchen zu Gberwiegen. Dagegen
fanden MANLEY & TABER (1978) in einem Massenauftreten von etwa dD88ylabris foxiein
Geschlechterverhaltnis von 1:1.
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Zum Nahrungserwerb der adulten Mutilliden findet sich in der Literatur relativ wenig. Immerhin

ist schon aus friheren Quellen bekannt, dal3 sich weiblth&la europaeaan den
Honigtopfen ihrer Wirte nahren. Dal3 die Mannchen Bliten besuchen, bleibt ebenfalls nicht
unentdeckt. BNDoIS (1874) bemerkt: “die Mannchen... treiben sich auf Bluthen umher,
wahrend die fligellosen Weibchen auf der Erde kriechend ihrer Nahrung und ihrem
Fortpflanzungsgeschéfte nachgehen”. Sehr genaue Angaben Uber den Blutenbesuch durch
Mannchen und Weibchen finden sich beilMER (1873, 1881). Nektar scheint Uberhaupt eine
wesentliche Nahrungsquelle fiir beide Geschlechter zu sein. Selbst extraflorale Nektarien an den
Petiolen der Blatter voRlimosaBaumen werden genutztgiko 1970). Dartiber hinaus wird
berichtet vom Trinken der Hamolymphe aus mehreren Wirtspuppen und PrapupperEBSs

1972). QUICKE (1997) bringt dies zwar mit der extrem langen Lebensdauer weiblicher
Mutilliden in Verbindung. Bei ausschliel3licher Ernahrung mit einem Gemisch aus Wasser und
Bienenhonig wird jedoch bei der Haltung von Freilandfangen unter Laborbedingungen ebenfalls
eine sehr lange Lebensdauer erzielt: 10 MonateH@RDS 1932) und bis zu 18 Monate
(ScHMIDT 1978). Eine raffinierte Methode der Ernédhrung beschrednkb (1970). Er
beobachtete Vertreter zweier Mutilliden-Arten, die durch gezieltes Wegsto3en Zikaden
(Cicadellidae) zur Abgabe von Honigtau veranlaf3ten. Die Mutilliden nahmen jeweils nur die
durch dieses auffallige Verhalten erzwungenen Exkremente auf, wahrend ungestért abgegebene
ignoriert wurde. Das WegstoRen wiederholte sich jeweils nach dem Einsammeln der “Ernte”,
wobei immer bisher ungestorte Zikaden ausgesucht wurden.

Die Chronobiologie der Mutilliden ist ebenfalls weitgehend unerforscht. Die meisten Arten
scheinen diurnal (tagaktiv) oder crepuscular (dammerungsaktiv) zu sein. Ausschlief3lich
nocturnal oder crepuscular sind alle Arten der Pseudophotopsidinae und einige der in ariden und
semi-ariden Gebieten lebenden Vertreter der Sphaeropthalminae und Mutillmiiee (G

HUBER 1993). DasymutillaArten haben zwei Aktivitatsperioden am Tag, die durch die
Temperatur des Sandes gesteuert windA(s 1982). Der Circadianrhythmus lauft, wie bei
vielen anderen in Wisten lebenden Insekten, bei stdndiger Dunkelheit frei weiteE@VE
SPANGLER 1983). Das geringste Wissen existiert Gber nocturnale Mutilliden. Der wohl erste
Bericht einer nachts am Licht gefangenen mannlimicromyrmdMutillinae) stammt von

BIRO (1885). Es folgten weitere Nachweise fBhotopsisund Odontophotopsis
(Sphaeropthalminae) BRGUSON 1962, 1963),Smicromyrme(JEANTET 1988) und
Tricholabiodes(BAYLISS & BROTHERS1996). Auffallend sind die meist wesentlich helleren
Fligel der Mannchen nocturnaler Mutilliden. In einigen bekannten Fallen dienen die meist sehr
dunklen Flugel diurnaler Mutilliden als optische Signale bei der Balz. Die Mannchen
nocturnaler Mutilliden verwenden moglicherweise alternativ akustische Signale, wie sie durch
Einzelbeobachtungen an fliegendecholabiodesbelegt sind (ByLISS & BROTHERS1996).

Zur Suche nach geeigneten Geschlechtspartnern fliegen die Mannchen diurnaler Mutilliden in
charakteristischer Weise dicht Gber dem Boden und rastern das entsprechende Areal ab. In
wenigen Fallen sind auch langere Suchlaufe beobachtet wordeodR et al. 1978). Um
paarungsbereite Weibchen zu finden, werden neben optischen Signalen ganz offensichtlich auch
chemische Signale ausgewertet. Anders jedenfalls sind plétzliche Massenansammlungen von
Mannchen um ein kopulationsbereites Weibchen kaum vorstellbari@-1936, MANLEY &

TABER 1978, ELLISON 1982). Die Mannchen einiger der bisher untersuchten Arten lassen sich
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dartber hinaus nur von unbegatteten Weibchen anlocken. Das Sexualpheromon wird vermutlich
nach der Begattung nicht mehr produzierR@BHERS 1971, EvANS 1978). Die Mannchen
zweier Arten haben sogar kammférmige Fuhled{MEILLER 1993), ein weiterer Hinweis auf
chemische Kommunikation.

Eine Balz vor der Kopulation findet nicht immer statthn@LEY et al. 1955). Manchmal werden

aber wahrend der wenige Minuten dauernden Werbung die dunklen Fligel aufgestellt und hin
und her geschwenkt @ THERS1972, eigene Beobachtungen). Die Kopulation selbst dauert bei
Arten ohne Flugtransport meist nur zwei bis 15 Sekunden, selten langerrRELL 1936,
REMINGTON 1944, $IAPPIRIO 1947, 1948, MNLEY 1977, MANLEY & DEYRUP 1989).
Schallsignale wahrend und nach der Kopulation wurden selten beobachtet. Stridulationssignale
erzeugten allenfalls die Weibchen. Es scheint jedoch mdglich, dal3 es sich hierbei um eine
Reaktion auf Storungen durch den Beobachter, zum Beispiel durch ausgeatmeteeCadn
Abwehrsignale begatteter Weibchen handelt. Begattungsunwillige, moglicherweise befruchtete
Weibchen wehren Mannchen mit erhobenem Abdomen stridulierend ab (eigene
Beobachtungen). Stridulation bei M&annchen kommt wéahrend oder nach der Begattung nie vor,
daflur aber ein Brummen, das durch die Flugmuskulatur verursacht wid¢S=R& MANLEY

1978). Solche Laute (buzzes) benutzen auch die Mannchen vieler anderer Hymenopteren
wahrend der Kopulation ARSEN et al. 1986).

Die Dispersion einer Art ist bei fluguntiichtigen Weibchen sehr begrenzt, auch wenn deren
Lebensdauer hoch ist. Bei der Wirtssuche wurden bisher lediglich maximale Entfernungen von
bis zu 20 m pro Tag gemessev4KEs et al. 1973). Es liegt nahe, an einen Flugtransport durch
die Mannchen zu denken, mdglicherweise verbunden mit der Kopulation. Ausgenommen sind
hier naturlich diejenigen Arten der Unterfamilie Ticoplinae, bei denen auch die Mé&nnchen
ungefllgelt sind. Fir den Flugtransport des Geschlechtspartners wird oft unglticklicherweise der
Begriff “Phoresie” verwendet, der aber besser Tieren vorbehalten bleibt, die aktiv und temporar
artfremde Partner zum Ortswechsel benutzeALER 1963, GA\TTERMANN 1993). Ein
Flugtransport der Weibchen durch die Mannchen ist in alteren Arbeiten nicht belegsé®

1976). BERTKAU (1884) hat zwar die Begattung vB8micromyrme rufipegenau beobachtet,

einen Flugtransport aber lediglich aufgrund der Grél3enverhaltnisse fir méglich gehalten und
vermutet. Seither gibt es umfangreiche Hypothesen, dal3 zumindest bei Arten mit gegentber den
Weibchen sehr groRen Mannchen ein Flugtransport moéglich sei. Langere Flige konnte
allerdings auch @ VECER(1930b) in seinen umfangreichen Arbeiten zur Kopulation bei dieser
Art nicht beobachten. Nachgewiesen ist ein Flugtransport, verbunden mit der Kopulation,
lediglich bei der Rhopalomuitillinae und bei wenigen Vertretern der Myrmosivaei$E.969,
PAGLIANO 1983, BROTHERS 1989, ®ULET & HUBER 1993) und Muitillinae (INSLEY 1960,
PRESTONMAFHAM & PRESTONMAFHAM 1993). $IELDON (1970) beschreibt fuFimulla die

sehr genaue Anpassung der mannlichen Kopfstruktur an ein mogliches Festhalten der Weibchen
mittels der Mandibeln wahrend des Fluges. Auch hier fehlen jedoch Verhaltensbeobachtungen.
Bei den meisten Mutilliden ist ein Flugtransport unwahrscheinlich, denn die Weibchen sind bei
vielen Arten grof3er als die Mannchen oder etwa gleichgrof3. Ein Phdnomen, das auch bei vielen
anderen parasitoiden Hymenopteren zu beobachtenust @411 1987).
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2.3.4. Pradatoren der Imagines

Die flugellosen Mutilliden-Weibchen sind wahrend der Suche nach ihren Wirten und bei der
Dispersion vielen Pradatoren ausgesetzt. Die Pradatoren sind die moglichen Empfanger fir
interspezifische Signale oder fur ein anders geartetes Abwehrverhalten. Als Pradatoren kommen
zunachst die Vertreter aller Landwirbeltier-Klassen in Frage. Unter den Amphibien sind es
vorwiegend Froschlurche L & CHEN 1933, WEBER 1938), aber die wohl haufigsten
Pradatoren sind Reptilien, hauptséachlich insectivore Eidechsen$E.984, UTT & COOPER

1988, TOoRO et al. 1996), aber auch manche Schlangen, wie zum Beispiel die unterirdisch
lebenden blinden TyphlopidenRzo 1974). Uber Mutilliden-Jager unter den Végeln gibt es
noch keine Beobachtungen, lediglich einige plausible Vermutungem¢EL984). Unter den
Mammalia finden sich als Pradatoren sowohl Rodentias(®Mrs 1979b) als auch Primaten
(CARPENTER1926). Sicher stellen auch viele Arthropoden den Mutilliden nach, insbesondere
Arachniden. Untersuchungen hieriiber gibt es jedoch nicht. Ein besonderes Problem dirfte die
Begegnung einer Mutillide mit sozialen Insekten, insbesondere mit Formiciden, darstellen. Auch
hieriber gibt es noch keine genaueren Beobachtungen.

2.3.5. Gynandromorphien

Eine fur die Morphogenese und Genetik sehr interessante Erscheinung sind die
Gynandromorphien. Sie kommen bei Mutilliden, wie auch bei vielen anderen Hymenopteren,
relativ haufig vor. Sie seien der Vollstandigkeit halber aufgefthrt, auch wenn sie fir die
vorliegende Arbeit nicht von Bedeutung sind. Der erste Vermerk tber eine gynandromorphe
Mutilla europaeastammt von MKLIN 1856. Sie wurde atsbscurabeschrieben (BLLA TORRE

& FRIESE1899). Es handelte sich hier um eine laterale Gynandromorphie, links rein ménnlich
und rechts rein weiblich aussehend. Genau spiegelbildlich dazu fagd ¥ (1910) eine

lateral gynandromorpheseudomethoca canaden@iake). Der von MNN (1915) gefundene
Gynander voribasymutilla fulvohirta(Cresson) ist sehr unregelmafiig entwickelt und zeigt die
Merkmale in verschiedenen Korperregionen Uberkreuzt (Artname naay®eM1928). Eine
ahnlich unvollstandig entwickelte gynandromorpbasymutilla horabeschreibt MCcKEL

(1928). Dagegen fandI&HOFF (1913) eine gynandromorphdyrmosa atra bei der fast
ausschlieRlich nur der Kopf rechts mannlich war, eine bei dem bei dieser Art sehr ausgepragten
Geschlechtsdimorphismus besonders auffallende Erscheinung. Eine gynandromorphe
Traumatomutilladie urspriinglich vonABRricius alsMutilla dubiabeschrieben wurde, brachte
BiscHOFF (1931) zu einer ganz besonderen Erkenntnis: Das Vorderteil war bis zum dritten
Segment mannlich un@. midasSm. zuzuordnen, der hintere Teil war unzweifelhaft eine als
Weibchen beschrieberie nitidipustulatusCam. Bei vielen Mutilliden, wie auch bei diesen
beiden Arten, werden Mannchen und Weibchen als getrennte Arten gefuhrt, bis eindeutig
feststeht, daR sie zusammengehdren. Im vorliegenden Fall konnte der
Zusammengehdrigkeitsbeweis einmal nicht Giber eine beobachtete Kopulation, sondern tber eine
Gynandromorphie gefiihrt werden.
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2.3.6. Abwehrverhalten und optische Signale

Das Abwehrverhalten der Mutilliden ist auf3erordentlich kompleryfp 1986). Zur
Systematisierung sei der Einteilung vobMoNDS (1974) gefolgt. Er unterscheidet zunachst
primare und sekundare Abwehr. Primare Abwehr wirkt, bevor das Beutefangverhalten des
Pradators einsetzt. Ziel ist es, den Beuteerwerb nicht erst auszulésen oder zu unterdriicken. Im
Gegensatz dazu kommt sekundéare Abwehr erst wahrend des Beutefangverhaltens zum Tragen.
Zur primaren Abwehr gehort unter anderem, daf3 sich Mutilliden-Weibchen oft im Bodengrund
eingraben. Einige Arten kdnnen sich minutenlang totstellen, und sind dann selbst bei intensivem
Nachgraben schwer zu entdeckereYRUP 1988). Dies stellt eine der einfachsten Strategien

dar, bei der die Pradatoren die so verborgenen Tiere nicht sehen kdnnen (anachoresis). Im
Gegensatz dazu steht die Mimese (crypsis, camouflage), bei der ein Pradator die Beute zwar
wahrnimmt, sie aber nicht als solche erkennt. Mimese ist bei Mutilliden wenig bekannt. Ein Fall
ist jedoch sehr augenfallig: Die Weibchen vDasymtilla gloriosa (Saussure) ahmen
Distelsamen nach (KERELL 1895 in MANLEY 1984), ein eindeutiger Fall von Phyto-Mimese.

Die Beborstung der Tiere ist so ausgebildet, daf’ sie weil3en Béllen gleichen. Dadurch, daf3 sie
sich ebenso, wie die von ihnen nachgeahmten Samen vom Wind durch die Wiiste rollen lassen,
steht die besondere aul3ere Form der Tiere gleichzeitig im Dienste der Dispersion.

Die Hauptform der priméren Abwehr stellt bei Mutilliden, zumindest im optischen Bereich, der
Aposematismus dar. Von Aposematismus spricht man, wenn durch charakteristische Strukturen,
auffallige Farbungen oder andere Signale darauf hingewiesen wird, dal3 die Begegnung mit
dessen Sender gefahrlich oder unangenehm ist. Nachteilig ist bei dieser Strategie, daf auffallige
Signale auch Aufsehen erregen bei Pradatoren, die die Bedeutung (Semantik) des Signals noch
nicht kennen. Dartiber hinaus missen fast immer einige Individuen der Population geopfert
werden. Bei Mutilliden-Weibchen ist dies ausnahmsweise anders. Durch die hohe
Bruchfestigkeit inres Exoskeletts und den speziellen Aufbau des Meso- und Metasoma kommt
es selten beim ersten BiR eines Pradators zu Schadigungen. Trotzdem sind zwei typische
Anpassungen zu finden, die viele aposematisch gefarbte Tierarten entwickelt haben, um die
oben erwahnten Nachteile des Aposematismus zu kompensieren. Erstens sind weibliche
Mutilliden extrem langlebig, vermutlich auch post-reproduktiv. Zweitens existiert eine
ausgepragte Millersche Ahnlichkeit (Miillerian resemblano&)en Farbungsmustern fast aller
Mutilliden einer geographischen Region. Inwieweit einige Pradatoren schon eine angeborene
Abneigung gegenuber bestimmten Signalen der Mutilliden besitzen, mifite noch geklart werden.

Ein Indiz fur die Gite des optischen aposematischen Signals der Mutilliden ist die Nachahmung
der Signale durch “harmlose” andere Arthropoden, die als Batessche Mimikry bezeichnet wird.
Hier sind viele Falle bekannt geworden, die oft auch mit einer an Mutilliden-Weibchen gut
angepaldten Aullenkontur und mit einem auffallend ahnlichem Laufverhalten gekoppelt sind
(CARPENTER 1926). In einigen Fallen kénnte moglicherweise auch Miillersche Ahnlichkeit
vorliegen, wie zum Beispiel bei den recht wehrhaften adephagen Coleopteren: Cicindelidae

3Es sollte vermieden werden, von Miillerscher Mimikry zu sprechen, da es sich hier nicht
um echte Mimikry im Sinne heutiger Definitionen handeRFEUR 1982, SARRETT 1993).
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(ACORN1988) und Carabidae APENTER1936). In den meisten anderen Fallen handelt es sich
sicherlich um echte Batessche Mimikry. Unter den Coleopteren finden sich Mutilliden-
Nachahmer hauptsachlich bei Arten der Familien CleridasS{InsT 1950, ROWSON1981,
MAWDSLEY 1990) Lycidae (BRPENTER1933). Einen Einzelfall in seiner Verwandtschaft stellt

ein Ameisenlowe (Myrmeleontiden-Larve) dar, der in Farbung und Fortbewegung ein
Mutilliden-Weibchen nachahmt. Auffallig ist hierbei, dal3 lediglich diese eine Art Batessche
Mimikry zeigt, wahrend andere Vertreter der gleichen Gattung unauffallig srreCB1978).

Weit verbreitet ist Batessche Mimikry mit Mutilliden bei Spinnen, deren Verwandte oft auch
Ameisen imitieren. Unter den Dionycha, die ausschliel3lich ohne Fanggewebe arbeiten, finden
sich die meisten Mutilliden-Nachahmer, insbesondere in der Familie Salticidae (Springspinnen)
(GREEN 1912, BBWARDS 1984), aber auch bei diurnalen Vertretern der ublicherweise
nocturnalen Clubionidae (Sackspinnen)REYELY 1912) und der Gnaphosidae
(Plattbauchspinnen) @WTwIG 1985).

In einigen wenigen Fallen sind die Weibchen einzelner Mutilliden-Arten auffallig anders
gezeichnet, als ihre Verwandten. In diesen Fallen handelt es sich vermutlich ausschlief3lich um
Miillersche Ahnlichkeiten mit anderen aculeaten Hymenopteren, moglicherweise hervorgerufen
durch ein selteneres Vorkommen von Mutilliden im entsprechenden Gebiet. Lediglich vermutet
werden kann ein solcher Zusammenhang fur die im sudlichen Afrika beheiBtattenutilla
eurydice (Péringuey). Als sicher Miillersch gilt die Ahnlichkeit der mittelamerikanischen
Pappognatha myrmiciformi@ameron) mit Ameisen der GattuGgmponotusUrspriinglich
vermutete WAEELER (1983) zwar, dal3 diese Mutillid&amponotuparasitiert und deshalb ihren

Wirt nachahmt. ¥NEGA (1994) wies jedoch Vertreter der Gattubgglossa(Apiformes) als
tatsachliche Wirte voRappognatha myrmiciformisach.

Auch auf die sekundare Abwehr, die stattfindet, wenn das Beutefangverhalten des Pradators
eingesetzt hat, sind Mutilliden-Weibchen bestens vorbereitet. Sekundare Abwehr ist immer
notig, wenn die Primare Abwehr versagt. Aposematismen konnen sich ohne sekundare Abwehr
nicht ausbilden. Einen passiven Schutz stellt die dicke und extrem glatte Cuticula der Weibchen
dar. Sowohl Eidechsen als auch Kleinsaugern ist es kaum mdglich, die Tiere schon beim ersten
BiR zu schadigen (WT & COOPER1988, MASTERS1979b). In wohl einmaliger Weise sind die
Bestandteile des Mesosoma weiblicher Mutilliden zu einer einzigen Kapsel verbunden. Alle
Nahte sind stark reduziert, meist sogar vollkommen verschwunden {R41). Der gesamte
Flugapparat wurde diesen Verdnderungen geopfert. Das Metasoma besitzt ebenfalls
ausgeklugelte Verstarkungen, tber die noch in den Ergebnissen zu sprechen sein wird. Die
Bruchfestigkeit des gesamten Mutilliden-Ectoskeletts ist mehr als 10mal so hoch, wie die bei
Honigbienen gemessenec{®IDT & BLuM 1977). Mutilliden-Weibchen Ubertreffen in der
Gesamtfestigkeit alle anderen Insekten. Naturlich hilft diese Panzerung nicht nur gegen
Pradatoren, sondern auch gegen mdogliche Angriffe der Wirte und gegen zu schnelles
Austrocknen in ariden GebietenH@MAN et al. 1926, ZCHARIASSEN et al. 1988).

Der wohl wichtigste Bestandteil der sekundaren Abwehr ist der auffallig schmerzhafte Stich.
Chemie und Pharmakologie der Inhaltsstoffe des Giftdriisenreservoirs weiblicher Mutilliden
waren bis vor etwa 20 Jahren vollkommen unerforscAt{RAYER 1978). Unterdessen ist

etwas mehr bekannt geworden. Das Venom der bisher untersuchten Muitilliden ist nicht
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besonders toxisch ¢BIMIDT et al. 1980) und besitzt eine geringe hamolytische Aktivitat
(ScHMIDT et al. 1986). Die fur Labormause letalen Dosen liegen um ein bis zwei
Zehnerpotenzen hoher, als fir die Venome anderer aculeater Hymenopteren. Bei
Pogonomyrmexrten ist das Verhaltnis sogar noch groRer. Dafir sind die Gemische der
Mutilliden-Giftdrisen aber offenbar auf das Verursachen mdoglichst grof3er Schmerzen
ausgelegt, sie besitzen eine hohe Algogenizit&t®T et al. 1986). Mutilliden rangieren in

allen subjektiven Schmerzskalen kurz hinter einigen wenigen noch schmerzhafteren
Formiciden-Arten Paraponeraspec.) und einigen grof3en Vertretern der GatRemsis(PIEK

1986, HMIDT 1998 pers. Mitt.). Die genauen Ursachen hierfur sind noch nicht vollstandig
erforscht. Besonders auffallig ist, daR das Venom eine extrem geringe Lipase- und
Phospholipase-A-, daflr aber eine sehr hohe Esterase-Aktivitam(Sr et al. 1986) besitzt.

Die Proteinzusammensetzung unterscheidet sich teilweise erheblich von der anderer
Hymenopteren-Gifte LUK et al. 1989). Nicht unerwéhnt soll bleiben, dal3 es aber auch
zwischen verschiedenen Gattungen der Mutillidae grol3e Unterschiede in der Zusammensetzung
des Venoms gibt (Bx et al. 1989, Bk 1990).

Wichtig fur die erfolgreiche Injektion des Giftdrisenreservoir-Inhaltes ist der Stechapparat.
Mutilliden sind auch hier besonders gut entwickelt, zumindest die systematisch hoher stehenden
Arten (HERMANN 1975). Sie stellen die Spitze der Evolution des Stechapparates bei
Hymenopteren dar, die durch Modifikationen am Stachel, an der Furcula, an den Gonostyli und
an zwei Muskelgruppen erreicht wurdee@aANN 1968, HERMANN & CHAO 1983). Eine
Dufour-Druse ist ebenfalls vorhanden. Der Stachel ist ausroll- und schwenkbar, und erreicht
etwa die Lange des Metasomae@¥ANN 1984). Lediglich die sensorische Ausstattung des
Stachels bewegt sich im Rahmen des bei Hymenopteren UbliclEmmANN & DOUGLAS

1976).

Die moglicherweise einmalige Kombination aus sehr wirkungsvollen primaren und sekundaren
Abwehrstrategien macht Mutilliden-Weibchen fir Pradatoren zu einer hdchst unattraktiven
Beute (8HMIDT & BLUM 1977). Selbst Tiere mit ahnlichen optischen Mustern werden von
vielen insectivoren Reptilien gemiedene(SoN 1964, EBWARDS 1984). Bei einigen
Pradatoren, die Mutilliden als Beute annehmen, kommt es meist zu erheblich verlangerten
Handlings-Zeiten (BRPENTER1926, MTT & COOPER1988, MASTERS1979b). Eine erfolgreiche
Flucht in unbeschadigtem Zustand ist sehr wahrscheinlich und auch oft beobachtet worden.

Mutilliden-M&nnchen mussen aufgrund ihrer anderen Lebensweise und ihres vollig anderen
Korperbaus gesondert abgehandelt werden. Es ist kaum anzunehmen, dal’ die Mannchen im
Sinne einer Batesschen Mimikry im optischen Bereich ihre Weibchen nachahmen. In den
meisten Fallen ist der Sexualdimorphismus in Farbmuster, Gré3e und Kontur extrem. Auffallig
ahnlich sind lediglich die akustischen Signale, die ausschliel3lich bei Beunruhigung gesendet
werden. Dariber hinaus kneifen viele Mutilliden-Mannchen oft recht heftig mit ihrem
Begattungsapparat. Sie imitieren damit méglicherweise einen Stich, nach eigenen Erfahrungen
ein sehr wirkungsvolles Mittel. Hiertber sind allerdings noch keine objektiven Untersuchungen
bekannt. Ein wahrscheinlicher Grund fiir das sehr geringere Wissen Uber die Ethologie
mannliche Mutilliden ist insbesondere in ihrer sehr geringen Lebensdauer zu sehen.
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2.3.7. Akustische Signale

Die Stridulation ist bei Mutilliden schon lange bekannt. Der historische Hintergrund ist sehr
aufschluf3reich und sei deshalb hier etwas ausfuhrlicher abgehandelt. Obwradit €791
aufgrund der beobachteten Bewegung den Ort des Stridulationsorgans schon richtig beschrieb,
gibt es bis in die heutige Zeit immer wieder Irrtimer. Am Beginn der Forschungen stehen die
ausgezeichneten und grundlichen Arbeiten vayugEAu (1835, 1837 b, 1838) Uber die
Bioakustik der Insekten. Schon in seiner ersten Arbeit 1835 werden die “Alarmrufdltiia
europaeaerwahnt. Ausfihrlicher behandeltoGReAU die Mutilliden in spateren Arbeiten
(1837a, 1837c, deutsche Zusammenfassung: 1848). Hier findet sich, vollkommen korrekt, eine
erste Abbildung der Schrillflache auf dem vierten Tergit (1837a, T. VI, Pl. 4, 19) nebst einer
richtigen Beschreibung von Form und Aussehen: “.. la forme d’'un écusson lisse et luisant” [..
die Form eines Wappenschildes, glatt und schimmernd]. Diese Beschreibung wird auch spater
immer wieder bestatigt (MRcu 1932).

WESTRING, ebenfalls bekannt durch friihe bioakustische Arbeiten (1845, 1846/47, 1858), st6(3t
sich an dem Begriff “lisse”. Eine glatte Oberflache kénne unmdglich zu einem
Stridulationsorgan gehéren @&TRING 1845). Dies wiederum veranlaRREWSEN(1847), der
ansonsten ARIST und GUREAU glaubt, zu behaupten, daf? folglich die rippenartige Struktur
neben dem “écusson” zur Stridulation benutzt wird. Ganz verworren wird die Angelegenheit,
nachdem BRWIN (deutsche Ausgabe 1902) auch noch ein Stridulationsorgan zwischen Kopf
und Thorax postuliert. Diesem widersprichaNDoOIS (1874) allerdings in seinen
“Thierstimmen”: “Auf der Oberflache des vierten Hinterleibsringels erhebt sich gerade wie bei
den Bockkafern ein dreieckiges Feld, welches noch feiner gerillt ist, und als das wesentliche
Organ des ganzen Tonapparates angesehen werden mnBoOI& Arbeit ist es auch, in der

sich erstmalig Messungen Uber den Rillenabstand der Schrillflache finden, allerdings nur fir
Formiciden. Fur eine Ponerinae werden 5,4 um angegeben. Die beim Stridulieren erzeugte
Frequenz wird Uber die Rillenzahl und die vermutete Lautdauer von 1/8 s auf etwa 1 kHz
geschatzt. Stridulationsorgane erwahmninhois sowohl fir Mannchen als auch Weibchen
dreier Mutilliden-Arten. Gute Zusammenfassungen weiterer Arbeiten des vorigen Jahrhunderts
finden sich bei RSANEN (1915) Uber Formiciden und berR®&cHNOW (1907-1908) uber
Insekten allgemein.

Trotz der bisherigen Erkenntnisse willadLEY (1902) im Gegensatz zu BACET (1902)
gesehen haben, dafl3 die zwei verschieden hohen Téne der Laute mahhlidreeeuropaea

durch die Bewegung unterschiedlicher Abdominalsegmente hervorgerufen werden. Es ist
unklar, wie er zu dieser Erkenntnis kommt, zumaiNgoN (1878) eindeutig beschreibt, daf3 die
Bewegung wahrend der Stridulation ausschlie3lich zwischen dem dritten und dem vierten
Abdominalsegment stattfindet. Die Aufzahlung der Irrtimer lieRe sich weiter fortsetzen, soll
aber an dieser Stelle abgebrochen werden, da sie lediglich wissenschaftshistorisch interessant
ware. Nicht unerwahnt bleiben soll jedoch, dal auch im Zeitalter der Raster-
Elektronenmikroskopie &hnliche Fehler immer wieder auftreten. So findet sich zum Beispiel in
HERMANN & MULLEN (1974, fig. 1A) eine Abbildung der angeblichen Pars stridens von
Dasymutilla occidentalisdie eindeutig die wesentlich grébere und unregelmallige Struktur
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daneben zeigt. Auch die abgebildeten Plectra dirften in wohl fast allen Fallen abgerissene
Intersegmentalhéute, Borsten oder Verunreinigungen sein.

Viele Vermutungen gab es schon friiher Gber die Funktion der Stridulationslaute. Lange wurden
sie als “Alarmlaute” angesehen, spater auch als Warnsignale. Auf jeden Fall ist immer wieder
beobachtet worden, daf3 sowohl manchmal bei der Begattung als auch immer bei Beunruhigung
striduliert wird. Trotzdem hat sichARwWIN (deutsche Ausgabe 1902) hier wieder in seiner
unverwechselbaren Art hervorgetan, indem er fur solitare Insekten keinen anderen Nutzen der
Lautproduktion sehen wollte, als einen geschlechtlichen. Er konnte sich nicht vorstellen, dal ein
Vogel oder ein Séaugetier, das einen groRen Kafer fressen kann, von dessen relativ leiser
Stridulation erschreckt werden konnteaRWIN sah nur die Schreck hervorrufende Bedeutung
akustischer Signale und beeinfluf3te damit lange Zeit die Bioakustik. Erst in letzter Zeit zeigen
immer mehr Untersuchungen, dal3 es, insbesondere bei Insekten, auch aposematische akustische
Signale gib. Ein typisches Beispiel hierfur sind die Ultraschall-Klicklaute einiger
Nachtschmetterlinge, die unterdessen nicht mehr nur als Schrecksignale (startle) oder als
Storlaute fur das Ortungssystem der sie jagenden Fledermause gedeutet werden, sondern als
Aposematismus (BrEs& FENTON 1990, FuTTRUP et al. 1996). Fledermause lernen schnell, die
schlecht schmeckenden Arctiiden (Lepidoptera) an ihren Lauten zu erkennen. Der schlechte
Geschmack, hervorgerufen durch Alkaloide, ist hierbei die sekundare Abwehrstrategie
(ECKRICH & BOPPRE1990).

Die Stridulationslaute der Mutilliden sind in den letzten 20 Jahren ndher untersucht worden. Sie
treten bei diurnalen Mutilliden immer nur dann auf, wenn sich die Tiere auf wenige Zentimeter
gendhert haben, oder wenn sie durch Fremde gestort werdeaN(0992). $ANGLER &

MANLEY (1978) lieferten zu diesen Lauten die ersten Oszillogramme und einige brauchbare
Sonagramme geringer Auflédsung. Die Sonagramme \BEMISE& STRANEK (1991) scheinen
dagegen ausnahmslos Artefakte zu sein, bei denen zeit- und artunabhangig immer wieder
Frequenzbander in identischer HOhe auftauchen. Die zeitlich am besten aufgeldsten
Oszillogramme finden sich in MTERS (1980). Gut aufgeléste Sonagramme fehlen nach wie
vor.

Fur Hymenopteren sind neben den Stridulationsorganen noch zwei weitere Méglichkeiten der
Schallerzeugung beschrieben, die nicht Gegenstand dieser Arbeit sein sollen. Zum einen handelt
es sich um das Ansprechen von Teilen der Flugmuskulatur, das ohne nennenswerte
Fligelbewegung ein “Brummen” hervorruftARSEN et al. 1986). Dieses “Brummen” wurde

auch von mannlichen Mutilliden beschrieberASGLER& MANLEY 1978). Es wird offenbar

nur, wie auch bei anderen Hymenopteren, wahrend der Kopulation eingesetzt. Eine dritte
Moglichkeit der Schallerzeugung ware das vavx@tNTWEY (1961) beschriebene Trommelorgan
mancher Ameisen. Nach genauerer Betrachtung scheint es sich hierbei jedoch um Muskeln,
Sehnen und besondere Strukturen zu handeln, die allein zum Anheben des Gasters dienen.
Stridulation ist dartiber hinaus nicht auf die Imagines beschrankt. Von einer Ichneumonide ist
eine Stridulation im Puppenstadium beschrieben wordere(1L911 in FhASKELL 1961).
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2.3.8. Chemische Signale

HoFFERDbeschrieb schon 1886, dal’ das “Zirpen” mit einem “wahrhaft penetrante[n] Geruch”
verbunden ist, und zwar sowohl “im aufgeregten Zustande” als auch wéahrend der Begattung.
Als Ursache fir diese Gertiche kénnten alle exokrinen Drisen in Frage kommen. Besonders
interessieren sollen hier die Mandibeldrisen und das Felt-Line-Organ, da in Gift- und Dufour-
Drisen bisher keine leichtflichtigen Substanzen gefunden wurden.

Die Felt-Lin€ ist, lateral am dritten Abdominalsegment, ein auffalliges Merkmal der meisten
Mutilliden. Eine Ausnahme bilden lediglich einige Arten, die den Unterfamilien Myromsinae,
Rhopalomutillinae und Ticoplinae angehéreno(GET & HUBER 1993). Felt-Lines sind
entweder paarweise an den Tergiten, an den Sterniten oder vierfach vorhanden und werden oft
als Bestimmungsmerkmal benutztR&MBEIN 1940, 1971, 1972,HLEJ 1981). Als Felt-Line-

Organ wird das im Inneren der Felt-Line gegeniberliegende Gebilde bezeichnet, seitdem
bekannt ist, dafl3 es sich hierbei um eine Gruppe exokriner Driisenzellen ohne Reservoir handelt.
Die Untersuchungen voneBoLT (1973) ergaben, dal3 das Felt-Line-Organ innerviert ist und
durch Tracheen mit Luft versorgt wird. Die Ausfiihrgange der Driisenzellen durchdringen die
Cuticula. AuRRen auffallig sichtbar sind insbesondere flache Borsten mit grof3er Oberflache. Die
Funktion des Felt-Line-Organs ist nach wie vor unbekannt (siehe Kapitel Systematische
Stellung).

Als Wehrdrisen fungieren bei vielen Insekten die paarigen MandibeldrisenM™ et al.

1990). Sie kommen beispielsweise bei Trichopteren-Larven, Collembolen, Mantiden,
Neuropteren und Hymenopteren voE(&R 1963). Es sind in der Regel tubulése, machmal mit
einem Reservoir versehene Driusen, die funktionell Speichel-, Gift-, Allomon- oder
Pheromondrisen sind. Bei Ameisen und anderen aculeaten Hymenopteren sind Mandibeldrisen
nach bisherigen Erkenntnissen immer anzutreffemT{8BALLE & MORGAN 1984a). Die
Anatomie der Mandibeldrisen und ihrer anhdngenden Organe ist bei allen Apocrita ahnlich
(SINGH & SINGH 1982). Lediglich die Grol3e des Reservoirs variiert gelegentlich extrem. Bei
Camponotuseicht das Reservoir sogar bis in das Abdomexs@AwITz& MASCHWITZ 1974).

Im Vergleich dazu zeigt das Reservoir der bisher untersuchten Mutilliden-Mandibeldriisen keine
besonderen Aufféalligkeiten. Seine Oberflache ist wellig und dick, es ist etwas langer als 0,5 mm,
und die Drisenzellen liegen apical auf dem Reservoir, etwas lateral versstmin@ et al.

1971, NGH & SINGH 1982). Die Zusammensetzung des Mandibeldrisen-Sekrets wurde
lediglich bei Dasymutilla occidentalisgenauer untersucht. Bei dieser Art fand sich als
Hauptkomponenete 4-Methyl-3-heptanoo®IDT & BLUM 1977). Als weitere Komponenten
wurden andere Ketone gefunden, wie zum Beispiel das 4,6-Dimethyl-3-nonanan €E al.

1980). Die Sekrete weiterer Mutillidenarten wurden lediglich auf den Gehalt an 4-Methyl-3-
heptanon untersucht. Das Keton fand sich bei 8 wei@asgmutillaArten, bei zweilimulla-

Arten, beiPappognatha pertyund beiTraumatomutilla indicaEs fehlte jedoch bei zwei
Pseudomethocarten und belSmicromyrme pruinos@rALES et al. 1980).

“Der Begriff “felt line” (Filzstreifen) wurde 1903 vonISRECK eingefiihrt (EBOLT
1973). Es ist keine verniinftige Ubersetzung dafiir bekannt.
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Die Mandibeldriisen-Sekrete haben, soweit bekannt, bei Aculeaten meist defensive Funktionen.
Vielen Formiciden dienen die Mandibeldriisen-Sekrete auch gleichzeitig im sozialen Kontext
als Alarmpheromone (Bm 1985). Extrem grol3e Sekretmengen und spezielle Sekretfarbungen
bei CalomyrmexArten kénnten dariiberhinaus eine optische aposematische Funktion haben
BROUGH (1978).

Die Chemie der Mandibeldrisen-Sekretgemische ist nicht unbedingt von Wert fur die
Systematik der Hymenoptern. Es gibt sowohl grol3e inraspezifische! (& al. 1982, BAND

& PRETORIUS1986) als auch interspezifische Unterschiede in der Zusammensetzung. Da bei den
Formiciden die soziale Bedeutung der chemischen Signale hinzukommt, gibt es auch kolonie-
und kastenabhangige Variationerr@sHAW et al. 1979b DONASCIMENTO et al. 1993c). Es

ist daher nicht verwunderlich, dal? es bei sozialen Insekten auch zu erheblichen Unterschieden
innerhalb einer Gattung kommtyBv et al. 1982, GMMAERTS et al. 1981). Obwohl es fur
solitare Hymenopteren kaum entsprechende Untersuchungen gibt, ist auch bei diesen das
Auftreten bestimmter Inhaltsstoffe im Mandibeldriisen-Sekret nur mit gréf3ter Vorsicht zu
verallgemeinern. Selbst verwandte Arten kdnnten sich chemisch stark voneinander
unterscheiden.

2.4. Verwendete Versuchstiere

Als Versuchstiere kamen durchweg Lebendfange von den angefuhrten Fundorten zur
Verwendung. Die Haltung der Tiere erfolgte in Plastikbehéltern, und zwar meist einzeln,
manchmal in Gruppen von bis zu vier Weibchen einer Art. Wasser und ein Gemisch aus Wasser
und Honig im Verhéaltnis 2:1 gab es ad libitum. Die Mutillidenarten sind in der folgenden
Aufstellung systematisch nach Unterfamilien geordnet aufgefiihrt (Systematik RQTRERS

1975, G®ULET & HUBER 1993). Hinter den Namen vermerkt sind die Fundorte.

Unterfamilie Myrmosinae
Myrmosa melanocephal@&abricius), Zeithain (Deutschland)

Unterfamilie Sphaeropthalminae
Tribus Dasylabrini
Dasylabris celimenéPéringuey), St. Lucia (Sudafrika)
Dasylabris maurgL.), Fundorte in Brandenburg (Deutschland)
Stenomutilla euridicg¢Péringuey), Gr. Waterberg (Namibia)

Tribus Sphaeropthalmini
Subtribus Sphaeropthalma
?Traumatomutillaspec. (Pantanal, Brasilien)

Unterfamilie Myrmillinae
Ceratotilla ?transvaalensiéAndré), St. Lucia (Stdafrika)
Labidomilla tauricepgKohl), St. Lucia (Studafrika)
Myrmilla calva(Villers), Zabel bei Meil3en (Deutschland)
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Unterfamilie Mutillinae
Tribus Mutillini
Subtribus Mutillina
Mutilla marginataBaer, mehrere Fundorte (Deutschland, Schweiz)
Tropidotilla litoralis (Petagna), Vitoli (Griechenland)

Subtribus Smicromyrmina
Glossotilla ?liopyga lampropygéBischoff), St. Lucia (Stidafrika)
Glossotilla suavis speculatrig&mith), St. Lucia (Sudafrika)
Pristomutilla (Pristomutilla)sp., St. Lucia (Sudafrika)
Pseudocephalotilla beiréPéringuey), St. Lucia (Sudafrika)
Pseudocephalotilla praedatrig&mith), St. Lucia (Sudafrika)
Seriatospidia junod{André), St. Lucia (Stdafrika)
Smicromyrme rufescerfdndré), St. Lucia (Sudafrika)
Smicromyrme rufipe@-abricius), ORling bei Kamenz (Deutschland)
Trogaspidia (Trogaspidia) them{@éringuey), St. Lucia (Sudafrika)
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3. Methoden

3.1. Untersuchungen zur Anatomie

Zur Untersuchung der Anatomie stand ein Raster-Elektronenmikroskop S-2400 (Hitachi) mit
Raster-Rotation und dynamischem Focus zur Verfigung. Es erlaubte die Dokumentation tber
Video-Printer und Personal-Computer, sowie eine fotographische Ausgabe in hoher Auflésung
auf Rollfilm. Wesentlich fir das Ergebnis der Messungen ist die Praparation. Die in einem
Raster-Elektronenmikroskop zu betrachtenden Proben missen hochvakuumbestandig,
insbesondere trocken, und elektrisch leitfahig sein. Zur Trocknung kamen zwei Verfahren zur
Anwendung: die einfache Lufttrocknung und die CP-(Critical-Point)-Trocknung. Bei geplanter
Lufttrocknung diente Essigsaureethylester als Totungssubstanz fur die Versuchstiere. War es
notig, die Muskulatur und die inneren Organe zu entfernen, dann erfolgte eine Mazeration durch
langeres Kochen der Abdominalsegmente in 20%iger KOH mit anschlieBendem Einlegen in
2%ige KOH fiir 5 Tage.

Sollten innere Organe oder die Muskulatur untersucht werden, dann erfolgte, zur Vermeidung
von Artefakten durch Volumenveranderungen, die Totung der Tiere nach AbkihlungCauf 4

in einer Fixierlésung nach Carnoy. Zur anschliel3enden Aufbewahrung diente 60%iges Ethanol.
No6tige weitere Préparationen wurden unter Ringer-Lésung vorgenommen. Die Trocknung
erfolgte bei empfindlichen Praparaten nach Durchgang durch eine aufsteigende Alkoholreihe im
CP-Verfahren (Critical Point Dry K850, Emitech) mit GONach Montage der
Untersuchungsobjekte auf Objekthaltern mit leitfahigen, doppelseitig klebenden Folieplattchen,
und dem eventuellen Aufbringen einer Kalibriersuspension aus Polystyren-Latex-Kigelchen
(1,09 um, Firma Agar), erfolgte eine abschlieRende Trocknung im Exsikkator.

Im letzten Praparationsschritt beider Préparationsverfahren beschichtete ein Sputter-Coater SCD
004 (Balzers) die Praparate mit Gold (7 Pa Argon-Atmosphare, Beschichtung mit 20 mA fir
200 s bei 30 mm Abstand). Zur Kalibrierung des Raster-Elektronenmikroskops diente ein
Planotec Silizium-Testobjekt (Plano). Da auch nach VergréRerungswechsel bei
Streckenmessungen lediglich lineare Abweichungen um weniger als 5% feststellbar waren,
konnte in den meisten Fallen auf ein direktes Aufbringen der Kalibriersuspension auf die
Praparate verzichtet werden. Wichtig war in solchen Féllen allerdings die genaue Ausrichtung
der zu messenden Strecken senkrecht zum Priméarstrahl um Verzerrungen zu vermeiden. Die
Rekonstruktion der rdumlichen Anordnung der Muskeln und die Darstellung der Verhéaltnisse
wahrend der Stridulation erfolgte mit dem Ray-Tracing-Programm Win Edit 1.0/Win Trace 1.0
(Data Becker).

3.2. Aufnahme von Bewegungen und deren Auswertung

Fur Bewegungsregistrierung wahrend der Stridulation wurden die gegeneinander bewegten
Abdominalsegmente mit weiRer Farbe markiert. Als besonders gut haltbar und schnell
trocknend erwies sich Color Email Farbe Matt 5 (Revell). Zur Videoaufzeichnung dienten eine
High-Speed-2/3"-CCD-Schwarzweillkamera CF 100 X (Kappa) mit Micro-Zoom 1:6,5



34 TscHUCH Abwehrsignale bei Insekten

(Arbeitsabstand 90 mm; Bildbreite 1,9-12 mm) und ein Video-Cassetten-Recorder Betacam SP
UVW-1400P (Sony). Die Beleuchtung erfolgte mit einer Kaltlichtquelle KL 1500 E (Leica) mit
zwei 1,6 m langen flexiblen Lichtleitern und alternativ, insbesondere um das Tier blendfrei
beobachten zu kénnen, mit einer Infrarotbeleuchtung tber einen GaAlAs-Emitter OD 50 L
(Intensitatsmaximum bei 880 nm, 7 Grad Offnungswinkel, TO39-Gehause, Dauerstrich-
Ausgangsleistung 30 mW, Firma Opto-Diode).

Die verwendete Kamera kann sowohl im Zeilensprungverfahren als auch im High-Speed-Modus
betrieben werden. Im High-Speed-Modus liefert sie, bei abgeschaltetem Zeilensprung, 50
Videobilder pro Sekunde. Jedes der 50 Bilder ist zusammengesetzt aus zwei bis zehn
Teilbildern, die vorher im Abstand von 10 bis 2 ms zwischengespeichert wurden. Daraus
resultieren bei sinkender Bildhdhe Bildwiederholfrequenzen zwischen 100 und 500 Hz. Die
Messungen der Winkel und Strecken erfolgte auf ausgedruckten Video-Bildern. Die
Genauigkeit spielte hierbei keine gro3e Rolle, da es hauptsachlich darauf ankam, welche
Segmente wahrend der Stridulation in welcher Richtung gegeneinander bewegt werden.

3.3. Messung der mechanischen Eigenschaften und Vibrationen

Die posteriore Kante des dritten Tergits fungiert, wie schon bekannt, als Plectrum des
Stridulationsorgans. Durch die Zugkraft der an der Stridulation beteiligten Muskulatur driickt
die Pars stridens gegen das Plectrum. Die nahere Umgebung des Plectrums wird dadurch nach
oben gebogen und wirkt mechanisch wie eine Feder. Zur groben Bestimmung der
Federkonstanten wurden drei weiblicRseudocephalotilla praedatrixerwendet. Alle
Versuche fanden unter GBetaubung am lebenden Insekt statt. Die Montage der Tiere erfolgte

auf Objekttragern mittels Wachs-Kolophonium am dritten Sternit. Gemessen wurde mit einem
dynamischen Ultrahartetester Shimadzu DUH 202. Mit diesem Gerét kann der Indenter von
oben Uber GroRenordnungen von 10 um bewegt werden, wahrend die Kraftmessung im 50-mN-
Bereich stattfindet. Der Auftreffpunkt Iaf3t sich vorher optisch bestimmen.

Storend ist, dal3 das Gerat seine Messung schon beim Berlhren von Borsten oder Haaren
beginnt. Dadurch starten die aufeinanderfolgend aufgenommenen Verschiebungs-Last-Kurven
bei unterschiedlichen Absenktiefen, und sind im unteren Bereich stark nichtlinear. Fur die
Bestimmung der Federkonstanten ist jedoch nur der Anstieg der Kurven im linearen Bereich
maf3gebend. Um sicherzustellen, dafl3 die um den Auftreffpunkt herum aufragenden Borsten
niedergedrickt sind, beginnt die Auswertung der Diagramme erst bei 10 mN. Die
Federkonstante des Plectrums wurde Uber jeweils 5 Messungen gemittelt. Die grof3en
Melunsicherheiten bedingen, dafl} das gewonnene Ergebnis nur fir eine grobe Abschatzung
verwendet werden kann. Weitere Messungen an anderen Arten erschienen aus diesem Grunde
als nicht sinnvoll und wurden unterlassen.

Zur Registrierung der Vibrationen auf der Oberflache des dritten Tergits stand ein
Laservibrometer zur Verfigung. Gemessen wurden je zwei Weibcheéviyramilla calvaund

von Trogaspida themisDie durch Abkuhlung auf 4C voribergehend immobilisierten Tiere
wurden mit Drahtbigeln auf Knetmasse so befestigt, dal3 das Abdomen ab dem dritten Segment
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von allen Seiten erreichbar und ab dem vierten Segment frei beweglich war. Auf die zu
vermessenden Punkte auf dem dritten Tergit wurden halbverspiegelte Kiigelchen einer Scotch-
Reflexionsfolie gelegt. Mit Hilfe eines Stereo-Mikroskops mit extrem grof3em Arbeitsabstand
war es moglich, den Laser-Strahl des Sensor Head OFV 300 aus 0,6 m Abstand auf einzelne der
Kigelchen zu justieren und zu fokussieren. Ein 2-Kanal-Speicher-Oszilloskop DS-8601A
(Iwatsu) zeichnete das Ausgangssignal des Vibrometer-Controllers OFV 2100, wahlweise
Displacement oder Geschwindigkeit, parallel zum Schallsignal auf. Das 1/2" Kondensator-
Mikrofon fir die Schallaufzeichnung befand sich in einem Abstand von 30 mm Uber dem
Plectrum. Mittels selbstgeschriebener Pascal-Programme las ein Laptop die gespeicherten
Oszillogramme Uber das RS232-C-Interface SX-0111/0114 (lwatsu) offline ein. Je Kanal
erzeugte die Software aus den 12000 gespeicherten Mel3werten eine Datei in einem Standard-
Soundformat (WAV). Durch eine modifizierte Eintragung im Datei-Header wurden die
Abtastraten von 75 bzw. 300 kHz auf ein Zehntel reduziert. Diese Zeitdehnung erlaubte die
Weiterverarbeitung mit der in den nachsten Kapiteln beschriebenen Hard- und Software zur
Schallanalyse.

Das Mel3prinzip des verwendeten Vibrometers beruht auf einem interferometrischen Verfahren.
Als Lichtquelle dient ein 633 nm HeNe-Laser mit einer Austrittsleistung von 1 mW. Das
reflektierte Licht des MeRkopfes erfahrt eine Dopplerverschiebung proportional zur
Bewegungsgeschwindigkeit des bewegten Reflektors auf dem MelRRobjekt. Ein Mach-Zehnder-
Interferometer wertet den Betrag der Verschiebungen aus. Zur Richtungsunterscheidung erzeugt
ein akusto-optischer Modulator im Referenzstrahl eine zusatzliche feste Frequenzverschiebung
um 40 MHz. Diese Verschiebung entspricht einer virtuellen Geschwindigkeit von etwa 12,6
m/s. Ein spezieller Geschwindigkeitsdemodulator mit 60 dB Dynamikbereich liefert dann das
analoge Geschwindigkeitssignal als Ausgangssignal fur kleine Auslenkungen. Verwendet wurde
in den hier vorgestellten Versuchen ein MelRbereich von 5 mm/s/V. Schwingungen geringer
Frequenz und mit Amplituden tGber 1 um erfaf3t ein Interferenz-Streifenzahler. Das Uber einen
Digital-Analog-Konverter umgewandelten Zahlergebnis bildet das Ausgangssignal fur das
Displacement, welches mit einer Empfindlichkeit von 1,62 um/V registriert wurde. Hiermit war

es maglich, die Durchbiegung des Plectrums warend der Stridulation zu erfassen. Der Mel3fehler
des gesamten Aufbaus lag unter 10%.

3.4. Aufnahme des Schalls

Die zu erwartenden akustischen Signale bestehen groRenordnungsmalfiig aus Folgen kurzer
Pulse von 100 pus, die im Abstand von etwa einer Millisekunde wiederholt weraeTERE

1979a). Da die erzeugten Laute Tieren gelten, sind sie dazu bestimmt, in Hérorganen
vorverarbeitet zu werden. Die Weiterleitung der Information erfolgt Uber neuronale
Verknipfungen mit zeitlichen Auflosungen weit schlechter als eine Millisekunde. Schon daraus
wird Kklar, dafl3 die Empfanger Einzelpulse nicht als solche auflésen. Es ist daher vom
biologischen Standpunkt aus nicht sinnvoll, die genaue Form der Einzelpulse exakt zu
registrieren. Ausreichend ist die Messung der ungefahren Héhe und Breite. Folglich ist die
Ubliche professionelle Tontechnik, die einen Frequenzbereich bis 20 kHz ohne grdl3ere Fehler
abdeckt, fur viele der vorgestellten Untersuchungen ausreichend.
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Aufgrund der zum Teil sehr geringen Schalldriicke wurden die Laute der Tiere im Abstand von
nur 30 mm mit einer 1"-Kondensatormikrofonkapsel MK 102 (Vorverstarker MV 102,
Mikrofontechnik Gefell, ab 18 dB) aufgenommen. In speziellen Messungen im Bereich bis 50
kHz, insbesondere in Verbindung mit dem Laservibrometer, kam eine 1/2"-Mikrofonkapsel MK
201 (Vorverstarker MV 201) zur Anwendung. Der Dynamikbereich begann in diesem Falle erst
oberhalb 30 dB. Besondere raumakustische Vorkehrungen gegen stérende Reflexionen waren
aufgrund des geringen Mikrofonabstandes nicht nétig. Allerdings wurde darauf geachtet, dai die
Schallabstrahlung in natirlicher Weise stattfand. Die Tiere wurden dazu mit der Pinzette auf
dem Tisch gehalten, eine Zellstoffunterlage sorgte fur eine entsprechende Dampfung. Der
Abstand zur Tischplatte wurde so gering wie moglich gehalten, da schon 8,5 mm durch
Reflexion eine Ausldschung von Frequenzen um 10 kHz verursachen wirden. Als Verstarker,
Vorspannungsversorgung und Pegelmesser diente ein bis 100 kHz reichender Prazisions-
Impulsschallpegelmesser 00 017 (MeRelektronik "Otto Schon" Dresden). Die Kalibrierung
erfolgte mit einem Pistophon (Bruel & Kjeer). Fir den Feldbetrieb wurde ein Mikrofon EM 216
(Vivanco) immer dann verwendet, wenn die Anforderungen an den Frequenzgang niedrig waren
und die zu erfassenden Schallpegel weit tGber 30 dB lagen. Vorteil dieses Mikrofons ist das
erheblich geringere Gewicht der Spannungsversorgung und des Vorverstarkers.

Die Aufzeichnung erfolgte in unterschiedlicher Weise. Lautsequenzen im Minutenbereich
wurden im Labor ausschlie3lich direkt im Computer Uber eine Soundkarte ProAudioSpectrum
16 (Media Vision) als Dateien im WAV-Format, dem Windows-Soundformat, gespeichert. Die
gewahlte Abtastrate lag bei einer Auflésung von 8 Bit bei 44 kHz, in einigen Fallen auch bei 22
kHz. WAV-Dateien haben entscheidende Vorteile. Sie lassen sich leicht mit Standardsoftware
bearbeiten, auf Multimedia-Computern abspielen, auf CDs archivieren und via FTP (File
Transfer Protocol) weltweit Uber das Internet verschicken. Nachteilig sind WAV-Dateien nur
bei langen Lautsequenzen, da sie dann grof3e Ladezeiten bei der Software verursachen. Zur
Speicherung langer Sequenzen wurde eine andere Losung gefunden: die Minidisk. Als nach
ersten Vorversuchen feststand, in welcher Weise der ATRAC-Algorithmus (Adaptive
TRansform Acoustic Coding) die Mel3ergebnisse beeinfluft, kam fur die Aufnahmen langerer
Sequenzen ein digitaler Minidisc-(MD)-Recorder MZ-1 (Sony) ohne automatische
Aussteuerung zum Einsatz. Dieses Gerat tastet das Eingangssignal mit 32 kHz ab und speichert
die mittels ATRAC stark komprimierten Daten auf magnetooptische 2"-Disketten. Vorteilhaft

ist bei Minidisk-Geraten der schnelle beliebige Zugriff auf Datenfiles und die Mdglichkeit der
zusatzlichen Aufzeichnung von alphanumerischen Daten. Die bei vielen bioakustischen
Anwendungen nachteilige ATRAC-Komprimierung féallt bei den meisten der hier
vorgenommenen Untersuchungen kaum ins Gewicht. Ein aufgenommenes Testsignal, eine 1
kHz-Rechteckfolge mit einem Tastverhaltnis von 1:10, wird zwar im Oszillogramm deformiert.
Das daraus gewonnene Sonagramm zeigen jedoch keine merklichen Veranderungen gegeniber
dem Original. Die zeitliche Abfolge der Lautsequenzen wird durch die Quarzsteuerung der
Elektronik sehr genau wiedergegeben.

Die dritte verwendete Aufzeichnungsmethode war die Registrierung mit einem digitalen
Speicheroszilloskop, wie sie unter anderem auch bei der Laservibrometrie benutzt wurde. Die
Abtastrate war in diesem Falle héher und betrug bis zu 300 kHz. In Verbindung mit dem
verwendeten 1/2"-Kondensatormikrofon ist damit ein sehr ebener Frequenzgang bis mindestens
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50 kHz erreichbar. Die Speichertiefe des Oszilloskops begrenzt die Lange der Aufnahme bei
300 kHz-Abtastung zwar auf 40 ms. Durch die Triggerung auf das eingehende Signal ist dieses
Aufzeichnungsverfahren jedoch trotzdem gut handhabbar. Die schon erwahnte Software sorgt
fur das Auslesen der Daten, eine zeitliche Dehnung um den Faktor 10 und die Konvertierung in
das standardisierte WAV-Format. Die Weiterverarbeitung der Schallaufzeichnungen ist dadurch
problemlos mit der fur den Hérbereich entwickelten Hard- und Software maéglich.

3.5. Analyse der Vibrations- und Schallsignale
3.5.1. Spektrum und Autokorrelation

Der Schalldruck und andere SchallfeldgréRen sind, gemessen an einem bestimmten Ort,
eindeutige eindimensionale Funktionen der Zeit. Oft aber ist der zeitliche Verlauf des
Schalldrucks sehr kompliziert. Aus diesem Grunde werden meist mathematische Abbildungen
zur Signalanalyse herangezogen, die einfacher zu interpretieren sind. Solche Abbildungen erhalt
man zum Beispiel durch die Zerlegung des Zeitsignals in einen kompletten Satz mathematischer
Funktionen. Die dabei gewonnenen Ergebnisse fuhren allerdings leicht zu Fehlinterpretationen.
Es ist daher unerlaBlich, die Methoden und deren Wirkungsweise genau zu kennen. Nicht
vergessen werden darf vor allem, dal3 bei vielen dieser Verfahren Information verloren geht.
Eine eindeutige Rekonstruktion des Zeitsignals aus den Abbildungen ist nicht mehr mdglich,
denn die Zuordnungen sind im mathematischen Sinne nicht eineindeutig.

Ein physikalisch und biologisch sinnvoller Weg zur Beschreibung eines akustischen Signals ist
die Frequenzanalyse. Deutlich wird dies bei der Betrachtung der Funktionsweise der Empfanger.
Die als Empfanger biologischer Signale dienenden Hororgane sind meist so konstruiert, dal3 sie
zunéachst eine rdumliche Abbildung der Frequenzen erzeugen. Danach erst wird diese Abbildung
durch das Nervensystem ausgewertet. Eine raumliche Abbildung als Zwischenstufe in
Horsystemen ist unumganglich, denn Nervensysteme besitzen eine zeitliche Auflésung, die
selten besser als eine Millisekunde ist. Es liegt daher nahe, auch in der mathematischen
Auswertung der Signale die Frequenz als Achse in einer Raumrichtung zu verwenden.

Die Mathematik der Frequenzabbildung durch einen vollstandigen Satz orthogonaler Cosinus-
und Sinusfunktionen wurde durch Fourier im Jahre 1807 begrindet. Erst nach seinem Tode im
Jahre 1830 erkannte man die Bedeutung dieser Transformation fiir die Spektralanalyse. Die
Fourier-Transformation ist auch heute noch die am haufigsten angewandte Methode zur
Signalanalyse. Sie wird durch einige neuere Verfahren erganzt. Alle in der Arbeit verwendeten
Verfahren zur Verarbeitung der Zeitsignale werden in den folgenden Kapiteln kurz behandelt.

Das Spektrum &f) der Zeitfunktion s(t) erhalt man durch Fourier-Transformation

S(w) = —— [st e a (1).
2m 7
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Die berechneten Funktionswerte sind komplex und enthalten Informationen tiber Phasen und
Amplituden. Da die Phasenbeziehungen zwischen den einzelnen Signalkomponenten oft nicht
relevant sind, wird meistens die Energiedichte berechnet. Dazu ist der Betrag des Ergebnisses
zu quadrieren und man erhalt

P() = [S(w)* ().

Das resultierende Spektrum wird daher auch als Power-, Leistungs- oder Energiedichtespektrum
bezeichnet. Wird zusatzlich der dekadische Logarithmus gebildet, dann ist das Ergebnis ein
frequenzabhangiger Schallpegel in Dezibel. Wird die Quadratur weggelassen, dann erhalt man
das Amplitudenspektrum.

Die Autokorrelationsfunktion Ry gibt eine Aussage lUber den Zusammenhang der Zeitfunktion
s(t) zu den Zeitpunkten t undtt+

+00

R(T) = f s(f) s(t+T) dt (3).

—oo

Auch in dieser eindimensionalen Transformation geht die Phasenbeziehung verloren.
Periodische Komponenten lassen sich in der Autokorrelationsfunktion oft besser vermessen, als
in einem Spektrum. Insbesondere bei reduzierter Amplitude der Grundschwingung leistet die
Autokorrelation gute Dienste.

3.5.2. Cepstrum

Das Cepstrum ist das Spektrum eines logarithmischen Spektrums. Es ist eine Entwicklung von
Ingenieuren, die mathematisch schwer zu begrinden ist. Diese Transformation wurde
ursprunglich von Seismologen als Alternative zur Autokorrelation benutzt, um Echos in
seismischen Signalen zu lokalisieren. Da es sich hierbei um eine Rucktransformation auf den
Zeitraum handelt, wird fur die Bezeichnung der gesamten Transformation ein Kunstwort mit
einer gegeniber "Spectrum” teilweise invertierten Buchstabenfolge verwendet. Ebenso wird bei
anderen Termini verfahren. Die Werte auf der Zeitachse bezeichnet man beispielsweise als
Quefrency, sich in konstanten Zeitabstanden wiederholende lokale Maxima als Rahmonics.

Das urspringliche Seismolgen-Cepstrum war das Power-Spetrum des logarithmischen Power-
Spektrums. Nach der heutigen Definition in der Signalanalyse ist das Cepstrum die inverse
Fourier-Transformation des logarithmischen Power-Spektrums. Vom Ergebnis wird folglich
nicht mehr das Quadrat des Betrages gebildet:

2
c() = 1 f log ifs(t) et dt| e dw (4).
2m Y 2
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Die Grol3er ist die Quefrency. Sie hat die MalReinheit der Zeit. Die Ordinate wird oft in Dezibel
eingeteilt. Sie gibt die spektrale Variation amiRALL 1987).

Das Cepstrum ist gegenuber den bisher behandelten keine prinzipiell neue Transformation.
Eigentlich handelt es sich fast um eine Autokorrelation, denn diese lal3t sich auch aus der
inversen Fourier-Transformation des Power-Spektrums darstellen. Lediglich das Logarithmieren
des ersten Spektrums fuhrt zu einem etwas veranderten Ergebnis. Enthalt das Spektrum viele
Oberwellenanteile, dann erlaubt das Cepstrum eine genauere und einfachere Ermittlung der
Grundfrequenz, da auch Oberschwingungen mit sehr kleinen Amplituden durch die
Logarithmierung starker in die anschlieRende inverse Fourier-Transformation eingehen.

3.5.3. Sonagramm

Der Begriff "Sonagramm®, manchmal auch "Sonogramm”, wird vorwiegend in der Bioakustik
verwendet. In der Technik spricht man meist von einem Spektrogramm.

Sonagramme sind dreidimensionale Darstellungen. Die Abszisse ist die Zeit t, die Ordinate die
Frequenz f, und auf der z-Achse wird die Energiedichte dargestellt. Aufgrund der besseren
Ubersichtlichkeit ist es Ublich, die Energiedichte durch eine linear, logarithmisch oder anders
zugeordnete Helligkeit oder Farbe zu kennzeichnen. Dadurch sieht man praktisch auf die t-f-
Ebene. Helligkeiten oder Farben bezeichnen unterschiedliche Hohen des Diagramms.

Das Sonagramm einer vorgegebenen Funktion kann, abgesehen von der Helligkeits- oder
Farbzuordnung, sehr unterschiedlich aussehen. Das liegt vor allem daran, dal3 eine Frequenz
nicht an einem Zeitpunkt bestimmt werden kann. Es missen auf jeden Fall mehrere zeitlich
aufeinanderfolgende Abtastwerte zur Bestimmung der Frequenzabhéngigkeit der Schalleistung
berticksichtigt werden. Man spricht hierbei von einem Zeitfenster h(t), das in kleinen Schritten
Uberlappend tber die Zeitfunktion bewegt wird. Innerhalb des Fensters wird dann das Spektrum
berechnet und man erhalt das Sonagramm P (fJanche Autoren bezeichnen diesen Vorgang
daher auch als Short-Time Fourier-Transformation:

2

Ptw) = |—— [e™7 s(r) -y dr (5).
2m 7

Stellt man sich das Zeitfenster zunachst so vor, dal} es einfach einen bestimmten Bereich der
Zeitfunktion ausschneidet, dann liefert die anschlieRende Ermittlung des Spektrums durch eine
Fourier-Transformation zusatzliche Frequenzanteile durch die steilen Anstiege an den
abgeschnittenen Randern. Bei Langzeitspektren fallen diese Anteile kaum ins Gewicht. Bei den
engen Sonagramm-Zeitfenstern konnen sie jedoch stérende Frequenzbander erzeugen.

Ideal als Fensterfunktion beziglich des Frequenzverhaltens ware die Gauss-Funktion. Bei deren
Multiplikation mit der Zeitfunktion entstehen keine zusatzlichen Maxima. Nachteilig ist aber
wiederum, dafld die Gauss-Funktion erst im Unendlichen Null wird. Frequenzanteile hoher
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Schalleistung beeinflussen folglich immer das gesamte Sonagramm, auch wenn ihr Einfluf3 mit
steigendem zeitlichen Abstand abnimmt. Eine beidseitig abgeschnittene Gauss-Funktion liefert
wiederum stérende Seitenbéander.

Bei allen Fensterfunktionen ist zu beriicksichtigen, dal vom Rechteck abweichender Verlauf
zuséatzlich die Bandbreite der Analyse erhdht. Damit verringert sich die zu erzielende

Frequenzauflosung teilweise erheblich. Ein ideales Zeitfenster h(t) gibt es folglich nicht. Aus

diesem Grunde sind viele verschiedene Fensterfunktionen im praktischen Gebrauch.

Wenn nicht ausdricklich anders erwahnt, wird in dieser Arbeit das sogenannte Hann-Fenster
verwendet. Hann war ein Meteorologe, der diese Funktion einfiihrte. Das Hann-Fenster ist eine
nach oben verschobene Cosinus-Funktion zwischemd +r. Einige Autoren bezeichnen die
Funktion auch als Hanning-Fenster, wohl in Anlehnung an eine andere Funktion ahnlichen
Namens, das sogenannte Hamming-Fenster. Dieses von Hamming entwickelte Fenster besteht
ebenfalls aus einer Cosinusfunktion. Sie liegt aber einem rechteckigen Sockel auf. Dieser Sockel
ist mit etwa 8% der Amplitude des gesamten Fensters so gewahlt, dal? die ersten Seitenbander
maoglichst klein werden. Das Hamming-Fenster erzeugt aber gegentber dem Hann-Fenster einen
etwas groReren Amplitudenfehler.

Das Hann-Fenster stellt fir die hier vorgestellten Untersuchungen ein Optimum dar. Es hat
gegenuber dem Rechteck- und dem Hamming-Fenster einen relativ geringen Amplitudenfehler
von 1,4 dB (Rechteck 3,9 dB; Hamming 1,8 dB). Die BandbreitenvergroRerung relativ zum
Linienabstand ist mit 1,50 noch klein gegeniber dem Flat-Top (3,77), der gekappten Gauss-
Funktion (1,9) und dem Kaiser-Bessel-Fenster (1,8). Das maximale Seitenband ist mit -32 dB
hinreichend klein.

Entscheidend auf das Aussehen des Sonagramms wirkt sich neben der Fensterfunktion die
Fensterbreite aus. Schmale Fenster liefern eine hohe zeitliche, aber eine geringe
Frequenzauflésung. Man spricht dann oft von einem Breitband-Sonagramm. Umgekehrt kann
man mit einem breiten Fenster ein schmalbandigeres Sonagramm erzeugen. Allerdings nimmt
die zeitliche Auflésung mit zunehmender Fensterbreite ab. Ein Kompromif3 ist insbesondere bei
Signalen mit groRer Bandbreite schwer zu erzielen. Man sollte immer bedenken, dald
beispielsweise ein Sonagramm mit einer Frequenzachse von 0 bis 20 kHz (40 kHz
Abtastfrequenz) und einer Fensterbreite von 0,5 ms zwar zeitlich im Millisekundenbereich
auflost. Jedoch ist die Frequenzdarstellung in bestimmten Bereichen mangelhaft, denn
Sonagramme sind, bedingt durch die Fensterfunktion, oben erheblich schmalbandiger als unten.
Im angefuhrten Beispiel werden am oberen Rand bei 20 kHz immerhin zehn Perioden erfalit.
Unter 2 kHz repasentieren die rund 20 Abtastwerte, die innerhalb des Zeitfensters liegen, keine
volle Periode des Signalanteils in dieser Frequenz mehr. Das kann zum Teil erhebliche
Konsequenzen haben. Ein Signal aus kurzen Rechteckpulsen mit einer Periode von 1 ms zum
Beispiel erscheint dann in diesem Sonagramm ohne die Grundfrequenz von 1 kHz, obwohl
diese die grofite Schalleistung beisteuert. Aul3erdem wird nur noch fur jeweils 0,5 ms das
Spektrum des Einzelimpulses abgebildet. Die Frequenzbander in Abstdnden von 1 kHz fehlen
ebenfalls. Es kdnnen folglich bei der Wahl eines zu schmalen Fensters auch biologisch wichtige
Informationen verlorengehen.
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Da die Schalleistung eine reelle GréRe ohne jede Phaseninformation ist, gehen auch bei
Sonagrammen alle Informationen Uber die Phasenbeziehungen zwischen den einzelnen
Frequenzanteilen verloren. Eine eindeutige Rekonstruktion des Zeitsignals aus einem
Sonagramm ist daher nicht moglich. Zumindest fur das menschliche Gehor scheinen aber
unterschiedliche Zeitsignale mit gleichem resultierenden Sonagramm nicht unterscheidbar zu
sein. Moglicherweise ist dies auch bei anderen Hoérsystemen der Fall.

Unter Umstanden kann es fir die Untersuchungen biologischer Signale sinnvoller sein, die
Zeitfunktion durch eine Filterbank mit Filtern gleicher Gite auszuwerten. Ebenso ist es moglich,
einen Filter konstanter Gute in der Frequenz durchzustimmen und das Sonagramm zeilenweise
zu schreiben. Altere Sonagraphen funktionieren oft nach einem dieser Prinzipien. Auf diese Art
gewonnene Sonagramme erkennt man daran, dal3 Ein- und Ausschwingvorgange bei niedrigeren
Frequenzen langer dauern als bei hoheren. Die Implementierung einer solchen Methode in einen
Computer ist moglich. Leider kann dann nicht mehr mit dem FFT-Algorithmus gearbeitet
werden. Die Rechenzeiten werden entsprechend langer und der Aufwand, der letztlich der
Vermeidung eines konstanten Zeitfensters fur alle Frequenzen dient, steht meist in keinem
Verhaltnis zum dadurch erzielten Nutzen.

Leistungsdichtespektren, Autokorrelationen, Cepstrum-Analysen und Sonagramme wurden in
den vorliegenden Untersuchungen mit dem Programm Avisoft Sonagraph Pro 2.7 (Specht)
berechnet.

3.5.4. Adapted-Optimal-Kernel-Methode nach Baraniuk & Jones

Stridulationsorgane, die keine Resonanzstrukturen besitzen, erzeugen Folgen kurzer
Einzelpulse, die sich mit Sonagrammen nur ungenigend erfassen lassen. Andere Verfahren zur
Zeit-Frequenz-Darstellung, die in den letzten Jahren entwickelt wurden, sind fir die genaue
Erfassung solcher Signale besser geeignet. Das ausgewahlte Verfahren wurde aus der
Abwandlung der Wigner-Verteilung (B\SHASH 1991) entwickelt.

Die Wigner-Verteilung ist eine Zeit-Frequenz-Darstellung, die urspringlich fur die
Quantenphysik entwickelt wurde. Sie hat aber unterdessen auch Eingang in die Signalanalyse
gefunden. Die Wigner-Verteilung ist wie folgt definiert:

W(t,w) = 2—1n f s*(t— %) s(t+ %) dr (6).

Diese Transformation liefert sehr scharfe Zeit-Frequenz-Abbildungen. Es ist nicht nétig, eine
hohe Frequenzauflésung durch eine Verminderung der zeitlichen Auflésung zu erreichen. Doch
leider hat auch dieses Verfahren Nachteile. Mischsignale und Signale mit Oberschwingungen
erzeugen zwischen den Frequenzbandern stérende "Kreuzkomponenten”. Es handelt sich hierbei
nicht um echte Kreuzkomponenten. Da es flr die auftretenden Stérungen jedoch noch keinen
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Begriff gibt, seien sie aufgrund des ahnlichen Erscheinungsbildes vorerst “Kreuzkomponenten”
genannt.

Um die "Kreuzkomponenten" zu unterdricken, wurde verschiedentlich versucht, die Wigner-
Verteilung durch einen zusatzlichen Kedn abzuwandeln. Man erhalt die folgende
verallgemeinerte Abbildung:

+00 +00 +00

1 * T T -jot-jro-Bu
C(tw) = Efff s (u— E) s[u+ E) O,1) e PR qu dr db (7).

—00—00—00

Aus dieser generellen Gleichung kdnnen tbrigens alle Zeit-Frequenz-Darstellungen hergeleitet
werden (OHEN 1995). Setzt man zum Beispiel

+

@7 = [ h'(u- %) e P hiu+ %) du ),

dann erhalt man die Formel fir das Spektrogramm (siehe ober)(dfih) = 1 erhalt man die
Wigner-Verteilung. Mit anderen exponentiellen oder trigonometrischen Funktionen als Kerne
erhalt man Verteilungen nach Choi-Williams, Margenau-Hill und viele andere mehr.

Fur manche Anwendungen ist es jedoch besser keine feste Kernfunktion zu verwenden, sondern
den Kern entsprechend dem Signal zu optimieren. Zu diesem Zwecke fubres &
BARANIUK (1995)einen Kern mit Gausschen radialen Querschnitten ein:

8272

dO,T) = e 2°W  mjt y = arctan% (9).

Die Funktiono wird wie folgt optimiert:

2m
1
— [ J(y) dy < « (10).
412 s

Der Parametex kontrolliert die Unterdriickung der "Kreuzkomponenten". Ist der Parameter zu
grof3, dann werden diese Komponenten zu wenig unterdruokizisklein, dann kommt es zu
einem Verschmieren der "Autokomponenten”. Eine scharfe Zeit-Frequenz-Abbildung ist dann
nicht mehr maéglich. In der Praxis hat sich ein Wert vanel< 5 als glinstig erwiesen.

In einem von ANES& BARANIUK (1995) neu entwickelten Verfahren wird der optimale Kern im
Verlaufe des Zeitsignals standig neu angepal3t. Die Autoren bezeichnen diese Transformation
als "Adapted Optimal-Kernel Time-Frequency Representation” (im folgenden als AOK-
Methode bezeichnet). Die AOK-Methode hat den weiteren grol3en Vorteil, dal? nicht stdndig das
gesamte Zeitsignal in die Rechnung einbezogen wird. Dadurch verklrzt sich die Rechenzeit zur
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Ermittlung der Zeit-Frequenz-Abbildung bei relativ langen Zeitreihen entscheidend, und die
Methode wird auch auf géangigen Personal-Computern handhabbar. Trotzdem steigt die
Rechenzeit gegenuber FFT-Sonagrammen um mehrere Gréf3enordnungen.

Der Einsatz der AOK-TFR-Methode lohnt sich wirklich nur dann, wenn gleichzeitig hohe Zeit-
und Frequenz-Aufldsungen bei sich kurzzeitig andernden Signalen gefordert sind. In den
vorliegenden Untersuchungen kam in einigen Fallen das Programm AOKWAYV zum Einsatz. Es
basiert auf dem fiir Matlab geschriebenen C-Programm AOK4 (Baraniuk & Jones, Version 4.0).
Einige selbst vorgenommene Modifikationen erlauben unter anderem das Einlesen von WAV-
Dateien und die Ausgabe von Graustufenbildern in einem standardisierten Rasterformat
(TARGA). Der Einsatz des Programms Matlab, das lediglich zur Darstellung des Ergebnisses
benutzt wurde, erlbrigt sich dadurch.

3.5.5. Fehlerbetrachtung

Gerate zur Aufnahme akustischer Signale und Vibrationen liefern in allen Fallen analoge
elektrische Signale. Zur Analyse der zeitlichen Verlaufe in einem Computer miussen die Signale
jedoch in digitaler Form vorliegen. Dazu wird das analoge Signal in konstanten Zeitabstanden
gespeichert und digitalisiert. Hierbei kann es zu Artefakten kommen, wenn die Frequenz des
Eingangssignals groR3er als die halbe Abtastrate ist. Um solche Fehler zu vermeiden, sorgt ein
Anti-Aliasing-Filter vor dem Analog-Digital-Wandler fir eine Begrenzung des
Frequenzbereiches nach oben. Alle Frequenzen unter der halben Abtastrate genigen dem
Abstasttheorem. Es mul3 also lediglich berticksichtigt werden, daf3 alle Frequenzen oberhalb der
halben Abtastrate (Nyquist-Frequenz) abgeschnitten sind. Dem wird meist schon dadurch
Rechnung getragen, dafl} die Frequenzskalen in den Zeit-Frequenz-Darstellungen nur den
Bereich von Null bis zur halben Abtastrate erfassen.

Weitere Fehler entstehen durch Nichtlinearitaten und Nullpunktfehler des Digital-Analog-
Wandlers. Wahrend Nullpunktfehler keinen EinfluR auf Frequenzspektren haben, flhren
Nichtlinearitaten zu scheinbar vorhandenen Oberwellen. Die verwendeten Wandler in den
Soundkarten zeichnen sich jedoch durch so geringe Nichtlinearitdten aus, dal® die dadurch
hervorgerufenen Fehler hier nicht ins Gewicht fallen.

Zu berucksichtigen ware weiterhin die Spannungs-Auflésung des Signals. Die Auflosung wird
durch die Anzahl der digitalen Quantisierungsstufen bestimmt. Bei Werten von 8 bit je
Abtastzeitpunkt ist eine Auflosung von maximal 1/128 der Signalamplitude maoglich, denn der
Wandler gibt bei dieser Auflosung nur ganzzahlige Werte zwischen -128 und +127 aus.
Berucksichtigt werden mul3 auch das entstehende sogenannte Quantisierungsrauschen. Es
entsteht dadurch, dal auch ein Rauschen sehr kleiner Amplitude zu Springen um einen
Quantisierungsschritt fihrt, wenn die Hoéhe des Eingangswertes gerade in der Umgebung eines
Quantisierungssprungs liegt. Eine optimale Aussteuerung und, in besonderen Fallen,
Ausgabewerte mit 16 bit pro Abtastpunkt sorgten in den vorliegenden Untersuchungen fur eine
maoglichst hohe Auflésung und ein geringes Quantisierungsrauschen.
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Um den Aufwand fiir die Berechnung der Transformationen zu verringern und mithin die
bendtigte Rechenzeit erheblich zu verkirzen, wird fur die in fast allen Verfahren vorkommende
Fourier-Transformation meist der sogenannte Fast-Fourier-Transform-Algorithmus (FFT)
verwendet. Da dieser Algorithmus eine diskrete Fourier-Transformation (DFT) ist, die
aquidistante Frequenzwerte benutzt, kommt ein weiteres mogliches Artefakt hinzu. Man "sieht"
die berechnete Transformation wie durch einen Lattenzaun hindurch nur in den einzelnen
Frequenzausschnitten. Das Phanomen wird aus diesem Grunde auch oft "Picket Fence Effect”
genannt (RNDALL 1987). Der Kurvenverlauf zwischen den berechneten Werten kann weitere
Minima und Maxima enthalten. Unter Umstadnden mul} folglich die Anzahl der Stitzstellen
entsprechend erhoéht werden. Der Picket-Fence-Effekt ist nicht auf DFTs beschrankt. Auch
Analysatoren, die eine diskrete Anzahl an Filtern benutzen, sind von diesem Effekt betroffen,
falls die Bandbreiten nicht entsprechend gewahlt wurden.

3.6. Untersuchung der chemischen Signale

Fur die chemischen Untersuchungen wurden Mutilliden lebend eingefroren. Die Tiere nehmen
beim Absinken der Temperatur auf@ eine Ruhestellung ein. Dadurch wird vermieden, dal3
die exokrinen Drisen entleert werden. Nach einem Tag erfolgte dann erst das Einfrosten mit
flissigem Stickstoff. Die Lagerung der Tiere bei 260m Tiefkiihischrank dauerte maximal 6
Monate. Der Transport erfolgte in einem Dewar-Gefal3 in Trockeneis.

Die Praparation dérropidotilla litoralis erfolgte auf Trockeneis. Nach der Praparation wurden

die DrUsensekrete bis zur Einspritzung in der verwendeten 0,1 um Kerbspritze mit Trockeneis
eingefroren. Lediglich die Proben des Felt-line-organs enthielten aufgrund des fehlenden
Reservoirs auch Drisengewebe. Zur Trennung der Substanzen wurde die Gas-Chromatographie
benutzt. Die Gas-Chromatographie ist ein physikalisches Trennverfahren. Die Stofftrennung
erfolgt dabei durch eine Verteilung zwischen der stationdren Phase, einer Flissigkeit die ein
Tragermaterial in einer Kapillare bzw. die Kapillarwand selbst benetzt, und der mobilen Phase,
einem Gas das durch die Chromatographie-Saule gedrickt wird. Mit einem Gas-
Chromatographen sind nur Stoffe trennbar, die sich unzersetzt verdampfen lassen. Um die nach
Retentionszeiten getrennten Substanzen néaher charakterisieren zu kdnnen, kam ein unmittelbar
an den Gas-Chromatographen angekoppeltes Massenspektrometer zum Einsatz. Mit einem
Elektronenstrahl bekannter Energie wird zunachst die zu untersuchenden organischen
Verbindungen fragmentiert und ionisiert. Anschlieend erfolgt eine Auftrennung entsprechend
dem Verhaltnis von Masse zu Ladung. Registriert werden die Abundanzen der Fragmente nach
aufsteigender Massenzahl. Das entstehende Massenspektrum erlaubt oft Rlckschliisse auf die
Struktur der urspriinglichen Verbindung ¢MAFFERTY & TURECEK 1995).

Der fur die Analyse der Sekrete voropidotilla litoralis verwendete Gas-Chromatograph war

ein GC 6000 (Carlo Erba, Vega Series 2), offen gekoppelt mit einem Massenspektrometer mit
lon-Trap-Detektor ITD 800 (Finnigan MAT). Als gunstig, insbesondere fir eine gute Trennung
der Komponenten des Mandibeldriisensekretes, erwies sich bei einer Kapillarsaule FS-OV 1701
(12,5 m, ID 0,32 mm; Chrompack) und dem Trégergas Helium (50 kPa) das folgende
Temperaturprogramm: 60C - (7 K/min) - 270°C (10 min Isotemparatur). Ein
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Personalcomputer mit ITD-Software (lon Trap Data System, Version 3.30) nahm die durch
ElektronenstoRBionisation (lonisationsenergie 70 eV) erhaltenen Massenspektren auf. Die
Identifikation unbekannter Verbindungen erfolgte einerseits durch Vergleich der
aufgenommenen Spektren mit der NBS-Spektrenbibliothek (National Bureau of Standards,
Gaitherburg/Maryland, USA), der NIST/EPA/NIH Mass Spectra Database 4.0 und der
Bibliothek fur Naturstoffe (NAT) des Lehrstuhles Tierdkologie Il der Universitat Bayreuth.
Andererseits wurden unter Mithilfe erfahrener Kollegen eigene Uberlegungen angestellt. Bei
einigen Verbindungen bestatigten Einspritzungen authentischer Substanzen und Vergleiche der
Massenspektren und Retentionszeiten die vermuteten Zusammensetzungen.

Die Mutilliden aus Sudafrika wurden ebenfalls auf Trockeneis préapariert. Die
Mandibeldriisensekrete kamen anschliel3end in Microvials mit Methanol. Um den Einflul® des
Losungsmittels zu ermitteln, wurden einige Proben auch mit Acetonitril verdinnt. Der Inhalt der
Vials wurde dann Uber einen Autosampler noch am gleichen Tag in einem Gas-
Chromatographen mit Massenspektrometer (HP 5972 MSD, Hewlett-Packard) eingespritzt. Das
Temperaturprogramm blieb wie oben angefiuhrt. Die ElektronenstoRRionisation erfolgte in diesem
Falle jedoch mit 50 eV und das Tragergas war Stickstoff. Zur Auswertung wurden die
vorhandenen Datenbanken und Literaturdaten, und auflerdem authentische
Vergleichssubstanzen und Substanzen aus eigener Sythese benutzt.

Die Molekuldarstellung erfolgte mit den Programmen Hamog (HAlle MOlecular Graphics-
program V 1.5) und CPKX (Wahab). Editiert und zusammengestellt wurden die Molekile mit
Alchemy Il (Tripos Inc.).
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4. Ergebnisse und Analysen

4.1. Mechanische Signale und erzeugende Organe
4.1.1. Stridulationsorgan und ahnliche Strukturen

Das Stridulationsorgan der Mutilliden besteht aus einer Schrillflache mit einer sehr
regelmaRigen Rillenstruktur (Abb. 1a). Die grol3e Regelmaligkeit in der Anordnung der Rillen
ist bei der Verwendung eines sehr breiten Plectrums noétig (Abb. 1b). Abweichungen von nur
einem Rillenabstand auf die gesamte Breite des Plectrums wirden dazu fuhren, dal3 das
Plectrum nicht mehr in die jeweilige Rille hineingedrickt werden kann. Schon eine fur
biologische Systeme geringe Toleranz von 1% macht die Schrillflache fir ihren
Bestimmungszweck unbrauchbar. Nicht zu erkennen sind die sonst oft wahrnehmbaren Grenzen
der Epidermiszellen, welche die Cuticula urspringlich hervorbrachteni(le 1975, LOCKE

1990, BNNINGTON & RETNAKARAN 1991).

Abbildung 1: Stridulationsorgan einer weiblich@mopidotilla litoralis. A (linke
Abbildung, Mal3stab 50 um): Ansicht der Schrillflache auf dem vierten Tergit von
lateral, rechts der posteriore Teil. B (rechte Abbildung, MaRRstab 50 um): Anblick des
Plectrums und der hinteren Halfte der Schrillflache von posterior.

Bei der abgebildetenropidotilla litoralis liegt das Plectrum auf einer Breite von etwa 200 um
auf. Die Schrillflache ist schildférmig und hat eine maximale Breite von 500 um bei einer Lange
von etwa 700 um. Der mittlere Abstand von einer Rille zur anderen betragt 3 um. Fir kleinere
Arten findet man meist kleinere Werte, es handelt sich jedoch nicht um eine lineare Skalierung
mit der Kdrperlange. BdPseudocephalotilla praedatrigtreicht beispielsweise ein 150 pum
breites Plectrum Uber Rillen im Abstand von 2,5 um. Etwas abweichend zur Ublichen
Schildform der Schrillflache hat die sehr kleMgrmosa melanocephakine sehr schmale Pars
stridens mit 80 um Breite und 280 um Lange, auf der sich rund 180 Rillen im Abstand von 1,5
um befinden. Ublicherweise liegen die Rillenabstande zwischen 2,5 @mEBromyrme
rufipe und 5 um Dasylabris kozloyi TSCHUCH 1993, 1994). Die Rillenzahl bewegt sich
typischerweise um 150 bis 230.
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Eine ebenfalls auffallige Bildung findet sich neben der Schrillflache und auf dem gesamten, in
Ruhestellung vom dritten Abdominalsegment Uberdeckten, anterioren Bereich des vierten
Tergits und Sternits. Hier handelt es sich um dachziegelartige Strukturen mit einem rund 5 pm
hohen steilen Abfall nach posterior. Hierbei kénnte es sich um einen Teil der sekundaren
Verteidigung handeln, der das Eindringen von Wehrstacheln verhindern soll. Die Spitzenradien
der Wehrstachel liegen ublicherweise im Bereich von einigen Mikrometern, so dal3 die
gefundene Struktur durchaus den gedachten Zweck erfilllen dirfte. Ebenso kénnte man
naturlich spekulieren, daf3 die Strukturen wahrend der Bewegungen des Abdomens Schmutz
nach auf3en transportieren, der zwischen die teleskopartig angeordneten Abdominalsegmente
gelangt ist.

4.1.2. Muskel-Anatomie und Mechanik der Stridulationsbewegung

Zur Analyse der Bewegungen wahrend der Stridulation wurde zunéchst mit einem Raytrace-
Programm ein Drahtgittermodell des dritten und vierten Abdominalsegments entworfen. Zur
Ermittlung der Abmessungen der Tergite und Sternite muf3te das Abdomen der zu
untersuchendeMutilla marginata zunachst mit Kalilauge behandelt werden. Uberraschend
war, dal3 dabei die einzelnen Ringe ab dem vierten Segment nicht in Tergite und Sternite
zerfielen. Die anschlieiende mechanische Zerlegung erforderte eine auf3ergewohnlich hohe
Kraft. Zu erkennen waren dann Strukturen, die den drei zu erwartenden tergosternalen Muskeln
182, 183 und 184(Musculus urotergosternalis externus primus, secundus und tertius nach
KELER 1963; first, second, and third external lateral muscle nROD&RASS1925, 1931, 1942)
entsprachen. Statt 182 blieb am vierten Sternit ein sehr stabiles facherformiges Gebilde
bestehen, das in Abb. 2 ganz rechts zu erkennen ist. Offensichtlich handelt es sich hierbei um
Strukturen, die der sekundaren Verteidigung dienen, und die ein Zusammendriicken des
Abdomens verhindern sollen. Im dritten Abdominalsegment findet sich eine ahnliche Struktur
an der Stelle des ehemaligen Muskels 183 (Abb. 2, hinter den Muskeln 171 und 172). Weitere
Vorrichtungen sind am dritten Segment nicht vorhanden. Sie sind aber auch nicht nétig, da
Tergit und Sternit am nicht mehr dargestellten anterioren Teil des dritten Segments verwachsen
sind.

°Zur Systematisierung sei in dieser Arbeit der Numerierung veres (1963) und
OESER(1966, 1970) gefolgt. Andere Einteilungen finden sich unter anderemeassER{L966)
und GOUIN (1963).
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Abbildung 2: 3-D-Darstellung der Muskulatur der rechten Halfte des dritten
Abdominalsegments einer weiblichBhutilla marginata Der anteriore Teil des dritten
Segments ist abgeschnitten. Das vierte Abdominalsegment (rechts im Bild) mit der Pars
stridens (oben, weil3) und den beiden weit ins Innere des vierten Segments reichenden
Apodemen ist durchscheinend dargestellt. In der farbigen Abbildung sind die
Retractoren (170, 171, 177, 175) grun und die Protractoren (172, 178) rot eingefarbt.
Hinter den Muskeln 171 und 172 liegt der umgewandelte Muskel 183 (hellblau). Im
vierten Abdominalsegment sind lediglich die ehemaligen Muskeln 182, 183 und 184
eingezeichnet. Mit seinem posterioren Teil unter dem Muskel 171 verborgen, ist das
Felt-Line-Organ weil3 angedeutet.

Eine weitere Besonderheit sind die gegeniber den Verhaltnissefplse(BETTS 1923,
SNODGRASS 1925, 1942) extrem langen Apodeme ab dem vierten Tergit. Durch diese
Verlangerung, die auch einige andere Aculeaten auszeicheesERQ966), greift der als
Protractor wirkende Muskel 172 (Musculus uronotoantecostalis obliquomedialis; external dorsal
muscle) sehr weit anterior an. Da sich diese Besonderheit bei den nachfolgenden Tergiten
wiederholt, handelt es sich hier sicher nicht um eine spezielle Anpassung an das Stridulieren,
sondern um eine MalRnahme zur Verbesserung der Beweglichkeit des Abdomens.

Als Retractoren dienen die beiden dorsalen Muskeln 170 (Musculus antecostaantecostalis
uronotum medialis; median internal dorsal muscle) und 171 (Musculus antecostaantecostalis
uronotum lateralis; lateral internal dorsal muscle). Der Muskel 171 greift Gber eine sehr weit
hinter dem Apodem verlaufende Sehne am Tergit an. Dadurch Uberkreuzen sich die Muskeln
171 und 172 stark. Im Gegensatz dazu uberkreuzen sich die ventralen Muskeln 177 (Musculus
antecostaantecostalis urosterni lateralis; lateral internal ventral muscle) und 178 (Musculus
urosternoantecostalis externus; lateral external ventral muscle) nicht.

Eine Drehung der Abdominalsegmente wird hauptsachlich durch die Muskeln 170 und 175
(Musculus antecostaantecostalis urosterni medialis; median internal ventral muscle) ermdglicht,
die im dritten Abdominalsegment lateral und am Vorderrand des vierten Segments medial
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angebracht sind. Die jeweiligen Muskelpaare der linken und rechten Halfte berthren sich am
vierten Tergit nahezu.

Aus den Videoanalysen ergibt sich, dal3 die Bewegung wéahrend der Stridulation hauptsachlich
darin besteht, dal? das vierte Abdominalsegment um 10 Grad nach aul3en bzw. unten gekippt
wird. Betrachtet man das Abdomen von ventral, dann ist bei der Stridulation fast keine
Bewegung erkennbar $§THUCH 1993). Dieses Kippen wurde am Drahtgittermodell simuliert.
Dabei ergaben sich fur die dorsalen Muskelpaare folgende relative Langenveranderungen: 172
wird bei der Auswartsbewegung um 12 % kontrahiert, bei der Einwartsbewegung werden 170
um 22% und 171 um 8 % kontrahiert. Die anderen Muskeln sind an der Stridulationsbewegung
nur in wesentlich geringerem Mal3e beteiligt. Die Andruckkraft liefern ausschlie3lich die beiden
Muskelpaare 171 und 172, die auch entsprechend kraftig ausgebildet sind. Der Muskel 172
greift auf einer Lange von 0,4 mm an der Oberkante des tergalen Apodems an. Die Breite des
Strangs betragt nach Messungen an den elektronenmikroskopischen Aufnahmen etwa 0,12 mm.
Die Querschnittsflache des Muskels 172 liegt damit bei 0,05 mm

Ein weiteres Ergebnis der Videoanalysen ist die Beobachtung, dal3 sowohl die Einwarts- als

auch die Auswartsbewegung des vierten Tergits Schall hervorrufen. Die Auswéartsbewegung

erzeugt meist einen Schallpuls geringerer Energie. In seltenen Fallen werden die Bewegungen
einmalig angehalten und dann in der gleichen Richtung fortgesetzt.

4.1.3. Mechanische Verformungen und Vibrationen

Wahrend der Stridulation schwingt das Plectrum mit Teilen der Umgebung der posterioren
Kante des dritten Abdominalsegments. Befindet sich wahrend der Stridulation die Hinterkante
des dritten Abdominalsegments gerade in einer Rille der Schrillflache auf dem vierten Tergit,
dann bewirkt eine Einwartsbewegung des vierten Abdominalsegments zunachst eine schnelle
Auslenkung des Plectrums nach aul3en. Haftet die Kante noch in der Schrillflache, dann kommt
es bei der Einwartsbewegung nach dem Uberschreiten der Haftreibung zu einem plotzlichen
Ausschlag, der durch die Federwirkung der Cuticula gro3er als die Rillentiefe der Schrillflache
sein kann. Bis zur nachsten Rille gleitet das Plectrum dann wieder langsam nach innen. Im Falle
der Auswartsbewegung des vierten Abdominalsegments verlauft der Vorgang genau umgekehrt.
Die aus der Auslenkung des Plectrums resultierende Zeitfunktion ist sowohl bei gleichférmiger
Einwarts- als auch bei gleichférmiger Auswartsbewegung naherungsweise eine Sagezahnkurve.
Bei der Einwartsbewegung sind die Anstiegsflanken steil, bei der Auswartsbewegung dagegen
die abfallenden Teile der Sagezahn-Funktion. Die resultierende Vibrationsgeschwindigkeit, die
mit dem Laservibrometer erfaldt wird, ist demzufolge anndhernd eine Rechteckfunktion mit
kurzen Pulsbreiten. Diese kurzen Pulse sind nach oben oder unten gerichtet und werden im
Folgenden positive beziehungsweise negative Spikes genannt. Trotz linearer Unterschiede in der
KorpergrolRe von mehr als 2:1 bewegen sich die Amplituden der Spikes sowohl bei
Pseudocephalotilla praedatrads auch bdWlyrmilla calvaum 10 mm/s, die Periode liegt in der
GroRenordnung von 1 ms (Abb. 3). Jeder Spike entspricht dem Uberspringen einer Rille der
Schrillflache.
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Abbildung 3: Typisches Geschwindigkeits-Zeit-Diagramm aus einer Messung mit dem
Laservibrometer aRseudocephalotilla praedatrioargestellt sind die Vibrationen des
Plectrums beim Uberstreichen von sieben Rillen der Schrillflache wahrend der
Einwartsbewegung des vierten Abdominalsegments.
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Abbildung 4: Weg-Zeit-Diagramm zweier kompletter Silben (Aus- und
Einwartsbewegungen) voRseudocephalotilla praedatrixDas obere Oszillogramm

zeigt den jeweiligen Schalldruck. Der Schalldruck fur die Auswartsbewegung ist durch
den gewahlten Aufbau mit der Abstrahlung in den gesamten Raum und mit der Fixation
des dritten Sternits so klein, daf3 er durch die Gerausche der MeRapparatur Uberdeckt
wird. Zu erkennen sind hier deshalb nur die Einwartsbewegungen mit hoher
Schallintensitat.

Im Weg-Zeit-Diagramm (Abb. 4) finden sich bei beiden untersuchten Arten charakteristische
Auslenkungen in der Grol3enordnung von 10 um, denen die sagezahnartigen Vibrationen
Uberlagert sind. Hierbei handelt es sich um rhythmische Aufwdlbungen, verursacht durch den
Andruck der Schrillflache an das Plectrum. Die Andruckkraft ist wahrend der
Einwartsbewegung, wie in Abb. 4 deutlich zu erkennen, mit der Schallintensitét korreliert. Da
das Plectrum bei der Auswartsbewegung nicht in die Rillen hineingedrtckt, sondern aus diesen
herausgezogen wird, kommt es in dieser Richtung oft zu geringeren Schalldriicken.
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Verschiebung

Abbildung 5: Verschiebungs-Last-Diagramm zur Ermittlung der Federkonstanten am
Plectrum eines lebend@&seudocephalotilla praedatiweibchens.

Um auf die auftretenden Krafte schlie3en zu kénnen, wurden Verschiebungs-Last-Diagramme
zur Ermittlung der Federkonstanten an lebenden Mutilliden aufgenommen. Wie zu erwarten
war, lait sich aufgrund von Nichtlinearitaten keine feste Federkonstante angeben. Im Bereich
unterhalb 10 mN stdéren aul3erdem aufragende Borsten die Messung. Oberhalb 10 mN ist
dagegen im relevanten Wegbereich von einigen Mikrometern ein nahezu konstanter Anstieg von
etwa 8 mN/um zu verzeichnen. Aus diesen Messungen und aus Abb. 4 ergeben sich fir
Pseudocephalotilla praedatrixnaximale Andruckkrafte von rund 100 mN wéhrend der
Stridulation.
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4.1.4. Uberlegungen zur mechanischen Stabilitat der Schrillflache

Die laservibrometrischen Messungen lassen eine gute Abschéatzung der am Plectrum des
Stridulationsorgans auftretenden Kréafte zu. Zunéachst sollen die Ergebnisse am Beispiel von
Pseudocephalotilla praedatrerértert werden, an deren Plectrum Krafte in der Grél3enordnung
von 100 mN wirken. Sind die beteiligten Muskeln in der Lage, eine solch grof3e Kraft
aufzubringen?

Aus den anatomischen Befunden ist bekannt, dafl3 auf jeder Seite zwei Muskeln (171 und 172 in
Abb. 2) am Andruck des Plectrums an die Schrillflache beteiligt sind. Nimmt man an, dal3 die
Muskeln in erster Naherung etwa im Winkel von 45 Grad angreifen, dann muf3 jeder der vier
Muskeln bei gleicher Kraftaufteilung rund 35 mN aufbringen, damit insgesamt 100 mN
resultieren. In den Zusammenfassungen woO&RASS(1935) und WEGLESWORTH(1939)

findet sich, dal3 Insektenmuskeln nahezu unabhéangig von ihrem Aufbau eine Masse von rund 7
kg pro cn? Querschnittsflache heben kdnnen (nebenbei bemerkt ist die gestreifte Muskulatur
von Vertebraten &hnlich leistungsfahig). In SI-Einheiten entspricht dieser Wert einer maximalen
mechanischen Zugspannung von 0,7 MPa bzw. 0,7 R/f@a 35 mN muRte dann folglich

jeder der vier Muskeln eine Querschnittsflache von 0,05 haben. Dieses Ergebnis paRt
ausgezeichnet zu den anatomischen Befunden (siehe 4.1.2.). Die 100 mN sind daher
muskelphysiologisch durchaus plausibel.

Bei diesem und bei vielen anderen Stridulationsorganen, die nicht gekoppelt sind mit
Strukturen, die in Resonanz zu Tragerfrequenzkomponenten schwingen, féllt die grol3e Breite
der Pars stridens auf. Wahrend der Quotient aus Breite und Abstand der Zahnchen auf der Pars
stridens bei den mit Resonanzstrukturen ausgeristeten Saltatoria selten den Wert 10 erreicht,
bendtigen leisere Tiere ohne Resonanzstrukturen, wie die Hymenopteren und viele andere
Arthropoden, Breiten von Uber 100 Rillenabstanden. Die Pars stridens wird daher auch
einerseits als Schrilleiste und andererseits als Schrillflache bezeichnet. Sind keine
Resonanzstrukturen vorhanden, dann sind natirlich wesentlich héhere Andruckkréfte des
Plectrums nétig, um einen gleich grof3en Schalldruck zu erzeugen. Es liegt daher die Vermutung
nahe, dal® die hoheren Druckkrafte auf eine groRere Flache verteilt werden missen, um die
Stabilitat des Stridulationsorgans nicht zu gefahrden. Schlie3lich ist eine Verbreiterung mit
Problemen verbunden, denn die Pars stridens muf3 dann sehr genau zum Plectrum passen und
darf nur geringe “Fertigungstoleranzen” aufweisen. Schon deshalb missen schwerwiegende
Grinde fir die Verbreiterung sprechen.

Aus den Messungen an Weibchen der hier behandelten Art wurde eine maximale Andruckkraft
von rund 100 mN ermittelt. Im gunstigsten Falle pal3t das Plectrum von etwa 150 um Breite
genau in eine Rille der Pars stridens mit einer Rillenbreite von 1,3 um, die ziemlich genau dem
halben Rillenabstand entspricht (siehe 4.1.1.). Die Auflageflache betragt selbst dann héchstens
200 unt. Das entspricht einem Druck von rund 0,5 GPa. Wo liegen die Haltbarkeitsgrenzen der
Cuticula?

Die Cuticula der Insekten besteht hauptsachlich aus einem Verbundmaterial, das kleine, in eine
Matrix aus dem Protein Resilin eingebettete Chitinkristallite enthalt. Die Kristallite sind in der
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Exo- und in der Endocuticula meist helicoidal angeordnet. Das heil3t, es ist eine Struktur
ausgebildet, in der die Kristallite jeder Schicht untereinander parallel ausgerichtet sind. Von
Schicht zu Schicht allerdings wechselt die Ausrichtung in einem kleinen Winkel, aber nicht
alternierend, sondern in einem konstanten Drehsinn. Der raumliche Aufbau ist folglich einer
Wendeltreppe ahnlich und wird voreMLLE (1993) aufgrund der Analogien zum Sperrholz
auch als “universal plywood” bezeichnet. Hin und wieder kommen auch regelrechte
sperrholzartige Strukturen in der Endocuticula vor. In diesem Falle ist der Drehwinkel, meist
erst nach mehreren parallelen Schichten, jeweils 90 Grad. Fur spezielle Zwecke sind die
Kristallite auch vollkommen parallel ausgerichtet, oder die Cuticula besteht nur aus Resilin.
Letzteres kommt insbesondere in der Flug- und Sprungmechanik vieler Insekten als temporérer
Energiespeicher zur Anwendung. Zusétzlich zu den Chitin-Kristalliten sind in der Exocuticula
manchmal auch weitere Stoffe, wie zum Beispiel Calcit-Kristalle, eingebettet. Die ganz auf3en
liegende Epicuticula besteht zumeist aus wasserabweisenden Lipiden. Sie spielt aber, wenn auf
der Pars stridens Uberhaupt vorhanden, beim Stridulieren nur beziglich der Haft- und
Gleitreibung eine Rolle..

Daten zu elastischen und bruchmechanischen Eigenschaften der Insektencuticula sind in der
Literatur selten. Exakte Angaben werden aufgrund der unterschiedlichen Struktur des
Verbundmaterials auch erst nach umfangreichen Messungen am fraglichen Objekt méglich. Die
folgenden Darlegungen dienen deshalb lediglich der Schatzung von Obergrenzen fiir Bruch oder
plastische Verformung aus den bisher aus der Literatur bekannten Daten. Grundlage fir alle
Uberlegungen in bezug auf die mechanischen Grenzspannungen bilden die Elastizitatsmoduln
(E-Moduln). Reines kristallines Chitin hat nadgvILLE (1993) ein E-Modul von 90 GPa,
wahrend das gummielastische Resilin einen E-Modul von nur 2 MPa besitzt. Dieser Wert liegt
im typischen Bereich von 1 bis 10 MPa fur gummielastische Polymere. Der EinfluR des Resilins
auf den E-Modul des Verbundwerkstoffs muf3 jedoch nicht grof3 sein. Fur die gesamte Cuticula
ermittelte NOCKE (1971) aus Messungen mit Torsionsschwingungen an Grillenfligeln einen E-
Modul von 50 GPa.

Kristallines Chitin verhalt sich bei geringer Feuchtigkeit wie ein sprédes Polymer mit sehr
hohem E-Modul. Typisch fur solche Polymere sind Bruchdehnuegemn 0,2 bis 3 %
(ScHWARZL 1990). Bei kristallinem Chitin liegt die Bruchdehnung bei 5 %. Dieser Wert wurde
von URBANCZYK et al. 1997 an synthetischg+Chitin-Fasern im Zugversuch bei 20 % relativer
Luftfeuchte ermitteltB-Chitin ist zwar mechanisch weniger stabil @€hitin, denn es hat in
Abhangigkeit vom Feuchtigkeitsgehalt nur einen E-Modul von 1 bis 2,2 GPa. Trotzdem ist
anzunehmen, daf3 bei den geringen Unterschieden in den Elementarzellen des Kristallgitters die
Werte flur die Bruchdehnung nicht wesentlich von der Kristallstruktur abhangen. Bei 65 %
relativer Luftfeuchtigkeit verhalten sich synthetis@h€hitin-Fasern wie Polymere, bei denen

es zu einer Kaltverstreckung kommt. Ublicherweise “flieRen” Polymere ab einer Streckgrenze
€, von 2 bis 5 % (8HWARzL 1990). Die Chitin-Fasern flie3en nacReRANCZYK (1997) erst ab

etwa 7 %. Solch ein Wert durfte jedoch die absolute Obergrenze darstellen. Andere Einschlisse
wie die erwéhnten Calcit-Kristalle haben geringere E-Module und Festigkeiten als Chitin und
konnen bei diesen Uberlegungen daher vernachlassigt werden.

Aus den obigen Werten ist leicht zu errechnen, dal? spatestens ab einer Zugspannung
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o=cE (11)

von 2,5 bis 3,5 GPa die Strukturen der Pars stridens irreversible Schaden durch Bruch oder
Verformung erleiden. In diesen GréRenordnungen dirften auch die Werte fur die Schub- und
Druckfestigkeit liegen. Kein herkdmmlicher Werkstoff kdnnte solche mechanischen
Belastungen noch aushalten. Verglichen mit dem tatsachlich ausgeibten Druck von 0,5 GPa
kann dies nur bedeuten, dal3 die extrem grof3e Breite des untersuchten Stridulationsorgans
tatsachlich nétig ist. Anderenfalls wirden die beim Stridulieren auftretenden Druck- und
Schubspannungen die Pars stridens irreversibel verformen. Genaue Messungen an der
Exocutikula der Schrillflachen von Insekten stehen noch aus, sollten jedoch zur Verifizierung
der angestellten Schatzungen unbedingt durchgefuhrt werden.

4.1.5. Zeit- und Frequenzmuster der akustischen Signale

Die zeitlichen Verlaufe des Schalldrucks der Laute aller 17 untersuchten Mutilliden-Arten
weisen einige Ahnlichkeiten auf. Abhangig von der Dauer und der Art der Beunruhigung sind
es oft lange Sequenzen aus manchmal mehr als 100°SherAus- und Einwartshewegung

der Schrillflache erzeugt eine Silbe, bestehend aus einem Paar an Lautpulsen, von denen der
Puls der Auswartshewegung eine um 0 bis 90% geringere Schallintensitat besitzt. Auch ohne
Intensitatsdifferenzen sind die unterschiedlichen Bewegungsrichtungen an Asymmetrien
gegenuber der Zeitachse erkennbar. Ursache hierfir ist die starke Dampfung im mechanischen
Schwingungssystem des Plectrums, durch die es fast ausschlieB3lich zu kurzen Schalldruck-
Spikes kommt, deren Vorzeichen von der Bewegungsrichtung abhangen. In einigen Fallen
folgen die beiden Pulse einer Silbe in einem Abstand von weniger als 10 ms aufeinander. Auch
kénnen die Silben von einigen Arten so schnell hintereinander wiederholt werden, daf3 ein fur
den Menschen luckenlos klingender Laut entsteht. Haufig sind die Abstande jedoch groRRer.
Einige Arten sind in der Lage, zwischen zwei extrem unterschiedlichen Silbenfrequenzen hin
und her zu wechseln (Abb. 6).

® Der Begriff “Silbe” wird hier, wie fir Stridulationslaute tblich, als vollstandige
Periode der Bewegung des Plectrums Uber die Pars stridens aufgefal3t. Deshalb bilden Ein- und
Auswartsbewegung eine Silbe, die oft aus zwei Lautpulsen (diplosyllable) besteht. Ist eine der
Bewegungen tonlos oder sehr leise, dann ist nur ein Lautpuls registrierbar (haplosyllable).
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Abbildung 6: Oszillogramm eines etwa 6 s dauernden Lautes einer weiblichen
Dasylabris maura
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Abbildung 7: Zwei Ausschnitte aus Abb. 6, jeweils aus der Mitte zweier

aufeinanderfolgender Lautpulse einer Silbe: Links aus der Auswartsbewegung, rechts
aus der Einwartsbewegung.

Wird die Zeitfunktion besser aufgeldst, dann erkennt man, dal3 die Pulse aus einzelnen Spikes
bestehen (Abb. 7). Wie im Vibrationssignal lassen sich auch im Schalldruck die vom Plectrum
Uberstrichenen Rillen zuordnen. N&ahere Informationen Uber die Spikes erzielt man auf
einfachere Weise durch Analysen im Frequenzbereich, auf die spater noch eingegangen wird.
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Abbildung 8: Variationsbreite der Silbenperiode (schwarze Balken) und der Pulsbreite
(weil3er Balken) im akustischen Signal der Weibchen verschiedener Mutilliden-Arten
(Erlauterungen im Text).

Die intraindividuellen Zeitmuster der akustischen Signale variieren bei einigen Arten je nach
Starke und Dauer der Beunruhigung stark. Interindividuelle Unterschiede spielen im Gegensatz
dazu eine weitaus geringere Rolle. In Abb. 8 ist die Variationsbreite der Silbenperioden
(schwarze Balken) und der Pulsbreiten (weil3e Balken) fur 17 Arten dargestellt. Die Arten sind
(von oben nach unten): Unterfamilie Myrmosindyrmosa melanocephaldJnterfamilie
Sphaeropthalminae (Tribus Sphaeropthalminiya@matomutillaspec., (Tribus Dasylabrini):
Dasylabris celimeneDasylabris maura Stenomutilla euridice Unterfamilie Myrmillinae:
Ceratotilla ?transvaalensjd_abidomilla tauricepsMyrmilla calva Unterfamilie Mutillinae
(Tribus Mutillini, Subtribus Mutillina): Mutilla marginatg (Tribus Mutillini, Subtribus
Smicromyrmina): Glossotilla ?liopyga lampropygaGlossotilla suavis speculatrjix
Pristomutilla sp., Pseudocephalotilla beiraPseudocephalotilla praedatrixSeriatospidia
junodi, Smicromyrme rufipesnd Trogaspidia themis

Im Diagramm sind jeweils als Grenzen nur diejenigen minimalen und maximalen Werte fur die
Periodendauer und die Pulsbreite eingetragen, die sich Uber Sequenzen von wenigstens zehn
Silben ersteckten und dabei Streuungen unter 10% aufwiesen. Durch die logarithmische
Darstellung der Zeit in Abb. 8 ist die Balkenlange proportional zum Faktor, um den das
Maximum grof3er als das Minimum ist. Als Anhaltspunkt kann der schwarze Balken oben rechts
gelten, der einem Faktor von 1,8 entspricht.
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Die Variation der Silbenperiode ist besonders auffallig bei den SphaeropthalDasstepris
celimeneDasylabris mauraStenomutilla euridice?Traumatomutillaspec.) und der einzigen
untersuchten MyrmosinenMViyrmosa melanocephglaDer Quotient aus maximaler und
minimaler Silbenperiode liegt bei diesen Tieren zwischen 1,7 und 4,1. Bei allen diesen
Mutilliden fallt auch schon beim einfachen Anhéren der Laute ein Umschalten zwischen
unterschiedlichen Silbenperioden auf, das in vielen Féllen nicht nur zwei-, sondern mehrstufig
ablauft. Ebenfalls auffallig sind die meist sehr kurzen Pulsbreiten von hinab bis zu 20 ms.
Wiederholt mit Silbenperioden von etwa 60 ms ergibt dies einen rasselnden Laut. Einzige
Ausnahme hiervon ist die brasilianische Sphaeropthalmine, die zwar ebenfalls sehr grol3e
Variationen zeigt, aber durchweg langere Silbenperioden und Pulsbreiten erzeugt. Im Gegensatz
dazu sind die Laute der untersuchten Smicromyrminen relativ einférmig. lhre Silbenperioden
liegen bei 170 ms mit Abweichungen um héchstens 40 ms. Die beiden Pulse sind je 30 bis 90
ms breit. Eine Korrelation mit der Kérpergrdol3e ist in keinem Falle feststellbar.

Der beim Stridulieren erzeugte Schalldruck zeigt grofRe intraindividuelle Variationen. Sein
Maximum ist aul3erdem stark alters- und groRenabhangig. Die in 30 mm Abstand gemessenen
Werte lagen zwischen etwa 30 dB fir die beiden kleinsten A8imiciomyrmeund Uber 45 dB

fur die gréRten (z.BMutilla marginatg. Da der Schalldruck vom Abstand zum Sender abhangt,

ist er kein wichtiger Signalparameter, der genau vermessen werden mulf3.

0 10 20
Frequenz in kHz

Abbildung 9: Leistungsspektrum des akustischen Signals@asstabris mauran der

Mitte der Einwartsbewegung (oben). Unten links dargestellt ist das zugehdrige
Sonagramm, in dem mit einem schwarzen Balken der oben dargestellte Ausschnitt
hervorgehoben ist. Unten rechts ist das Oszillogramm angefugt.

Weitaus weniger Variationen als im Zeitbereich finden sich im Frequenzbereich. Auffallig sind
die sehr breitbandigen Leistungsspektren, die sich Gber mehr als acht Oberschwingungen
erstrecken (Abb. 9). Es handelt sich hier nicht um ein Kontinuum, wie bei einem Rauschen,
sondern um ein Spektrum mit vielen Linien im Bereich zwischen 1 und 15 kHz. Die Abstande
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der Spektrallinien variieren zeitlich. Bei der meist schallintensiveren Einwartsbewegung liegen
die grofdten Abstande etwa in der Mitte des Pulses. Die Grundschwingung besitzt eine kleine
Amplitude und ist in einigen Fallen nicht nachweisbar. Ihre Frequenz laf3t sich jedoch aus den
Abstanden der Oberschwingungen errechnen. Da die Abstande der Rillen auf der Schrillflache
relativ gleichméaRig sind, mul3 die Verdnderung der Grundfrequenz wéahrend der Stridulation
durch eine Anderung der Bewegungsgeschwindigkeit der Pars stridens gegen das Plectrum
hervorgerufen werden. Man erkennt also deutlich, dal3 die Einwartsbewegung des vierten
Abdominalsegments langsam beginnt, etwa in der Mitte ihr Maximum erreicht und dann wieder

langsam endet.
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Abbildung 10: Sonagramm (links) und Frequenzabbildung nach der Methode von
Baraniuk & Jones (rechts). Analysiert wurde in beiden Fallen der gleiche Einwartspuls
aus dem Laut einddasylabris mauraRechts deutlich zu erkennen sind die tber 50
Spikes im Abstand von unter 1 ms.

Fur eine genaue Messung der jeweiligen Frequenzen ist eine Frequenz-Zeit-Darstellung mit der
Adapted-Optimal-Kernel-Methode nach Baraniuk & Jones vorzuziehen. Sie hat gegentber den
Ublichen Sonagrammen nicht nur den Vorteil einer erheblich verbesserten Frequenzauflésung,
sondern sie hat auf3erdem eine so gute Zeitauflésung, dafl? die einzelnen Spikes und damit die
vom Plectrum Uberstrichenen Rillen ausgezéhlt werden konnen (Abb. 10).
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Abbildung 11: Cepstrum des in Abb. 9 markierten Ausschnitts.

Soll die Grundfrequenz an einer bestimmten Stelle gemessen werden, dann leistet das Cepstrum
gute Dienste (Abb. 11). Da hiermit das Spektrum des Spektrums ermittelt wird, resultiert der
ermittelte Wert fur die Quefrency aus mehreren Linien des Spektrums. AulRerdem kénnen die
Rhamonics bei 1,3 ms, 1,95 ms und 2,6 ms zur Kontrolle herangezogen werden. In Abb. 11
kann dadurch beispielsweise fidasylabris mauraeine Quefrency von 0,65 ms ermittelt
werden. Das entspricht einer Frequenz von 1,5 kHz und stellt den hochsten bei diesen
Untersuchungen gefundenen Wert dar. Bei allen anderen untersuchten Arten lag, unabhangig
von der linearen KoérpergrofRe, das Maximum der Grundfrequenz des zweiten und intensiveren
Silbenpulses zwischen 800 Hz und 1,5 kHz. In 100 ms werden folglich vom Plectrum 80 bis
150 Rillen der Schrillflache Gberstrichen.

4.1.6. Herleitung der akustischen Spektren aus den Vibrationen

Die Vibrationen des Plectrums wéahrend der Stridulation sind im Zeitverlauf sdgezahnartig. FUr
den abgestrahlten Schall ist allerdings die Bewegungsgeschwindigkeit mafl3gebend, wie sie auch
am Geschwindigkeitausgang des Laservibrometers gemessen wurde. Diese erhalt man aus der
ersten Ableitung der Auslenkung des Plectrums nach der Zeit. Die erste Ableitung einer
sagezahnférmigen Funktion ist eine Rechteckfunktion mit kurzen Pulsen und langen Pausen
oder, jeweils abhangig von der Bewegungsrichtung, umgekehrt. Fir die Herleitung des
akustischen Spektrums sei angenommen, dal3 die Zeitfunktion der Vibrationsgeschwindigkeit
v(t) ein Rechteckpuls mit der Breitg und der HOhe yist. In der restlichen Zeit bis zur
Wiederholung mit der Periode T sei v(t) gleich Null.

Die abgestrahlte Schalleistung berechnet sich bekanntermaf3en aus der Effektivgeschwindigkeit
und aus der Schallstrahlungsresistanz, dem Realteil der Schallstrahlungsimpedanz der gesamten
abstrahlenden Flache:
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P = vesz w, (12).

Die Berechnung der Effektivgeschwindigkeit ist problemlos mdglich. v(t) mul3 dazu in eine
Fourier-Reihe zerlegt werden, bestehend aus Sinuns- und Cosinusfunktionen und einem
Gleichanteil. Da der Gleichanteil jedoch keine Schallwellen liefert, bleibt er hier
unberucksichtigt. Eine weitere Vereinfachung ergibt sich durch eine Verschiebung des
Rechtecks auf der Zeitachse. Sie wird so vorgenommen, dafl} das Rechteck links und rechts
symmetrisch zu t=0 liegt. Dadurch fallen auch alle Sinus-Anteile weg, und v(t) &Rt sich
darstellen als

o0

DRI ED>
n=1

n=1

(13).

a, cos(@ t)
T

Die g, berechnen sich bekanntlich aus Integralen wobis +~. Unter der Annahme, daf? sich

die Rechteckfolge unendlich wiederholt, reicht die Integration tGber eine Periode von -T/2 bis
+T/2. Da die Rechteckfunktion symmetrisch zu t=0 liegt und fiir die Zeit Mms T/2 gleich

Null ist, gentgt eine Integration von 0 bjsas Ergebnis ist dann nur noch zu verdoppeln, und
man erhalt

Iy

2
a, = v, %_ 2[ cos(ziTn t) dt (14).

Die Auflésung des Integrals ergibt

2vy . (1
a = —sSsin|l — t 15).
n mnn ( T b) ( )

Daraus erhalt man nach (13) die einzelnen zu summierenden Anteile von v(t) fur die von 1 bis
Unendlich laufenden n zu

2Vy [ mn 2mn
v = —2 sin| — ¢ | cos| &= ¢t 16).
PEWERME "

Zur Berechnung der abgestrahlten Schalleistung nach (12) braucht man das Quadrat des
Effektivwertes von v(t). Das Quadrat ist das Integral fir alle Zeiten Uber das Quadrat der
Zeitfunktion v(t). Auch hier reicht wieder die Integration Uber eine einzige Periode T. Da der
Mittelwert der Cosinusquadrat-Funktion 0,5 ist und das Argument der Sinusquadrat-Funktion
nicht von t abhangt, ergibt sich das Quadrat des Effektivwertes zu
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neff 2

2v72
v = —2 sin?l I ¢ (17).
mn T

Etwas komplizierter ist die Herleitung der Schallstrahlungsresistanz. Hier wird ndherungsweise
ein wie ein Kolben in einem Motor schwingender Kreiszylinder angenommen, der in den oberen
Halbraum abstrahlt. Diese Annahme ist realitadtsnah, denn durch das dichte Aufsitzen des
Plectrums auf der Schrillflache kann kaum Luft unter das Plectrum strémen. Aul3erdem
stridulieren die Mutilliden-Weibchen dicht tlber dem Bodengrund, in den nahezu kein Schall
eintritt. Das einzige Problem am verwendeten Modell ist, daf3 die abstrahlende Flache oberhalb
des Plectrums keinen Kreis darstellt. Zur Abschatzung der Grol3en fiir die abgestrahlte Leistung
und fur die qualitative Berechnung des Spektrums ist die Form der Flache jedoch unerheblich.
Nach HNzmANN et al. (1977) ist die Schallstrahlungsresistanz einer kreisformigen
Kolbenmembran

J,(2kR)
kR

(18).

Dabei sind ¢ und die Schallgeschwindigkeit und die Dichte der Luft, A und R sind Flache und
Radius des Zylinders, k ist die Wellenzahl

k=—=—=— (19).

Die Besselsche Funktion erster Art und erster Ordnung |ai3t sich in eine Reihe entwickeln:

x x° x>
JOX) = = - 20— + 2 - + .. 20).
¥ 2 16 384 (20)

Da es sich hier um kleine Abmessungen R in der Gréf3enordnung von 0,1 mm und, bei

Frequenzen bis 50 kHz, um Wellenzahlen unter I*rhandelt, ist kR immer kleiner als 0,1

und damit klein gegen 1. Die aufeinanderfolgenden Glieder der Reihe sind folglich gegentber

dem Vorganger jeweils um mehr als drei Grof3enordnungen kleiner. Durch Einsetzen der ersten
beiden Glieder der Reihenentwicklung in die Gleichung 18 erhalt man deshalb die unter den

genannten Voraussetzungen sehr genaue Néherung

W~ cok?A?

" o (21).

Nach Ersetzen der Wellenzahl k durch den rechten Ausdruck der Gleichung 19 ergibt sich dann
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o on’® .o
w, = 2m 72 A (22).

Die Schalleistungen der einzelnen Linien des Spektrums berechnen sich nun nach (12) als das
Produkt aus (17) und (22) zu

2,52

vV, A

3 4 Q% G| 0 t, (23).
m  cT? T

Zur besseren Anschaulichkeit kann man diesen Ausdruck auch umwandeln in

2,52

Vy A

p = 2807 1y ool 217 (24).
mT T2 T

Die Werte vor der eckigen Klammer sind durchweg Konstanten. Schatzt man aus den
Ergebnissen der Vibrationsmessunggaw0,01 m/s, die abstrahlende Flache A zu 0,03 mm
und die Periode T zu 1 ms, dann ergibt sich ndherungsweise das folgende Leistungsspektrum:

P~ 01nW [1 - cos[ziT” tb)] (25).

Das heil3t, das Spektrum besteht aus Linien im Abstand 1/T, deren Amplitude mit einer
Cosinus-Funktion moduliert ist. Da die Cosinus-Funktion mit dem Wert 1 beginnt, sind die
Leistungen der ersten Linien sehr niedrig. Das erste Maximum der Schalleistung wird bei n in
der Nahe von T/f2 erreicht. Angenommen, der Puls ge&i 0,1 ms lang, dann ist fir T =1 ms
(Linienabstand 1 kHz) das erste Maximum bei n = 5, also bei 5 kHz erreicht. Null wird die
abgestrahlte Schalleistung erstmals bei n =10 (10 kHz) (Abb. ). Wahrend die den Maxima und
Minima zugeordneten n von der Brejj@hd von der Periode T abhangen, wird die zugeordnete
Frequenz ausschliel3lich von der Brejtbdastimmt. Sie ist gleich dem Reziprokwert.1Bei
unveranderter Pulsbreite, jedoch einer auf 2 ms verdoppelten Periode T wird das erste Minimum
ebenfalls bei 10 kHz erreicht, diesmal aber nach n=20 Linien im Abstand von 500 Hz. Weitere
Maxima und Minima wiederholen sich bei idealen Rechteckimpulsen solange, bis kR nicht
mehr klein gegen 1 ist, und die N&herung fir die Besselfunktion nicht mehr gilt. Praktisch ist
schon das zweite lokale Maximum bei rund 15 kHz kleiner als das erste, denn die
Geschwindigkeit hat nach den laservibrometrischen Messungen keine extrem steilen Anstiege.
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Abbildung 12: Errechnete abgestrahlte Leistungen der einzelnen Linien des

Schallspektrums bei vier unterschiedlichen Grundfrequenzen f von 0,8 bis 1,4 kHz

(maximale Kreisdurchmesser entsprechen 200 pW). Angenommen sind Vibrationen aus
rechteckigen Spikes von 0,1 ms Breite, die mit einer Periode von 1/f wiederholt werden.
Die eingezeichneten Geraden verbinden jeweils die Grundfrequenzen, die ersten
Oberschwingungen (2f) und die neunten Oberschwingungen (10f). Wahrend die

Linienabstéande in den Spektren variieren, bleibt das durch die Spikebreite bestimmte
Minimum bei einer Ferquenz von 10 kHz bestehen.

Die maximale Schalleistung liegt nach (25) bei etwa 0,2 nW. Unter der Annahme einer
kugelférmigen Abstrahlung in den oberen Halbraum ist bei 30 mm Abstand eine Hemisphéare
von 0,006 mzu durchstrahlen. Daraus resultieren eine mittlere Schallintensitéat von 3% nW/m
und ein absoluter Schalldruckpegel von 45 dB. Ein hypothetischer Empfanger mit einer auch
praktisch fur 5 kHz durchaus tiblichen Horschwelle von 0 dB (1 gyWonnte das Signal unter
optimalen Bedingungen noch bis auf eine Entfernung von 5 m wahrnehmen. In einem Abstand
von etwa 0,2 m ware das Signal mit 30 dB (1 nW/oei geringen Umgebungsgerauschen fur
Wirbeltiere noch gut hérbar.

Die berechneten Abschatzungen galten fir ein etwa 10 mm langes Mutilliden-Weibchen. Da
sich die Amplituden der Vibrationsgeschwindigkeit und die Perioden T zweier unterschiedlich
groBer Tiere wenig unterscheiden (siehe 4.1.3. und 4.1.5.), sind korpergrof3enabhéngige
Schallintensitaten hauptsachlich auf unterschiedlich grol3e abstrahlende Flachen A
zurtckzufihren. Angenommen, die Mutillide wirde linear im Mal3stab 1:2 verkleinert, dann
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verringert sich die abstrahlende Flache auf 1/4. Die abgestrahlte Leistung reduziert sich dadurch
entsprechend Gleichung 24 auf 1/16. Das entspricht einer relativen Veranderung um -12 dB. Bei
einem 5 mm langen Tier verbleibt dann, gemessen im Abstand von 30 mm, nur noch ein
absoluter Schalldruckpegel von 33 dB. Andersherum wirde eine auf 20 mm linear vergroRRerte
Mutillide im gleichen Abstand 57 dB erzeugen kdnnen. Dasselbe Tier wére nun theoretisch
noch in einem Abstand von etwa 0,7 m mit 30 dB horbar.

Die obigen Abschatzungen stimmen sehr gut mit den tatséchlichen Messungen uberein. Die
kleinsten der untersuchten Art&@micromyrme rufescensdsS. rufipeserzeugten Laute in der
GrolRenordnung von 30 dB. Die Laute vBnrufescengonnten nicht einmal aufgezeichnet
werden, da fur die diese Art nur ein Mikrofon zur Verfigung stand, mit dem Aufnahmen erst
oberhalb 30 dB mdglich waren. Gleichfalls sind Berichte und Hinweise aus der Literatur
glaubhaft, die fur gréf3ere Mutilliden deutlich hérbare Laute erwahnen.

I I
0 5 10

Frequenz in kHz

Abbildung 13: Leistungsspektrum eines kompletten SchallpulseBasylabris maura
Die Ordinate ist logarithmisch geteilt und umfal3t einen Dynamikbereich von 33 dB.

Das aus der Berechnung vorhergesagte Minimum bei etwa 10 kHz Iaf3t sich in Messungen des
Leistungsspektrums bestatigen, die einen kompletten Puls erfassen (Abb. 13). Durch die
Frequenzvariationen innerhalb des Pulses kommt es bei héheren Frequenzen zu Uberlagerungen
mehrerer Oberwellen. Die einzelnen Linien des Spektrums, die bist 5 kHz noch deutlich zu
erkennen sind, verwischen sich dadurch oberhalb dieser Frequenz zunehmend. Das durch die
mechanischen Eigenschaften des Stridulationsorgans hervorgerufene Minimum bei 10 kHz tritt
aus diesem Grunde selbst bei logarithmischer Darstellung deutlich hervor.
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4.2. Chemische Signale und erzeugende Organe
4.2.1. Anatomie der Mandibeldrtise und des Felt-Line-Organs

An Tropidotilla litoralis wurden die Mandibeldrisen genauer untersucht. Bei den anderen
Arten, deren Sekrete zur chemischen Analyse kamen, sahen die Mandibeldriisen unter dem
Stereomikroskop éhnlich aus. Das Reservoir Tpidotilla litoralis hat eine Lange von 0,8

mm und einen Durchmesser von 0,3 mm. Das ergibt ein Fassungsvermégen von rund 0,04 pl.
Die Wande des Reservoirs sind stark hexagonal strukturiert (Abb. 14a), die Wanddicke betragt
ohne die Strukturen 0,8 um. Apical sitzen die Drisenzellen auf. Ihre Austrittséffnungen zum
Reservoir haben einen Durchmesser von etwa 1 um. Der Durchmesser des Austrittskanals zu
den Mandibeln betragt rund 50 um. Uber einen Muskel kann das Reservoir, wie schon bekannt,
gezielt entleert werden.

Abbildung 14: A (links): Hexagonale Struktur des Mandibeldriisen-Reservoirs einer
Tropidotilla litoralis von innen gesehen. Uberall, auch innerhalb der Strukturen, ist die
Wandstarke des Reservoirs konstant (Mal3stab 10 um). B (rechts): Driisengewebe des
Felt-Line-Organs (Mal3stab 200 um).

Die untersuchten Felt-Line-Organe verfligen tber kein ReservoirTBeidotilla litoralis
entleeren Uber 1000 Driisenzellen ihr Sekret direkt nach auf3en in die bekannten Strukturen der
Felt-Line (Abb. 14b). Uber ein reich gegliedertes Tracheensystem werden die Zellen mit Luft
versorgt.

4.2.2. Chemische Analysen

Das Felt-Line-Organ wurde nur an einer Art, und zwarTeopidotilla litoralis, auf seine
chemische Zusammensetzung untersucht. Die im Driisengewebe gefundenen Substanzen waren
durchweg schwerflichtig. Aus diesem Grunde und aufgrund des Fehlens eines Reservoirs und
entsprechender Muskeln kommt das Felt-Line-Organ nicht fur die Erzeugung interspezifischer
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Signale in Frage. Es sind aber viele andere Méglichkeiten fur die Funktion der Sekrete aus dem
Felt-Line-Organ denkbar, wie zum Beispiel:

- die Produktion des Sexualpheromons, das bei den untersuchten Tieren nicht
nachweisbar ist, da es von begatteten Weibchen nicht mehr produziert wird (siehe
2.3.3);

- die Produktion eines fungiziden Stoffes zum eigenen Schutz oder zum Schutz des
Eigeleges;

- die Produktion einer hydrophoben Substanz zum Trockenhalten der Schrillflache, da das
Stridulationsorgan im feuchten Zustand weitaus geringere Schalleistungen hervorbringt;

- oder die Produktion eines Stoffes, der bei der Stridulation die Haftreibung heraufsetzt
(dhnlich dem Kolophonium bei Streichinstrumenten), und damit ebenfalls die
abgestrahlte Schallintensitat vergrof3ert.

Weitere Effekte und Kombinationen aus mehreren davon sind zu erwarten. Weitere Arbeiten
missen hiertiber Klarheit schaffen. Aropidotilla litoralis wurden auRerdem noch die Sekrete

der Gift- und der Dufourdrtise auf Duftstoffe untersucht. Leichtfliichtige Substanzen fanden sich
jedoch nur im Mandibeldrisenreservoir.

Die chemischen Analysen der Mandibeldrisensekrete konnten an funf Mutillidenarten
vorgenommen werden. Ausschlaggebend war hauptsachlich die Grol3e der Versuchstiere, da fur
die Untersuchungen jeweils nur ein Mandibeldriisenreservoir verwendet wurde. Eine
VergroRerung des Probenvolumens durch Sammeln der Sekrete mehrerer Tiere kam aufgrund
der méglichen individuellen Unterschiede und der Schwierigkeiten bei der Determination nicht
in Frage. Es wére auch bei den geringen Tierzahlen nicht sinnvoll gewesen. Das Sammeln von
Sekreten von lebenden Tieren erwies sich ebenfalls als nicht praktikabel, da die erhaltenen
Proben zusatzlich den Mageninhalt und Cuticularwachse enthielten.

Zur Analyse kamen die Sekrete folgender Tier®a8ylabris celimenéSphaeropthalminae,
Dasylabrini), ITropidotilla litoralis (Mutillinae, Mutillina), 1Pristomutillasp., 1Seriatospidia

junodi und 3 Trogaspidia themigMutillinae, Smicromyrmina). AnTrogaspidia und
Pristomutilla fiel schon am Fangort und bei den Stridulationsaufnahmen ein terpentinartiger,
manchmal etwas dumpfer und in Richtung Veilchen gehender Geruch auf. Ein ahnlich
intensiver, noch in 0,2 m Entfernung deutlich wahrnehmbarer Geruch, fand sich auch wahrend
der Praparation an der eingefroreSemiatospidiadie sich gegentber den anderen Arten durch
eine ausgesprochen harte Kopfkapsel auszeichnete. Ein wesentlich anderer Duft konnte bei
Tropidotilla beobachtet werden, wahrend an den Mandibeldriisen-ReservobDsigigabris

nichts auffalliges zu riechen war.
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Abbildung 15: Total-lonenchromatogramm des Mandibeldrisensekrets eines Weibchens
von Tropidotilla litoralis. Aufgetragen ist die relative Abundanz gegen die
Retentionszeit in Sekunden bzw. Minuten und Sekunden.

Das Total-lonenchromatogramm der Mandibeldriisensekretel kapidotilla litoralis ist in

Abb. 15 dargestellt. Im Mandibeldriisen-Sekret dieser Mutillide finden sich ausschlief3lich
leichtflichtige Komponenten. Die Massenspektren der einzelnen Substanzen lassen in der
Mehrzahl auf aliphatische Ketone, Alkohole und einige Pyrazine schlie3en. Die Substanz A mit
dem grof3ten Peak erwies sich als das schon fir Mutilliden bekannte 4-Methyl-3-heptanon (Abb.
16).

Abbildung 16: 4-Methyl-3-heptanon.

Da keine Referenzproben unterschiedlicher Stereoisomere vorlagen, kann bei dieser und bei
allen weiteren Substanzen nichts Uber die Stereochemie ausgesagt werden. Fir ethologische
Untersuchungen konnte die Stereochemie natirlich von grof3er Bedeutung sein.

Uberraschend und neu fur Mutilliden waren die beiden groRen Peaks bei 538 s (B), 553 s und
424 s (Abb. 15). Ihre Massenspektren sind sehr dhnlich und besitzen einen Basis-Peak bei der
Massenzahl 122. Hier handelt es sich moglicherweise um Stereo- oder Stellungsisomere des 2,5-
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oder 2,6-Dimethyl-3-R-pyrazins, bei denen R vier oder funf Kohlenstoffatome enthélt. R konnte
fur funf Kohlenstoffatome beispielsweise eine 3-Methylbutyl-, eine 2-Methylbutyl- oder eine
Pentyl-Gruppe sein. WEELER& BLuM (1973) geben flr entsprechende 2,5- und 2,6-Dimethyl-
3-R-pyrazine die folgenden Massenspektren an (fiir zwei der Stellungsisomere sind die Werte
von TECLE et al (1987) in Klammern angegeben, sofern sie vaaBMER& BLUM abweichen):

Me |[R Relative Intensitat in % bei Massenzahl
178 ] 177] 163 149 | 135 122 80 53
2,5 n-Pentyl 1 1 3 8 13 100 3 6
3-Methylbutyl | (1) |1 [9@®) ]| 1 14 (10) | 100 3 6
2-Methylbutyl | (1) |1 [ 7(®) | 4 2 (1) 100 3 8
2,6 n-Pentyl 1 1 2 8 13 100 4 10
3-Methylbutyl 1 12 1 19 100 5 7
2-Methylbutyl 1 |7 5 2 100 3 8

Stellungsisomere mit den beiden Methylgruppen an den Positionen 2 und 3 kommen nicht in
Betracht, da das Zusammenriicken der Methylgruppen zu vollig veranderten Massenspektren
mit einem einheitlichen Basis-Peak bei der Massenzahl 108 fukgEMIR & BLum 1973).

Eine Verlangerung der 3-lIsopentyl-Kette &3t zwar den Basispeak unverandert, verursacht
jedoch wesentlich groRere Peaks bei anderen MassenzaktarHE CAviLL 1980, BROPHY

1989). Lediglich die Verkirzung auf eine Butylgruppe ergibt nur wenige Veranderungen
gegenuber den Tabellenwerten, wahrend eine Propylgruppe an Position 3 zwei etwa 6% hohe
Peaks bei den Massenzahlen 150 und 149 hervorrufitEVER& BLum 1973). Hohe Peaks bei

der Massenzahl 150 zeichnen auch andere Alkyl-3-propylpyrazine mit dem Basispeak bei 122
aus (RIEDEL et al. 1971). Tetrasubstituierte Alkylpyrazine haben dagegen vollig andere

Basispeaks (ALES et al. 1988).

Die im Sekret vorfropidotilla litoralis gefundenen Massenspektren passen mit ihren Peaks bei
den Massen 163, 149, 135, 122, 80 und 53 sehr gut zu den oben aufgefihrten Verbindungen.
Die Substanz B zeichnet sich durch sehr kleine Peaks bei den Massenzahlen 135 und 149 aus,
wobei letzterer der gréR3ere von beiden ist. Dies deutet auf das 2,5-Dimethyl-3-(2-methylbutyl)-
pyrazin hin. Theoretische Erdrterungen hierzu finden sich RePByY (1989). Die im Total-
lonenchromatogramm nachfolgende Substanz hat einen 135er Peak mit einer relativen Hohe von
Uber 10%. Es handelt sich dabei wahrscheinlich um das in Abb. 17 dargestellte 2,5-Dimethyl-3-

(3-methylbutyl)-pyrazin.
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Abbildung 17: 2,5-Dimethyl-3-(3-methylbutyl)-pyrazin.

Die Substanz bei 424 s (Abb. 15, drittgro3ter Peak) ist méglicherweise ein Stellungsisomer des
2,5-Dimethyl-3-butylpyrazins mit sehr &hnlichem Massenspektrum. Im Gegensatz dazu findet
sich bei 314 s ein vollig anderes Spektrum, das charakteristisch fur das 2,5- oder 2,6-Dimethyl-
3-ethylpyrazin ist. Eine genaue Klarung, welche Stellungsisomere der einzelnen Pyrazine
vorliegen, ist erst moglich, wenn wieder leberidepidotilla litoralis und entsprechende
Referenzsubstanzen vorliegen. Eine Synthese der einzelnen Stellungsisomere ist nach der
Methode von Klein und Spoerri méglichA@QLL & HOUGHTON 1974a).

Uber die Identitat der Substanz bei 491 s (Abb. 15, links von B) kann derzeit noch nicht viel
ausgesagt werden. Das Massenspektrum hat charakteristische Peaks bei folgenden
Massenzahlen: 164 (6%), 163 (45%), 162 (100%), 147 (13%), 135 (8%), 120 (25%), 91 (12%),
77 (12%), 65 (6%) und 51 (5%). Nimmt man an, dal’ die Gesamtmasse der Substanz 163 ist,
dann kénnte es sich um ein Alkyl-2-Ethylpyridin handeln. Dafir kann man folgende Griinde
anfihren. Erstens deutet die ungerade Masse zunachst auf eine ungerade Anzahl an
Stickstoffatomen hin (MLAFFERTY & TURECEK 1995). Zweitens kdnnte man eine Ringstruktur,

wie zum Beispiel die des Pyridins annehmen, da das Molekul sehr stabil ist. Drittens ruft bei
einem Pyridin, ahnlich wie bei den Alkyl-2-ethylpyrazinen, nur eine Ethylgruppe an Position 2
entsprechende Massenspektren hervor. Die Spektren zeichnen sich durch einen etwa 50% hohen
Peak bei der Masse M und einen Basispeak bei M-1 aEmA VYMETAL 1978). Offen

bleibt, an welchen Positionen sich die restlichen vier Methylgruppen befinden. Denkbar sind
naturlich auch andere Kombinationen mit einer Propyl- oder Ethylgruppe. Hier gibt es leider
sehr viele Méglichkeiten. Die Suche nach einem entsprechenden Massenspektrum in den
verwendeten Datenbanken und in der LiteraturNAUD et al. 1979, BDZIKIEWICZ & BESLER

1976, BUTTERY et al. 1977, IHIDA & VYMETAL 1978, TERENTEV et al. 1975) blieb bisher
erfolglos.
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Abbildung 18: Total-lonenchromatogramme der Mandibeldrisensekrete von vier
unterschiedlichen afrikanischen Mutilliden-Arten (von oben nach uftegaspidia
themis,Pristomutillasp.,Seriatospidia junodund Dasylabris celimene Aufgetragen
ist die Abundanz gegen die Retentionszeit in Minuten.

Die Total-lonenchromatogramme der vier untersuchten afrikanischen Arten sind in Abb. 18
zusammengefal3t. Auf den ersten Blick erkennt man die Unterschiede zwischen den drei
Mutillinen in den oberen Diagrammen und @asylabris(Spharopthalminae) in der unteren
Darstellung. Eine Vielzahl der Substanzenigsylabrissind bekannte und unbekannte Ketone

und Alkohole. Die Hauptkomponente ist noch nicht endguiltig ausgewertet. Nur soviel steht fest:
Es wurde keins der oben behandelten Pyrazine gefunden. Die Komponente A ist auf jeden Fall
wieder eindeutig 4-Methyl-3-Heptanon.

Die Chromatogramme der drei Vertreter der Unterfamilie Mutillinae sehen gegentiber dem der
Dasylabrisauffallend &hnlich und einfach aus. Sie besitzen, neben dem allgegenwartigen 4-
Methyl-3-heptanon (A), scheinbar alle die gleiche Hauptkomponentérdyaspidiaund
Pristomutilla zeigen auf3erdem bei etwa 9 min Retentionszeit einen Peak C, der durch
Einspritzen der synthetischen Referenzsubstanz eindeutig dem Acetophenon zugeordnet werden
konnte (Abb. 19).
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V4

Abbildung 19: Acetophenon.

Weitaus mehr Schwierigkeiten bereitet nach wie vor die Identifikation der Hauptkomponente D.
Nach Durchsicht der Gblichen Datenbanken und der LiteratuGf® & SILVERSTEIN 1981,

Liu et al. 1995) wurden einige Substanzen synthetisiert, von denen anhand theoretischer
Uberlegungen ein dhnliches Massenspektrum vermutet wurde. Es waren dies die Methylester
folgender zyklischer Carbonsauren: Pinononsaure (2,2-Dimethyl-3-
acetylcyclobutancarbonsaure), Hexahydrothujasaure (4,4-Dimethylcycloheptancarbonsaure) und
Hexahydrocuminsaure (4-lsopropylcyclohexancarbonséaure). Desweiteren wurden fir Vergleiche
der Massenspektren herangezogen: Isopinocamphon, Pinocamphon (zwei Diastereomere des
2,6,6-Trimethylbicyclo[3.1.1]-3-heptanon), Verbanon (4,6,6-Trimethylbicyclo[3.1.1]-2-
heptanon) und Herbavert (3,3,5-Trimethylcyclohexyl-ethylether). Keine der bisher untersuchten
Substanzen erflllte die Erwartungen. Die nachfolgende Analyse der erhaltenen Massenspektren
konkretisierte jedoch die Vorstellungen tber die Struktur der noch unbekannten Substanz. Nach
bisherigen Erkenntnissen handelt es sich bei der gesuchten Verbindung vermutlich um ein
Stellungsisomer des Methylesters der Trimethylcyclohexancarbonsaure. Als Beispiel sei in Abb.
20, ohne damit etwas festlegen zu wollen, das 3,3,5-Isomer dargestellt.

//0

) —

Abbildung 20: 3,3,5-Trimethylcyclohexancarbonsauremethylester.

Eine endgultige Klarung der Identitat der Komponente D konnte im Rahmen der zur Verfiigung
stehenden Zeit noch nicht erfolgen. Individuelle Unterschiede in der Zusammensetzung des
Mandibeldrisen-Sekrets konnten bei den drei untersuchitegaspidiaund den zwei
Dasylabris nicht gefunden werden. Statistische Aussagen sind bei der geringen Zahl der
untersuchten Tiere noch nicht mdglich. Interessant waren natirlich aul3erdem Untersuchungen
verschiedener Populationen und Generationen.
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5. Diskussion
5.1. Mechanische Signale

Die auffalligen Ahnlichkeiten der Stridulationslaute, die sowohl Mutilliden, als auch einige
Coleopteren und andere Arthropoden bei Beunruhigung ausserrlI®sgE& FRINGS 1958,
ALEXANDER et al. 1963, BING 1989,ACOSTA& MAURY 1990), werden immer wieder als
Millersche Ahnlichkeiten diskutiert ANE & ROTHSCHILD 1965, MASTERS 1980). Einen
Hinweis in die gleiche Richtung gab auch scher@ENTER(1936), der die Batessche Mimikry

oder Millersche Ahnlichkeit eines Carabiden mit einer Mutilliden fand. Der beschriebene
Carabide war nicht nur optisch ahnlich, sondern er erzeugte auch entsprechende
Stridulationslaute, die fur Carabiden nicht Ublich sind. Die meisten der bisher bei
Landarthropoden gefundenen StridulationsorganeM@RTIER 1963, WNSTANTINOU &
CLOUDSLEY-THOMPSON1984, SHMITT & TRAUE 1990) durften hauptsachlich im Dienste der
Erzeugung diffuger Laute stehen. Insekten wie beispielsweise Singzikaden (Cicadidae) oder
Springschrecken (Saltatoria), die Schallsignale zur Anlockung ihrer Geschlechtspartner
benutzen, sind in einigen Féllen in der Lage, bei Beunruhigung einen aufféllig anders
klingenden Laut hervorzubringenoBES& MANRIQUE (1996) beschreiben sogar eine Wanze
(Triatoma infesta Reduviidae) mit unterschiedlichen Stridulationen und Vibrationen beim
Sexualverhalten und bei Stérung. Die Stridulationsorgane der Arachniden dienen, soweit
bekannt, ausschlief3lich zur Erzeugung von Warnsignalen. Bei vielen Spinnen, zum Beispiel den
Vogelspinnen (Mygalomorphae), sind Stridulationsorgane in beiden Geschlechtern ausgebildet.
Nach FOELIX (1992) erzeugen sie “bei Bedrohung ein zischendes Gerausch, das - ahnlich dem
Zischen der Schlangen - abschreckend wirken durfte”. Auch bei Skorpionen sind
Stridulationsorgane in mindestens zwei Familien entwickedN&IANTINOU & CLOUDSLEY-
THOMPSON 1984). Die aposematische Funktion der mit ihnen produzierten Laute wird von
LOURENGO& CLOUDSLEY-THOMPSON(1995) diskutiert.

Aufgrund der entwickelten Millerschen Ahnlichkeiten haben diffuge akustische Signale bei
vielen Tieren gemeinsame EigenschafteeMBROCK 1971, QTTERMANN 1993):

1. Sie haben keinen Klangcharakter mit dominierenden Frequenzen, sondern es sind
Gerausche mit sehr breitem Frequenzspektrum,

2. sie haben kurze Anstiegszeiten bis zur maximalen Amplitude,
3. sie sind kurz und werden rasch, oft unregelmafiig, wiederholt.

In der vorliegenden Arbeit konnte sowohl theoretisch als auch praktisch gezeigt werden, dai3
derartige Signale auch mit Stridulationsorganen erzeugt werden kdénnen. Das erste Merkmal
bereitet dabei besondere Schwierigkeiten, denn Ublicherweise wird dieser Punkt durch einen
raschen Luftausstol3 erfiillt, der ein Rauschen oder Zischen mit kontinuierlichem breitem
Frequenzspektrum hervorruft. Mit einem speziell konstruierten Stridulationsorgan ohne
Resonanzstrukturen kann Punkt 1 ebenfalls Genilige getan werden, und zwar mit einem
guasikontinuierlichen Spektrum aus vielen Frequenzlinien in engem Abstand. Die
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Besonderheiten bei der Abstrahlung und der Bewegung sorgen fiir etwa gleichbleibende
Schallintensitat Gber einen groRen Frequenzbereich. Die vorliegenden Daten vieler anderer
Stridulationsorgane legen die Vermutung nahe, dal3 auch bei deren Benutzung ganz &hnliche
Spektren erzeugt werden, zum Beispiel bei Chrysomeliden (Coleoptera)if$ 1992, 1994),
Scolytiden und Cleriden @wis& CANE 1990) und naturlich bei vielen Formiciden & DEN

1956, 1960, BANGLER 1973). Auch bei den meisten Formiciden werden Laute sowohl bei der
Ein- als auch bei der Auswartsbewegung erzeugt (diplosyllable), es gibt aber auch Ausnahmen
mit einem Puls pro Silbe (haplosyllable)d&:set al. 1993, BCARLI et al. 1996, RVAN et al.

1996). Selbst die Oszillogramme der untersuchten Formiciden zeigen groRe Ahnlichkeiten mit
denen der Mutilliden. Besonders ahnlich sind der zeitliche Abstand pro tberstrichene Rille der
Schrillflache, der ebenfalls in der Grol3enordnung von 1 ms liegg(&ks1979 b, 1980), und

die von MasTERSet al. (1983) gefundenen Schwingungsmoden.

Punkt zwei laf3t sich mit einem Stridulationsorgan ohne Resonanzstruktur leicht erfillen, denn
die Amplitude jedes einzelnen Spikes in einem Puls ist auRer von der Bewegungsrichtung der
Schrillflache nur von der Andruckkraft abhéngig. Einschwingvorgange Uber mehrere Rillen
hinweg gibt es nicht. Die in Punkt drei angefihrte rasche und unregelmafige Wiederholung ist
fur Mutilliden ebenfalls charakteristisch und wird von den Vertretern der Sphaeropthalminae in
ganz besonderer Weise erflllt. Sie schalten bei Bedarf auf Laute um, die bis zu 20 ms kurze
Pulse enthalten. Die Stridulationslaute der Mutilliden erflillen damit alle Voraussetzungen fur
ein typisches diffuges akustisches Signal.

Im Gegensatz dazu werden die Stridulationslaute bzw. die entsprechenden Vibrationen der
Formiciden in vielen Fallen als intraspezifische Signale gedeutetERT 1994). Hierzu gibt

es jedoch viele unterschiedliche Meinungen. Auffallig ist, da3 nicht alle Formiciden
Stridulationsorgane besitzen. Von den bisher untersuchten Arten kdnnen fast alle Myrmicinen
und Pseudomyrmecinen und etwa die Halfte aller Ponerinen stridulieren.

Stridulation oder Stridulationsorgan kénnen nattrlich auch zuséatzlich zur Erzeugung
mechanischer Signale ganz andere Funktionen haben. Da die Schrillflache aufgrund seiner
Feinstruktur in Abhéngigkeit von der Beleuchtung schillernde Interferenzfarben zeigt, konnten
wahrend der Stridulation gleichzeitig optische Signale erzeugt werdemafi et al. 1969,

HINTON 1970). Die gefundenen Rillenabstande sind in vielen Fallen jedoch so grof3, dal? nur in
sehr kleinen Raumwinkeln zur Achse des stridulierenden Insekts ein optisches Signal im
sichtbaren oder nahen Infrarotbereich erzeugt wird. Eine Nutzung als Signal ist daher nicht sehr
wahrscheinlich.

Weil Vibrationen moglicherweise das Graben erleichtern, wéare das Stridulationsorgan eventuell
auch hierbei nutzlich NGLER 1973). Immerhin ist der Ort des Stridulationsorgans so
gewahlt, dald die starksten Vibrationen meist an der Stelle mit dem grof3ten Durchmesser des
Insekts auftreten. Dartber hinaus kdnnen Vibrationen, &hnlich einem Vibratom, auch die
Schneidwirkung der Mandibeln verbesseraTz et al. 1995). In &hnlicher Weise ware eine
Erleichterung des Eindringens des Wehrstachels in tierisches Gewebe denkbar.
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5.2. Chemische Signale
5.2.1. Mandibeldriisensekrete

Im Einklang zu den Arbeiten vomaEES et al. (1980) fand sich bei allen funf untersuchten
Mutilliden-Arten das 4-Methyl-3-heptanon im Mandibeldriisen-Sekret. Auf3erdem wurden mit
grol3er Sicherheit drei weitere Substanzklassen gefunden. Eine genaue Bestimmung der Stereo-
und Stellungsisomerie ist leider noch nicht in allen Fallen mdglich. Trotzdem werden in den
folgenden Abschnitten die im Rahmen dieser Arbeit gefundenen Bestandteile, beginnend mit
den schon bekannten Ketonen, insbesondere in Hinsicht auf inre mogliche Funktion diskutiert.
Dabei wird auch darauf eingegangen, welche Hymenopteren oder andere Insekten diese oder
verwandte Substanzen sythetisieren oder verwenden. Naturlich mul3 am Ende immer daran
gedacht werden, dal? bei den vorliegenden Ergebnissen teilweise noch Unsicherheiten bestehen,
insbesondere bei den Pyridinen und den Monoterpenoiden. Aul3erdem ist zu berlcksichtigen,
daf sich die Wirkung von Substanzgemischen nicht immer aus der Summe der aus der Literatur
bekannten Einzelwirkungen ermitteln laf3t. Es kann zur Verstarkung kommen, aber auch, zum
Beispiel bei spezifischen Signalen, zur Verminderung der Wirksamkeit. Hierliber kénnen nur
weitere Untersuchungen Auskunft geben.

5.2.2. Aliphatische Ketone und Alkohole

Eine wichtige aliphatische Verbindung im Mandibeldriisensekret der untersiichpadotilla

litoralis (Mutillinae) ist, neben weiteren Ketonen und Alkoholen, insbesondere das schon von
einigen Sphaeropthalminen und Mutillinen bekannte 4-Methyl-3-heptanon. Alle anderen
untersuchten Arten enthielten diese Substanz ebenfalls, allerdings in geringeren
Konzentrationen. 4-Methyl-3-heptanon war bis zu seiner Entdeckung inFssgptisomyrmex

Arten durch MGURK et al. (1966) auch fir Chemiker eine neue, bis dahin noch nicht
synthetisierte Verbindung. Seitdem ist das 4-Methyl-3-heptanon in vielen exokrinen Driisen von
Insekten, aber auch in den Duftdriisen einiger Opilionidemunum Arachnida) gefunden
worden (Bum & EDGAR 1971, MEINWALD et al. 1971). Auch beLeiobunumgibt es
artspezifische Gemische, zum Teil auch aus anderen Ketonen, deren Funktion noch unbekannt
ist (JoNESet al. 1977).

3- und 2-Alkanone sowie Alken-2-one sind als Sekrete mit defensiver Funktion bei Insekten
weit verbreitet. Bekannt sind zum Beispiel 4-Hexen-3-on und 3-HaxanoNezsra viridula
(Hemiptera) (RADSHAW 1985), 4-Methyl-3-hexanon v@taphylinus olengColeoptera) (IKH

& PATTENDEN 1975) und 6-Methyl-5-hepten-2-on vohlloxysta brevis(Alloxystidae,
Hymenoptera) (WLKL et al. 1994). 2-Alkanonen und -Alkanole sind als Pheromone einiger
Trichopteren bekannt (AFSTEDTet al. 1994).

Bisher am haufigsten untersucht und gefunden wurden 2- und 3-Alkanone bei Formiciden.
Einige 2- und 3-Alkanone finden sich insbesondere bei Ponerinen, deren Madibeldrisen-Sekrete
nicht die sonst fiir diese Unterfamilie tblichen Pyrazine enthalten. Die Mandibeldriisen von
Bothroponera soroproduzieren beispielsweise 2-Undecanon und 2-UndecametAuURrsTet

al. 1980) und die vorNeoponeraspec. undHarpegnathos saltato#-Methyl-3-heptanon
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(DUFFIELD & BLUM 1973, DDNASCIMENTO et al. 1993a). Ahnliche Verhaltnisse finden sich bei
Dorylinen, Pseudomyrmecinen, Formicinen und EcitonineRA(BHAW et al. 1979a,
ATTYGALLE & MORGAN 1984, DUFFIELD & BLuM 1975, KEEGANS et al. 1993). Die Vertreter

der am besten untersuchten Unterfamilie Myrmicinae scheinen nach bisherigen Erkenntnissen
groRtenteils 3-Alkanone und 3-Alkanole apzQ erzeugen (QMMAERTS et al. 1981, KLES et

al. 1992, MoRGAN et al. 1992). Bei der Gattuhyrmicafinden sich als Hauptkomponenten 3-
Octanon und (R)-(-)-3-Octanol fAYGALLE et al. 1983). Interessanterweise ist bei der zweiten
Verbindung auch nur dieses Stereoisomer als Pheromon biologisch aktivGPALE &
MORGAN 1984). Ahnlich sieht es bei anderen Myrmicinen aus. Das 4-Methyl-3-heptakiba in
texanaist fast ausschlief3lich das (S)-(+)-IsomengR et al. 1974). Entsprechend findet sich

bei Tetramorium impurummeben dem Keton hauptsachlich (3R,4S)-(-)-4-Methyl-3-heptanol
(PASTEELS et al. 1981). Selbdteptogenys diminuataeine Ponerine, die diesen Alkohol als
Spurpheromon verwendet und ihn daher in der Giftdrise erzeugt, nutzt nur das (3R,4S)-
Diastereomer (ATYGALLE et al. 1988, &£GHAUS-KOVAC et al. 1992).

Aufgrund der noch recht geringen Datenmenge ist eine Verallgemeinerung noch nicht ratsam.
Trotzdem fallt auf, dal3 die bisher untersuchten Myrmicinen einen immer wiederkehrenden
raumlichen Aufbau ihrer 3-Alkanone und 3-Alkohole besitzen. Es gab noch keine Ausnahmen
von der Regel, dal3 die Hauptkomponenten im Falle von Alkanolen ausschlie3lich (3R)-
Alkanole sind. Verzweigungen sind, wenn vorhanden, bisher immer (4S)-Methylgruppen.
Entsprechend angeordnet sind auch die Methylgruppen der 3-KetonesALE & MORGAN

1984). Dieser Fakt schliel3t jedoch nicht aus, dal? auch scheinbar nebenbei produzierte kleinere
Mengen anderer Stereoisomere oder Diastereomere fur bestimmte intraspezifische Signale von
Bedeutung sind. &MMAERTS & MoRI (1987) fanden zum Beispiel flWlyrmica scabrinodis

daRR deren Alarmpheromon (R)-(-)-3- und (S)-(+)-3-Octanol im Verhéltnis 9:1 enthalt. Dieses
Mischungsverhaltnis mul3 eingehalten werden, denn Gemische im Verhaltnis 1:1 oder reines
(R)-(-)-3-Octanol sind im Verhaltenstest weit weniger wirksam. 2-Octanol lockt dagegen
unabhangig von der raumlichen Struktur grundsatzlich keine arteigenen Arbeiterinnen an
(CAMMAERTS et al. 1985).

Auch wenn nur bestimmte Diastereomere oder Stereoisomere in den Sekreten vorkommen, so
sind Insekten durchaus in der Lage, auch andere rdumliche Anordnungen der Molekile
wahrzunehmen und zu unterscheiden. Besonders deutlich wird dies an Borkenkafern der
Gattung Scolytus (Coleoptera). Sie benutzen unter anderem 4-Methyl-3-heptanol als
Aggregationspheromon ERRCE et al. 1975, BIGHT et al. 1978). Sowohl Mannchen als auch
Weibchen werden vom (3S,4S)-(-)- und vom (3R,4S)-(-)-Diastereomer starker angelockt, als
von den beiden (+)-Isomeren BHT et al. 1979b, 1982, 1983). Die von den Tieren
produzierten Mengenverhéltnisse der (-)-lsomere hdngen vom Geschlecht und von der
jeweiligen Population ab (BGHT et al. 1979a). Die Elektroantennogramme \Buolytus
scolytus(WADHAMS et al. 1982) zeigen jedoch deutlich, dal3 alle vier Diastereomere erkannt
und teilweise Uber unterschiedliche Receptoren wahrgenommen wgcdgrius multistriatus
(PIGNATELLO & GRANT 1983) erkennt auch viele andere 3-Alkohole.

Einige Formiciden nutzen bestimmte 3-Alkanone neben der defensiven Funktion gleichzeitig als
Alarmpheromone, so beispielsweiglgrmica brevinodiCREWE & BLum 1970), aber auch
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viele Attinen (MoseERret al. 1968, EEWE & BLuM 1972). Letztere verwenden insbesondere
auch 4-Methyl-3-heptanon und -ol. In einigen Fallen, wie zum BeispieVaeica, sind es
Gemische aus 4-Methyl-3-heptanon, 4-Methyl-3-hexanon und 4,6-Dimethyl-4-octen-3-on, die
als Alarmpheromon wirken fEES et al. 1972).

Welchen Nutzen haben nun Mutilliden von den 3-Alkanonen? Das 4-Methyl-3-heptanon und
das verwandte 3-Octanon sind gut wirkende Repellents gegen viele Arthropoden, insbesondere
Hymenopteren (SHMIDT & BLuM 1977, SHMIDT 1990, HENNING et al. 1992). Eine ahnliche
Wirkung haben auch andere Ketone, wie das schddasgimutilla occidentaligefundene 4,6-
Dimethyl-3-nonanon (KLES et al. 1980). Das Vorhandensein solcher Verbindungen im
Mandibeldrisensekret stellt durch die Funktion als Repellent fir die entsprechenden Mutilliden-
Arten zweifellos einen grofRen Nutzen dar. Der Einsatz der Ketone gegen Formiciden-Arten, die
das Gemisch als Alarmpheromon erkennen, kénnte jedoch neben den reinen Herstellungskosten
noch mit weiteren unerwiinschten Kosten verbunden sein. Einzelne Ameisen wirden zwar auf
Distanz gehalten, andere Nestgenossinnen allerdings aus groRerer Entfernung alarmiert und
angelockt.

Eine L6sung des Problems kdnnte theoretisch darin bestehen, andere Ketone oder Alkohole zu
verwenden oder beizumischen. Méglicherweise gelingt es durch den Einsatz von Zusétzen, das
Erkennungsfilter fir das Alarmpheromon zu sperren. Die Wirkung als Repellent dirfte dann
aber nicht wesentlich verschlechtert werdegINWALD et al. (1971) vermuteten einen solchen
Zusammenhang fir das zusatzlich.@iobunurmmSekreten gefundene 4,6-Dimethyl-6-octen-3-

on. Ahnliche Spekulationen kénnte man finopidotilla litoralis anstellen, deren Sekrete
gleichfalls weitere Ketone und Alkohole in nicht unerheblichen Mengen enthalten. Eine zweite
denkbare Losung ware eine veranderte Stereochemie des 4-Methyl-3-heptanon oder ein anderes
Verhaltnis der einzelnen Isomere zueinander. Hierflr fehlen jedoch noch Informationen dartber,
welches Stereoisomer von den Mutilliden verwendet wird. Drittens ware eine Alarmwirkung des
4-Methyl-3-heptanon natirlich auch vermeidbar, indem das Mandibeldriisensekret gegen
Ameisen gar nichts erst eingesetzt wird. Letztlich entfallen nattrlich alle Probleme, wenn die
entsprechenden Mutilliden-Arten ohnehin selten auf Formiciden mit 4-Methyl-3-heptanon als
Alarmpheromon treffen. Zur Klarung des Phanomens sind noch viele weitere Untersuchungen
notig, welche auf jeden Fall die relevanten sympatrischen Formiciden einschlie3en muften.

Weitere Kosten der Produktion der gefundenen aliphatischen Verbindungen kdnnten darin
bestehen, dal die Substanzen zusatzlich als Kairomone wirken, und damit Pradatoren anlocken.
Fur Formiciden kénnen die Kosten beachtlich werden, wiean et al. (1996) fulidomyrmex

zeigten. Sie fanden eine Spinndapronestes bradleyi die durch das von den Ameisen
abgegebene 6-Methyl-5-hepten-2-on angelockt wird. Mutilliden dirften solcherlei Kosten kaum

zu tragen haben, da sie, aul3er zur Paarung, nie in Massen auftreten. Aul3erdem setzen sie ihr
Mandibeldriisen-Sekret nur sehr sparsam ein.

3-Alkanone und 3-Alkanole werden von einigen Insekten als Pheromone eingesetzt. Formiciden
nutzen sie oft als Alarm-, aber auch als Spur- und als RekrutierungspherondaneqBlER

et al. 1995). Fir einige Borkenkéafer-Arten sind es, wie schon erwahnt, Aggregationspheromone.
Alle diese Funktionen, und auch die eines Sexualpheromons, kommen fur die bisher
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untersuchten Mutilliden-Arten nicht in Betracht, denn sie sind nicht sozial, sie bilden keine
anonymen Gruppen, und die Substanzen werden auch dann weiter produziert und eingesetzt,
wenn keine Geschlechtspartner mehr angelockt werden sollen.

Der grof3te Nutzen des 4-Methyl-3-heptanon dirfte darin bestehen, dal3 es ein sehr wirksames
Allomon gegen einige Vertebraten, insbesondere Reptilien darsteHiu(ST & BLum 1977,
ScHMIDT 1990). Eine Batessche Mimikry oder Miillersche Ahnlichkeit auf chemischer Basis,
wie sie fur manche Formiciden vermutet wirdufBIELD & BLum 1973), kbnnte ebenfalls
vorliegen. Fur eine primare Abwehrstrategie gegen Vertebraten, zum Beispiel flr einen
Aposematismus, ist der Geruch von 4-Methyl-3-heptanon in geringen Konzentrationen wohl
nicht auffallig genug. Gegenuber Kleinsaugern bringt die Substanz namlich offenbar keinen
Nutzen (£HMIDT & BLum 1977). Fur Vogel, deren Rolle als Mutilliden-Pradatoren ohnehin
unbekannt ist, sind noch keine Untersuchungen bekannt. Neben der Signalfunktion kdonnte
letztlich auch die antifungale Wirkung des Ketons einen gewissen Nutzen darstelleei&l.

1975).

Kosten und Nutzen der eingesetzten Ketone scheinen je nach Tierart sehr unterschiedlich
verteilt zu sein. Selbst unter sympatrisch lebenden Myrmicinen gibt es Arten mit und ohne 4-
Methyl-3-heptanon im MandibeldrisensekretoIASCIMENTO et al. 1993b). Die hier
untersuchten Mutilliden, die im Gegensatz zu anderen Arten mit weniger 4-Methyl-3-heptanon
auskommen, benutzen jedoch mdglicherweise eine der anderen leichtflichtigen
Gemischkomponenten als Ersatzstoff. Die oben erwahnten Ameisen kommen teilweise ganzlich
ohne leichtflichtige Komponenten aus.

5.2.3. Alkylpyrazine und andere heterocyclische Verbindungen

Naturstoffe mit einem oder mehreren, meist heterozyklisch eingebauten Stickstoffatomen sind
in Pflanzen weit verbreitet. Viele Insekten benutzen solche Pflanzenstoffe zur eigenen
Verteidigung. Jedoch synthetisieren nur wenige Insekten die Substanzen selbst. Die meisten
heterocyclischen Verbindungen aus, in einigen Féllen nachgewiesener, eigener Synthese fanden
sich bisher bei Hymenopteren. Sie sind vornehmlich enthalten in den Sekreten der Gift- und
Mandibeldriisen von Ameisen RBDSHAW 1985). Die Mandibeldrisen der in dieser Arbeit
untersuchtenTropidotilla litoralis produzieren neben den im vorigen Abschnitt erwahnten
Ketonen und Alkoholen hauptsachlich Alkylpyrazine, moglicherweise auch ein Pyridin.

Pyrazine wurden bei Mutilliden bisher nicht nachgewiesen. Sie sind jedoch bei Hymenopteren
und anderen Insekten nicht selten anzutreffen. Die allererste Entdeckung von Alkylpyrazinen bei
Tieren gelang WEELER& BLUM (1973) an dreDdontomachu#\rten (Ponerinae, Formicidae).
Haufig handelt es sich bei den bisher gefundenen Alkylpyrazinen um Trialkylpyrazine. Wahrend
2,5-Dimethyl-3-alkylpyrazine und 2,6-Dimethyl-3-alkylpyrazine héaufig vorkommen, sind
Trimethylpyrazin und 2,3-Dimethyl-5-alkylpyrazine wesentlich seltener. Bezuglich der
Produktion und der Nutzung dieser Alkylpyrazine durch Formiciden unterscheidet sich die
Unterfamilie Myrmicinae grundlegend von den anderen Unterfamilien.
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Bei Myrmicinen findet sich oft 2,5-Dimethyl-3-ethylpyrazin in der Giftdriise, zum Beispiel bei
Acromyrmex octospinoSUATTYGALLE & MORGAN 1984a) Atta sexden§Crosset al. 1979),

Atta spec. (mehrere Arten,VERSHED & MORGAN 1983), Messor bouvier{JACKSON et al.
1989b),Myrmicaspec. (mehrere ArtenVERSHED& MORGAN 1981, EVERSHED et al. 1982),
Pheidole pallidulanur bei kleinen Arbeitern, 1A et. al. 1988, bei denen es aber nicht als Spur-
Pheromon dient, S&MMEARTS & CAMMEARTS 1994) undl'etramorium caespitufATTYGALLE

& MORGAN 1983). Das 2,5-Dimethyl-3-ethylpyrazin wirkt bei den meisten untersuchten
Myrmicinen Uber Artgrenzen hinweg und fast immer allein als Spur-Pheromcws(N et al.
1989a, b).Manica rubidia erzeugt zwar zusatzlich noch 2,5-Dimethylpyrazin und
Trimethylpyrazin. Jedoch ist auch bei dieser Art nur das 2,5-Dimethyl-3-ethylpyrazin als Spur-
Pheromon wirksam (ATYGALLE et al. 1986). Lediglich fliretramorium caespiturist ein
spezielles Mischungsverhaltnis von 3:7 mit 2,5-Dimethylpyrazin artspezifisctyGALLE &
MORGAN 1984b). Einige Myrmicinen kommen auch ohne Pyrazine aus. Die
Blattschneiderameisé&cromyrmex subterraneus subterranelbienutzt zum Beispiel
hauptsachlich den heterocyclischen Ester Methyl-4-Methylpyrrol-2-Carboxylat, eine
Verbindung, die auch schon aus anderen Myrmicinen bekanntResget al. 1982). Eine
Beimischung von Pyrazinen verringert bei dieser Art die Wirkung ihres Spur-Pheromons
(DONASCIMENTO et al. 1994).

Andere Ameisen-Unterfamilien benutzen nach bisherigen Kenntnissen keine Alkylpyrazine als
Trail-Pheromone (HLLDOBLER & WILSON1991). Sie verwenden meist artspezifische Mixturen
oder Substanzen aus dem Hinterdarm oder aus Dufour-, Gift-, Pygidial-, Rectal-, Tibial- oder
Mandibeldriisen (BuM & HERMANN 1978, HOLLDOBLER & WILSON 1991). Ecitoninen und
Dorylinen enthalten langkettige Alkene, Alkohole und Ketone in ihren Dufour-Drisen
(OLDHAM et al. 1994b). Hochspezialisierte Dolichoderinen produzieren ihre Spur-Pheromone
in der Sternal-(Pavan)-Drilise {TAYGALLE & MORGAN 1985).

Haufiger als in anderen Drisen kommen Alkylpyrazine in den Mandibeldriisen vieler Ameisen
vor. Meist produziert nur eine der exokrinen Drisen Alkylpyrazine. Sie sind deshalb in den
Mandibeldriisen von Myrmicinen selten: Bisher sind nur zwei Falle bekamBEMIR et al.
(1982) entdeckten die sonst nicht Ubliche Verbindung 5-Methyl-3-n-propyl-2-(1-butenyl)-
pyrazin als Naturstoff ilAphenogaster rudisHOWARD et al. (1982) fanden das auch sonst
haufige 2,5-Dimethyl-3-isopentylpyrazin Wasmannia auropunctata

In den Mandibeldriisen der Vertreter anderer Unterfamilien kommen tblicherweise 2,5- und 2,6-
Dimethyl-3-alkylpyrazine vor. BeCalomyrmexspec. (Formicinae) fanderRBwWN & MOORE

(1979) ausschliel3lich 2,5-Dimethyl-3-alkylpyrazine: isopentyl-, (2-methylbutyl)- und
isobutylpyrazin. Andere Formicinen enthalten geringe Mengen des Isopentylpyrazins oder keine
Pyrazine (BROPHY et al. 1982). Ebenso sieht es bei der Unterfamilie Dolichoderinae aus: 2,5-
Dimethyl-3-ethyl-, -3-propyl- und -3-butylpyrazin beidomyrmex purpureug¢CAviILL et al.

1984) und -3-propyl- und -3-isopentylpyrazin bedomyrmex humiligCAviLL & HOUGHTON

1974 a, b). Fur die Myrmeciinae skiyrmecia gulosamit 2,5-Dimethyl-3-propylpyrazin
genannt (RoPHY& NELSON 1985). Auch unter den Ponerinen gibt es Arten mit ausschlief3lich
2,5-Dimethyl-3-alkylpyrazinen. Hierbei handelt es sich fast ausnahmslos um das -3-
isopentylpyrazin, beispielsweise @dontomachus hastatusd clarus (WHEELER & BLUM
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1973), Ponera pennsylvani¢caHypoponera opaciof{DUFFIELD et al. 1976),Mesoponera
castanea, Mesoponera castaneicqlesLES et al. 1984)Rhytidoponerapec. (mehrere Arten,
BROPHY et al. 1981, 1983) unDinoponera australiOLDHAM & MORGAN 1993). Andere
Ponerinen produzieren ausschliel3lich 2,6-Dimethyl-3-alkylpyrazine wie zum Beispiel
Odontomachus brunneu@VHEELER & BLuM 1973) undBrachyponera sennaarensis
(LONGHURSTet al. 1978), oder Gemische aus 2,5- und 2,6-Dimethyl-3-alkylpyrazine wie zum
Beispiel Anochetus sedilotund Odontomachus troglodytg6 ONGHURST et al. 1978). Bei
einigen Ponerinen wurden auch eine Reihe von Tetraalkylpyrazinen gefunden, zum Teil mit
Hydroxy- und Alkenylketten (ECLE et al. 1987, ELES et al. 1988, ObHAM et al. 1994a, ALES

et al. 1992)Paraponera clavathingegen kommt ohne Pyrazine aus. Ihr Mandibeldrisensekret
enthalt 4-Methyl-3-heptanon und das entsprechende Heptarr@nNN et al. 1984).

Unterdessen sind allein Gber 17 verschiedene Trialkylpyrazine aus den Mandibeldriisen von
mehr als 30 Formiciden-Arten bekanni@®@HY1989). Mit ganz wenigen Ausnahmen handelt

es sich um 2,5- oder 2,6-Dimethyl-3-alkylpyrazine mit einer mindestens 3 Kohlenstoffatome

umfassenden Alkylkette. Das Pyrazin hat damit mindestens die SummenfgHhind ., Qind

eine Massenzahl von 150. Bei 20 Arten kommt als wohl haufigstes Alkylpyrazin eines der 2,5-

Dimethyl-3-isopentylpyrazine vor, wenn auch nicht bei jeder Species als Hauptkomponente.

Bei anderen aculeaten Hymenopteren fanden sich Alkylpyrazine bisher ausschlief3lich in der
Mandibeldruse. Leider sind viele Untersuchungsergebnisse dadurch etwas unsicher, dal3 haufig
Extrakte des gesamten Kopfes verwendet wurden. Abgesehen von ganz speziellen Pyrazinen der
Ponerinae finden sich nahezu alle Trialkylpyrazine der Mandibeldriisen der Formicidae bei
vielen Vertretern der Spheciformes, Apiformes (Apoidea) und Vespoidea wieRerPHB

1989). Von der Uberfamilie Bethyloidea gibt es (noch?) keine Nachweise (Tab. 1). Ebenso wie
bei den Formiciden gibt es auch bei solitaren Hymenopteren Arten, in deren Mandibeldriisen
keine Pyrazine nachweisbar sin&EQGO et al. 1982).
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Uberfamilie Familie Anzahl der Arten Quellen

A |B |C [D

Apoidea Sphecidae 514 1 4 DUFFIELD et al. 1981
(Spheciformes) WHEELER et al. 1982
Crabronidae 1] 1 1 WEELER et al. 1982
Philanthidae 1( 1 1 BRG-KARLSON & TENGO
1980
Nyssonidae 41 1 4 | BRGKARLSON& TENGO
1980, WHEELER et al. 1982
Apoidea Anthophoridae| 2 | 2 2 gNGOet al. 1982
(Apiformes)
Vespoidea Tiphiidae 1 1 1 WEELER et al. 1982
Mutillidae 1 ]1 ? 1 neu
Eumenidae 14 13| 13 1d #AeTZ& BATRA 1980

WHEELER et al. 1982

Tabelle 1: Aculeate Hymenopteren mit Alkylpyrazinen im Mandibeldriisensekret (aul3er
Formicidae). Anzahl der Arten A - mit Alkylpyrazinen, B - davon mit 2,5-Dimethyl-3-
alkylpyrazinen, C - von A mit 2,6-Dimethyl-3-alkylpyrazinen und D - von B mit 2,5-Dimethyl-
3-isopentylpyrazinen.

Andere Insekten benutzen nach bisherigen Kenntnissen seltener Alkylpyrazine. In der
Rectaldrise und im Abdomen einiger Dipteren der Unterfamilien Dacinae und Tryteninae
fanden sich Methyl-, Trimethyl-, Tetramethyl- und 2,6-Dimethyl-3-ethylpyrazakgr et al.

1982, 1985). Fruchtfliegen der Familie Tephritidae verwenden 2-Methyl-6-vinylpyrazin als
Sexualpheromon (@MAN et al. 1987). Von einigen Lyciden (Coleoptera), Danaiden und
Zygaeniden (Lepidoptera) sind 2-Methoxy-3-alkylpyrazine bekanwmioft & BROWN 1981,
ROTHSCHILD et al. 1984, MOREet al. 1990).

Pyrazine werden oft als Warnstoffe bezeichnet. Wahrscheinlich haben sie neben den akustischen
und optischen Signalen aposematischen Charakter. Zumindest wirken Alkylpyrazine auf
Haushuhner (GILFORD et al. 1987) und auf Menschen nicht generell abstoRend. Alkylpyrazine
finden sich in Nahrungsmitteln wie zum Beispiel in KafferigBEL et al. 1971), in Portwein,

in gekochtem und gebratenem Fleisch, in KartoffelchigR{BrR 1984), und sie werden in
zunehmenden MalRe auch klnstlich zugesetzt, zum Beispiel in Tabakprodukten und
Tltensuppen. Das oben schon oft erwahnte 2,5-Dimethyl-3-ispentylpyrazin ist neben anderen
Pyrazinen Bestandteil von Kakaoprodukten.
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Besonders aufschluf3reich sind Versuche zu Geruchsschwellen, die an dunklem irischen Bier
vorgenommen wurden (MsA & SIZzEr 1973): Trialkylpyrazine (2,5- und 2,6-Dimethyl-3-
ethylpyrazin) werden schon ab 0,025 ppm bemerkt, eine fur Mikrosmaten Uberraschend geringe
Konzentration. Methylethyl- und Trimethylpyrazin missen schon in Konzentrationen von
einigen ppm vorkommen. Dimethyl- und Ethylpyrazin hat dann schon eine Geruchsschwelle in
der GrélRenordnung von 10 ppm. Pyrazin, Methylpyrazin, Tetramethyl- und 2,5-Diethyl-3,6-
dimethylpyrazin liegt bei 100 ppm und darUber. Geringfligig Ubertroffen wird die
Geruchsschwelle von 2,5- und 2,6-Dimethyl-3-isopentylpyrazin nur noch durch
Methoxypyrazine. Ahnlich geringe Geruchsschwellen haben auch verschiedene Vogelarten
gegenuber entsprechenden PyrazineveE@ & NELMS 1990). Bei solch geringen Schwellen

liegt die Vermutung nahe, dal3 insbesondere Methoxypyrazine und die 2,5- oder 2,6-Dimethyl-3-
alkylpyrazine als aposematische Signale fungieren konnen. Erste Versuche deuten in diese
Richtung. Eine Neophobie, wie sie zum Beispiel fur Haushihner gefunden wurde, kommt fir
die Dauer von wenigen Tagen ebenfalls in BetrachiLf&RD et al. 1987). Die gefundenen
Pyrazine sind wahrscheinlich besonders wirksam gegen Vogel und SaugRaéres
norvegicuslernt Pyrazingeriche sehr schnellaic et al. 1989). Auch viele Beuteltiere
vermeiden Nahrung aufzunehmen, die mit pyrazinhaltigen Mandibeldriisensekreten prapariert
wurden (BROUGH 1978, BROWN & MOORE 1979).

Als Repellent gegen Insekten scheinen Alkylpyrazine nicht zu wirken. In einem Falle wird im
Gegenteil davon berichtet, dalR Fruchtfliegeroéophilg von den bei bakterieller Fermentation
enstehenden Pyrazinen angelockt werdee @t al. 1995).

Uber Pyridine als Signalstoffe ist recht wenig bekannt. 3-Alkylpyridine wurden bisher in
MeeresschneckenHaminoea Cephalaspidea) als Pheromone gefundemiC et al. 1991,
SPINELLA et al. 1993). Landtiere benutzen Pyridine nach bisherigen Erkenntnissen selten.
Aufgrund der Unsicherheit dariiber, ob es sich bei der gefundenen neuen Substanz Gberhaupt um
ein Pyridin handelt, soll an dieser Stelle keine weitere Diskussion Uber Pyridine stattfinden.

5.2.4. Acetophenon

Schon RALES et al. (1980) fanden Acetophenon im MandibeldrisensekreDasymutilla
occidentalis allerdings in sehr kleiner Menge. Die von den Autoren noch mit einem
Fragezeichen versehene Entdeckung konnte nun zweifelsfrei flr einige andere Mutillidenarten
bestatigt werden. Acetophenon ist seit einiger Zeit bekannt aus der Sekretion adulter
Trichopteren (BTTNER et al. 1992) und einiger Coleopteren. Wahréaghrorychus bicolor
(Scolytidae, Coleoptera) und viele andere Borkenkafer den Stoff (zuséatzlich?) als
Aggregationspheromon benutzeroffNLE et al. 1987), dient er sicher hauptséchlich defensiven
Zwecken und gilt als wirksames Insektizid §DNER et al. 1992). Die Wirkung des
Acetophenons ist kaum schlechter als die kommerzieller Insektizide, und das trotz einer um
rund zwei Zehnerpotenzen niedriger liegenden Sattigungskonzentration.

Im Gegensatz zuasymutilla occidentalisenthalten die hier untersuchten Tiere, die mit
Acetophenon arbeiten, 4-Methyl-3-heptanon nur in kleineren Mengen. Beziglich der Wirkung
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gegen Formiciden hatte Acetophenon den Vorteil, dal3 es nach bisherigen Erkenntnissen kein
Alarmpheromon darstellt. Die Wirkung auf Wirbeltiere ist noch nicht genau bekannt. Auf
Menschen wirkt der in vielen Kosmetika und in nichtalkoholischen Nahrungs- und
GenuRmitteln verwendete Stoff zumindest augenreizend. Die Geruchsschwelle fiir Acetophenon
liegt fir Menschen immerhin noch bei 0,6 ppm.

5.2.5. Monoterpenoide

Die Hauptkomponente des Mandibeldriisensekret§ vogaspidia themisnd zweier weiterer

Arten ist mit einiger Wahrscheinlichkeit ein cyclisches Monoterpenoid. Der selbst fir Menschen
auffallig starke Geruch der Substanz legt die Vermutung nahe, dal3 es sich hier, wie bei den
Pyrazinen, um ein aposematisches Signal handeln kdnnte. Viele Monoterpenoide wirken jedoch
auch als Repellents gegen Insekten. Cyclische Monoterpene, wie zum BeiBpieh (2,6,6-
Trimethylbicyclo[3.1.1]hept-2-en), werden hauptsachlich von Termiten der Familie Termitidae,
aber auch von anderen Arthropoden benutztifWaN et al. 1990)Polyzonium rosalbunein
Diplopode der Ordnung Colobognatha, verwendet das Monoterpenoid 6,6-Dimethyl-2-
azaspiro[4,4]non-1-en gegen Ameisen und viele andere InsekienASOFF et al. 1975).

Selbst Cyclobutan-Verbindungen kommen bei Arthropoden vor. Die Citrus-Schmierlaus
Planococcus citrerzeugt beispielsweise 2,2-Dimethyl-3-isopropenylcyclobutanmethanolacetat
(CARLSEN & ODDEN 1984, L et al. 1995).

Ebenso wie im Falle des vermuteten Pyridins ist auch hier eine weitere Diskussion erst dann
sinnvoll, wenn die Identitat des gefundenen Stoffes feststeht. Dann erst kann geklart werden,
inwieweit es sich bei dieser Substanz tatsdchlich um den Verursacher des sehr markanten
Geruchs vonTrogaspidia themigandelt. Als Anhaltspunkt kann gelten, dal3 die gesuchte
Verbindung in der Lage ist, den Acetophenon-Geruch zu Uberdecken. Bei den gefundenen
Mengenverhéltnissen muf3 deshalb mit einer Geruchsschwelle weit unterhalb 1 ppm fir
Menschen gerechnet werden. Mdglicherweise sind ahnliche Verhéltnisse, wie bei den
Alkylpyrazinen zu erwarten. Dann ware eine neue Substanzklasse gefunden, die eine
aposematische Funktion haben dirfte.

5.3. Zusammenwirken optischer, mechanischer und chemischer Signale

Ein Zusammenwirken aposematischer optischer Signale mit chemischen Substanzen wird bei
Insekten sehr haufig beobachtetat4ELL 1985). Meist handelt es sich bei den gefundenen
chemischen Substanzen um Gifte, also um Bestandteile der sekundaren Abwehr. Wie schon am
Anfang ausgefuhrt, ist eine effektive sekundare Abwehr die Bedingung daflr, dal3 ein
aposematisches Signal entstehen und bestehen kann. Haufig wird dabei Ubersehen, dald
zusatzlich weitere chemische Substanzen als Allomone wirken kénnen. Sie missen dazu nicht
unbedingt aus anderen Drisen stammen. Moglich ist auch eine Mischung aus Gift und Allomon.

Der primaren Abwehr gegen ein breites Spektrum an Wirbeltieren kdnnen chemische
Substanzen nur dann dienen, wenn sie leichtfliichtig sind und auch von Mikrosmaten leicht
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wahrnehmbar sind. Aus diesem Grunde haben viele Pyrazine mit gro3er Sicherheit eine
aposematische Funktion (&FORD et al. 1987, GILFORD 1989, ROTHSCHILD 1989,
WOOLFSON& ROTHSCHILD 1990, DETTNER& LIEPERT 1994). Ihre Bedeutung wird selbst von
Vogeln leicht erlernt. Es existiert dariber hinaus ein angeborenes Meideverhalten bei
HaushihnernGallus gallus domesticiisdas ausgeldst wird, wenn Pyrazine zusammen mit den
Farben Rot oder Gelb geboten werdeoWR & GUILFORD 1996). Hier handelt es sich folglich

um ein bimodales Signal aus einer optischen und einer chemischen Komponente, das auch von
den meisten Mutilliden aufgrund ihrer Farbung genutzt werden kdnnte.

Auch ein Zusammenwirken chemischer Substanzen mit akustischen Signalen ist bekannt
(EIsNER 1980). Hier wird den akustischen Signalen meist ebenfalls eine aposematische Funktion
zugeschrieben. Haufig zu finden sind aposematische Stridulationen bei Coleopteren in
Verbindung mit Sekretionen aus den Pygidialdriisen, zum Beispiel bei Tenbrionisiesr(&

al. 1974, ALsoprp 1978) und bei Carabideklgphrug (BAUER 1976). Zu nennen sind hier
naturlich auch die BombardierkafdBrachynus StenaptinusCarabidae), deren akustisches
Signal durch eine chemische Reaktion hervorgerufen wirdNER 1980). Ob die mit
akustischen Signalen verbundenen chemischen Sekretionen zuséatzlich eine aposematische
Fuktion haben, ist bisher nicht geklart. Bei Formiciden zumindest scheinen sich die
Anwesenheit von Pyrazinen im Mandibeldrisensekret und die Fahigkeit zum Erzeugen
akustischer Signale weitgehend gegenseitig auszuschliel3en.

Mutilliden sind aufgrund ihrer ausgezeichneten sekundaren Abwehr pradestiniert fur die
Evolution einer grof3en Bandbreite an aposematischen Signalen. Die untersuchten Vertreter der
Unterfamilie Mutillinae nutzen offenbar drei verschiedene Signalmodi: optische, akustische und
chemische aposematische Signale. Letztere sind bei einer Mutillinenart Alkypyrazine, bei
anderen Arten leichtfliichtige und ebenfalls auffallig riechende Monoterpenoide. Unklar bleibt,
weshalb es multimodale Signale sein missen. Es kdnnte sich hierbei um eine Signalverstarkung,
um eine zur Erhéhung der Sicherheit eingefiihrte Redundanz (backup) oder um eine Mal3hahme
zur VergrolRerung der Bandbreite der zu erfassenden Pradatoren handeln. Ungeklart muf3 auch
bleiben, weshalb die untersuchten Vertreter der Unterfamilie Sphaerothalminae hauptsachlich
wesentlich schlechter wahrnehmbare Ketone und Alkohole in ihren chemischen Sekreten
verwenden, dafir aber im Gegensatz zu den Mutillinen mindestens zwei voneinander
verschiedene akustische Signale erzeugen kdnnen.
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6. Schlul}

Mutilliden sind fur die Untersuchung von Abwehrstrategien eine sehr geeignete Insektenfamilie.
Durch die effektive sekundare Abwehr konnten sich bei den Vertretern dieser Familie viele
primare Abwehrmechanismen, insbesondere aposematische Signale entwickeln. Die an
Mutilliden gewonnenen Erkenntnisse sind jedoch nicht auf die untersuchten Tiere beschrankt,
sondern sie konnen zur Klarung vieler anderer Fragen herangezogen werden. Viele der
gefundenen Signale werden beispielsweise auch von sozialen Insekten verwendet. An den
solitdren und nicht in groRen Gruppen auftretenden Mutilliden wird klar, daf diese Signale auch
gleichzeitig artfremden Empfangern gelten kdnnen. Signale, die heute bei sozialen Insekten als
Alarmsignale wirken, waren moglicherweise schon vor der Entwicklung von sozialem Verhalten
vorhanden.

Die verwendeten Versuchstiere sind ein gutes Beispiel daftir, dal’ sich Aposematismen auch in
Individualselektion herausbilden kénnen, obwohl es Uber diese Mdglichkeit kontroverse
Meinungen gibt (GILFORD 1990a, 1990b). Zu diesem Zweck sind die weiblichen Mutilliden
sehr langlebig, mechanisch sehr stabil und kénnen mit einem hochentwickelten Stechapparat ein
sehr schmerzhaftes Gift injizieren. Es konnte gezeigt werden, daf3 Mutilliden auf3erdem
Strukturen besitzen, die das Zusammendriicken des Abdomens und das Eindringen eines
Wehrstachels erschweren.

Ein Nachteil beim Einsatz der Mutilliden als Versuchstier oder in der angewandten Entomologie
ist in den Problemen bei der Aufzucht zu sehen. Wenn die Wirte Uberhaupt bekannt sind, dann
ist schon deren Zucht oft dadurch erschwert, dal3 meist gréRere Volumina zum freien Flug und
die entsprechende Nahrung vorhanden sein missen.

Trotz der Unterschiede zwischen den Vertretern der beiden gré3ten Unterfamilien haben die
akustischen aposematischen Signale einen typischen Aufbau, der insbesondere durch ein breites
Frequenzspektrum charakterisiert ist. Sowohl theoretisch als auch durch Messungen konnte
gezeigt werden, wie es mdoglich ist, solche Signale mit einem Stridulationsorgan zu erzeugen.
Da viele Arthropoden mit &hnlichen Organen ausgeristet sind, lassen sich einige der
gewonnenen Erkenntnisse auf ein breites Artenspektrum erweitern. Zur Bestimmung der
mechanischen Eigenschaften und zur Messung der Geschwindigkeit und Richtung der
Bewegungen wahrend der Stridulation ist in vielen Fallen eine Registrierung des Schalls
ausreichend. Die Adapted-Optimal-Kernel-Methode nach Baraniuk & Jones und die Cepstrum-
Transformation haben sich als sehr geeignete Methoden fir die Schallanalyse von Signalen
erwiesen, die mit Stridulationsorganen ohne Resonanzkorper erzeugt werden. Eine Abschatzung
der Starke der Vibrationen ist ebenfalls méglich. Die bei der Stridulation erzeugt Andruckkraft
laRt sich am lebenden Tier mit Hilfe eines Laservibrometers messen. Der Andruck muf3 zur
Produktion hérbaren Schalls sehr hoch sein. Dabei entstehen mechanische Belastungen, die auf
ein, im Verhaltnis zum Rillenabstand, sehr breites Stridulationsorgan verteilt werden missen.
Anderenfalls kdme es zu einer mechanischen Zerstérung der Struktur der Schrillflache.
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Die Verwendung von Alkylpyrazinen im Mandibeldrisensekret einer der Arten ist fur
Mutilliden neu. Hier handelt es sich wahrscheinlich um eine Komponente mit ebenfalls
aposematischer Funktion. Uberraschend ist die groBe Anzahl an Pyrazinen mit unterschiedlich
langen Alkylketten und das Auftreten von zwei Stellungsisomeren in nahezu gleichhoher
Konzentration. Neben den Alkylpyrazinen existiert bei anderen Arten noch ein weiterer starker
Duftstoff, vermutlich ein Monoterpenoid, der ebenfalls eine aposematische Funktion gegen
Vogel und Sauger haben koénnten. In den Sekretgemischen finden sich dartber hinaus
Substanzen, die als Repellents gegen Arthropoden oder Reptilien bzw. als Insektizide bekannt
sind. Das Zusammenwirken der einzelnen chemischen Komponenten vergréf3ert folglich die
Zahl der moglichen Empfanger. Aus welchem Grunde multimodale Signale verwendet werden,
kann noch nicht abschlieRend geklart werden. Forschungen hierliber setzen eine genaue
Kenntnis und die Méglichkeit der definierten synthetischen Produktion der entsprechenden
akustischen und chemischen Signale voraus. Die hier erfolgte Aufklarung der Signalstrukturen
ist eine wichtige Vorraussetzung dafur.
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7. Zusammenfassung

Zur Abwehr von Pradatoren setzen Mutilliden viele Strategien ein. Fir die primare Abwehr, die
den Pradator auf Distanz halten soll, werden hauptsachlich aposematische Signale eingesetzt.
Die akustischen und die chemischen Signale wirken bei weiblichen Mutilliden parallel zu den
bekannten optischen Signalen. In der Arbeit wurden die akustischen und optischen Signale von
bis zu 19 Arten aus Europa, Afrika und Stidamerika analysiert und miteinander verglichen. Die
Informationen aus der umfangreichen Literatur zur Biologie, zur Systematik, zur Geschichte der
Mutillidenforschung und zu kulturellen und angewandten Aspekten wurden im Kapitel Uber die
Versuchstiere zusammengestellt und kritisch gewertet.

Die akustischen Signale haben ein breites Frequenzspektrum, sind kurz und werden
unregelmafiig wiederholt. Einige Unterfamilien unterscheiden sich in den Zeitmustern der Laute.
Die Lauterzeugung erfolgt Gber ein Stridulationsorgan mit breiter Schrillflache, aber ohne
Resonanzstrukturen. Die wahrend der Stridulation entstehenden Vibrationen wurden mit einem
Laservibrometer gemessen. Aus den Vibrationsbewegungen lieRen sich das Schallspektrum und
die Schallintensitat vorausberechnen.

Praktische Messungen zeigten, dal3 sich die Cepstrum-Analyse und die Methode der
Frequenzabbildung nach Baraniuk & Jones fur die Analyse der Schallsignale besonders eignen.
Daruber hinaus konnte tiber mechanische Verformungen die wahrend der Stridulation von den
Muskeln aufgebrachte Kraft gemessen werden. Die GroRe der gemessenen Kraft ist durch
anatomischen Befunde abgesichert. Abschatzungen zeigten, dal’3 die enormen mechanischen
Belastungen der Feinstruktur des Stridulationsorgans der Grund sind fur die im Verhaltnis zum
Rillenabstand extreme Breite der Schrillflache. Die Methode zur Messung der im
Stridulationsorgan wirkenden Krafte war eine Eigenentwicklung fur die vorliegende
Untersuchung. AuRerdem wurde ein von Baraniuk & Jones zur Verfigung gestelltes Programm
so modifiziert, dal3 es nun fir Schallanalysen auf einem Ublichen Computer genutzt werden
kann.

Als chemische aposematische Signale kommen nur leichtfliichtige Substanzen in Frage, welche
sich nur in den Mandibeldrisensekreten fanden. Neben der fir Mutilliden bekannten Substanz
4-Methyl-3-heptanon benutzt eine Species Alkylpyrazine, die moglicherweise aposematisch
wirken. Bei anderen Mutillidenarten wurde dagegen das als Insektizid und Repellent wirkende
Acetophenon gefunden. Die stark duftenden Sekrete dreier afrikanischer Species enthielten
einen vollig neuen Naturstoff, der ebenfalls eine aposematische Funktion haben kénnte.

Zur Entwicklung aposematischer Signale ist eine effektive sekundare Abwehr eine wichtige
Voraussetzung. Hierz zahlen unter anderem die hohe Bruchfestigkeit und der schmerzhafte
Stich. Untersuchungen zu Anatomie des Abdomens zeigten neue, bisher nicht bekannte passive
Schutzmechanismen. Besonders hervorzuheben ist die feste Verbindung von Tergiten und
Sterniten. Zusatzlich zu Verwachsungen fanden sich hier sehr stabile Strukturen, die aus
dorsoventralen Muskeln entstanden sind.
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Veresterungen,

Herrn Dr. Hans-Wolfgang Helb, Universtat Kaiserslautern, und Herrn Matthias Helb,
Universitat Erlangen, flr den Lebendfang der sidamerikanischen Tiere,
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Herrn Dr. Klaus-Gerhard Heller und Frau Marianne Volleth, Universitat Erlangen, fur
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Herrn Dr. Gerhard Krammer, Haarmann & Reimer GmbH (Bayer AG) Holzminden, fur
die Uberlassung einiger Naturstoff-Proben,

Herrn Michael Kuhlmann, Ahlen, fir die freundliche Uberlassung zahlreicher Tiere aus
Malaise-Fangen und von seiner Namibia-Exkursion,

Frau Dr. Ute Lechner, Institut fir Mikrobiologie unserer Universitat, fur die
Unterstitzung bei den nétigen Hydrierungen,

Herrn Dr. Peter Lindemann, Institut fir Pharmazeutische Biologie unserer Universitét,
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an den Mandibeldriisen der afrikanischen Tiere,

Herrn Dr. Gunther Marx, Institut fur Tierzucht und Tierverhalten Mariensee,
Aul3enstelle Merbitz, fur die Kalibrierung der Mikrofontechnik,

Herrn Jens Meyer, damals Institut fir Zoologie der Universitat Gottingen, fur die
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dem Leiter unseres Lehrstuhls, Herrn Prof. Dr. Gerald Moritz, fur die Férderung der
Arbeit, die groRzugig geschaffenen Freiraume, die Bereitstellung von Haushaltsmitteln,
und fur die Moglichkeit, umfangreiche optische und elektronenmikroskopische Technik
nutzen zu dirfen,

Herrn Horst Neugebauer, Verkehrs- und Kulturamt der Stadt Kronenberg im Taunus, fir
Hinweise und die Uberlassung eines Buches tiber Johann Ludwig Christ,

Herrn Dr. Werner Ockels, Firma Spectral Service Koln, fur die Hilfe bei der
Interpretation eines Massenspektrums,

Herrn Dr. Bgrge PetersdnZoologisches Museum der Universitat Kopenhagen, fir die
Determination einiger der griechischen Arten,

Herrn Dr. Matthias Petzold, Fraunhofer Institut fir Werkstoffmechanik, Aussenstelle
Halle, fur die Messungen am dynamischen Ultramikrohartetester,

Herrn Dr. Juirgen Schmidt, Institut fur Pflanzenbiochemie Halle, fir die Beratung bei der
Interpretation der Massenspektren und fur die Méglichkeit, seine Datenbanken nutzen zu
duarfen,
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- Herrn Dr. Marcus Schneider, Marketing Fragrances, Firma Henkel Dusseldorf, fur die
Uberlassung einer Referenzprobe fir die Massenspektrometrie,

- meinem Kollegen Herrn Dr. Gerd Schreiter fur die Hilfe bei der Losung zahlreicher
Computer-Probleme und fir die Entlastung beim Aufbau und bei der Wartung der haus-
und fachbereichsinternen Netzwerke,

- Herrn Eric Seewald, University of British Columbia, Department of Wood Science, fir
die Uberlassung seltener Terpenoide,

- meinem Kollegen Herrn Dr. Karsten Seidelmann fur die Praparationsarbeiten um die
Anatomie der Muskulatur und die Mithilfe bei den Untersuchungen zum Verhalten von
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- Herrn Mirko Wahab, Institut fir Physikalische Chemie unserer Universitat, fur die
Uberlassung selbstgeschriebener Programme zur raumlichen Darstellung von
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Fur fruchtbringende Diskussionen sei allen oben aufgefuhrten Personen, meinen Kollegen in
Halle und dartber hinaus folgenden Herren gedankt: Prof. Dr. Drs. h.c. Franz Huber und Dr.
Hans-Ulrich Kleindienst, Max-Planck-Institut fiir Verhaltensphysiologie Seewiesen, Dr. Jirgen
Lindau, Institut fir physikalische Chemie unserer Universitat, Prof. Dr. Jlirgen Tautz,
Biozentrum der Universitat Wirzburg und Dr. Wolfgang Weil3flog von der Max-Planck-
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Bernsteinfunden kamen von Herrn Dr. Rolf Keilbach, Universitat Greifswald, und von Herrn
Dr. Schlee, Staatliches Museum fiir Naturkunde Stuttgart.

Weitere Anregungen und insbesondere wichtige Hinweise Uber Bezugsquellen seltener
Chemikalien erhielt ich durch viele bekannte und unbekannte Mitglieder folgender Listserver
aus dem Internet:

biacoustics-l@cornell.edu
chemecol@igm.unicamp.br
entomo-l@listserv.uoguelph.ca
insectphysiol@listserv.ksu.edu
parahym@mailbase.ac.uk

Gleichzeitig sei auch den Betreibern dieser Listserver herzlich gedankt: Dave Mellinger, USA,
Clecio Fernando Klitzke und Pedro A. M. Vazquez, Brasilien, Peter Kevan, Kanada, Sonny
Ramamswamy, USA, und John Noyes und John LaSalle, GroR3britannien. Ohne deren
zeitaufwendigen und selbstlosen Einsatz bei der Durchsetzung der Netiquette, dem Fernhalten
ausufernder Werbung und der Moderation wiirden diese wertvollen Bestandteile des Internets
nicht existieren.
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Fur Mutilliden-Einzelfange danke ich dariber hinaus den entsprechenden Studenten, Freunden
und Kollegen aus Erlangen und Halle, meinen beiden Kindern Claudia und Matthias, und
meiner Frau Christine. Letztendlich schulde ich all den fleiRigen Familienangehdrigen und
Kollegen Dank, die sich um die Korrektur des Textes bemuiht haben, insbesondere unserer
Dokumentaristin Karin Leiding.
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10. Abktrzungen und Formelzeichen

Formelzeichen [MalReinheit]

m m
o

Parameter in der AOK-TFR
Dehnung [1]

Bruchdehnung [1]

Streckgrenze [1]

Kreisfrequenz (alternative Variable)'[s
Wellenlange (c¥) [m]

Dichte (Luft etwa 1,3 kg ) [kg m?]
mechanische Zugspannung [Nfjm
Hilfsfunktion in der AOK-TFR
Zeitverschiebung, Quefrency [s]
Kernfunktion

malfieinheitslose Variable
Kreisfrequenz (2f) [s]

Faktor im Linienspektrum zur n-ten Harmonischen
Flache [n]

Schallgeschwindigkeit (Luft etwa 340 M) $m s]
Cepstrum

Cohens allgemeine Frequenzabbildung
Elastizitatsmodul [N rf

Frequenz [Hz]

Fensterfunktion

Schallintensitat [W

Bezugsschallintensitat (t0W m?) [W m?]
Besselsche Funktion erster Art erster Ordnung
Wellenzahl ¢ ¢*) [m™]

absoluter Schalldruckpegel (10 Ig ¢J)JdB]
Laufvariable, ganzzahlig

Schalleistung [W]

Leistungsspektrum

Spektrogrammfunktion, Sonagrammfunktion
Radius [m]

Autokorrelationsfunktion

Zeitfunktion, unter Umstanden komplex
Zeitfunktion, zu s(t) konjugiert komplex
Spektrum

Zeit [s]

Pulsbreite des Rechteckpulses [s]

Periode (f) [s]

Zeit (alternative Variable) [s]
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v(t) Geschwindigkeit [m§

Vo Geschwindigkeitsamplitude des Rechetckpulsesm s

Vst Effektivgeschwindigkeit (Quadratwurzel aus dem Integral UBginv s’]
W, Schallstrahlungsresistanz [kg, &V & m?]

W(t,w) Wigner-Verteilung

Abkirzungen

AOK Adapted Optimal Kernel (Angepal3ter optimaler Kern)
ATRAC Adaptive Transform Acoustic Coding

CD Compact Disk

CP Critical Point

DFT Discrete Fourier Transform

FFT Fast Fourier Transform

FTP File Transfer Protocol

GC Gas Chromatograph

MD Minidisk

MS Mass Spectrometer

NIST National Institute of Standards and Technology

TFR Time-Frequency Representation (Zeit-Frequenz-Abbildung)
TGA Targa (File-Format fiir Rasterbilder)

WAV Wave (Windows-File-Format fur Schall)
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