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Abstract 

 

 

 

The fascinating navigation behaviour of insects has engaged scientists for several decades – particularly 

in the model organism Cataglyphis. Cataglyphis desert ants are famous for their fascinating navigational 

performance. They are able to navigate by means of path integration as a sort of vector navigation. For 

this purpose, they integrate angels steered and distances travelled of individual path segments to integrate 

a home vector. This allows the animals at any time of their outbound run to return directly to their nest. 

The heading direction is determined predominantly by the polarization pattern of the sky as a celestial 

compass cue. To estimate the distance, two parameters are known that are essential for path integration – 

the optic flow and the stride integrator that accounts for stride number and the respective length. Contrary 

to the well-studied compass cue, the cue that provides the path integrator with distance information is still 

not fully understood. Nonetheless, locomotion is a fundament of distance estimation while integrating a 

path. Besides, a reduction of the time spent outside the nest is indispensable for survival while foraging in 

the extreme and unpredictable biotope of the desert. Fast locomotion of these long-legged desert ants thus 

prevents them from becoming a victim of heat stress or enemies. 

In the first part of this thesis (Kapitel 3) we present a newly improved spherical treadmill developed 

by Dr. Hansjürgen Dahmen, Tübingen. This spherical treadmill allows us to study complex naturalistic 

orientation behaviour in tethered animals in the laboratory and outdoors in the field. The spherical 

treadmill detects the motion of the animal via optical mouse sensors equipped with long focal-length 

lenses. We have also implemented an optimized form of tethering which allows the animals to adjust their 

body posture and to freely rotate around their yaw axis.  This enables the treadmill to function as a natural 

closed loop system.  

Cataglyphis desert ants, a model system for navigation research, were challenged to perform a navigation 

task on the spherical treadmill in the laboratory and in the field. We can show that the ants are able to 

perform a complex behaviour like path integration on the spherical treadmill set-up which does not differ 

significantly from the open field experiments. This does not only emphasizes the functionality of our 

improved system but in particular proves that we are for the first time able to analyse the desert ants’ 

navigation behaviour spatially and temporally in very high resolution and along the entire walking 

trajectory (most runs are longer than 30m). The improved spherical treadmill system will be of broad 

interest, not just to the navigational communities, but to those interested in studying complex naturalistic 

behaviour in a sophisticated, detailed and more controllable way. In the case of navigation research in 

Cataglyphis ants, our quite simple set-up is a breakthrough that enables us to study navigation and all 

sorts of complex interactions such as panoramic vision, landmark navigation, the use of local and global 
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vectors and also the much disputed use of cognitive maps in a highly controlled way. This is a further step 

towards the understanding of the fascinating navigation behaviour of these ants. 

The second part of this thesis (Kapitel 4-6) deals with the locomotion and inter-leg coordination of 

Cataglyphis ants as a fundament of distance estimation while integrating a path. Since the stride 

integrator is apposed to be the major source for errors occurring during path integration, a detailed 

analysis of the robust but flexible locomotion and the inter-leg coordination along the entire speed range 

is required.  

Usually, during forward locomotion (Kapitel 4) the Cataglyphis fortis ants use tripod coordination 

almost over the entire speed range – only during slow walks, we observed that ants occasionally deviated 

from tripodal leg coupling. To gain high-speed, the ants commonly increase stride frequency, but mainly 

stride length, even above their morphological limits. This is possible because the ants perform aerial 

phases (complete loss of ground contact) when stride frequency reaches its maximum. Tripods and thus 

stride length proved to be highly constant spatial entities. Thus, the spatiotemporal constancy of this gait 

pattern may be a general feature used in fast-running desert ants to gauge distances. Tripod as most 

sufficient mode of walking may reduce odometric errors arising from the iterative process of path 

integration. 

In contrast to this tripod coordination, we observed for the first time backward walking Cataglyphis 

desert ants (Kapitel 5) dragging a heavy food load with rearward locomotion as a natural common 

behaviour, where each leg acted on its own. The range of flexibility with respect to the ant’s inter-leg 

coordination increased. Additionally, the ants improved their stability while dragging heavy food items, 

because more than three legs touched the ground and therefor fulfil wobbly movement. In a follow-up 

paper Pfeffer and Wittlinger (Pfeffer and Wittlinger, 2016) were able to show that the navigational 

performance of forward and backward walking ants back to the nest does not differ significantly in 

length. It can thus be concluded that each leg contributes independently to a total distance value for path 

integration and does not rely on a fairly constant stride pattern. The pedometer most likely remains 

unaffected by the irregular inter-leg coordination during slow walking speeds and the reversal of the 

environment cues.  

The last part of the thesis investigates the Saharan silver ant Cataglyphis bombycina that lives in sand 

dune habitat (Kapitel 6). These ants are the fastest Cataglyphis desert ant species reaching speeds of up to 

1 ms
-1

 (100 body length per second). We wanted to examine how these ants are able to achieve such high 

walking speeds although they have relatively shorter legs than other Cataglyphis species. Like 

Cataglyphis fortis they use tripod coordination across the entire walking speed range. Stride length and 

the stride amplitude increase linearly with walking speed, whereas the stride frequency levels off at a 

maximum of around 40 Hz. Interestingly Cataglyphis bombycina show aerial phases already at speeds of 

120 mms
-1

 long before they reach a frequency plateau at a walking speed of 300 mms
-1

. The ants seem 

well-adapted to their ecological niche, therefore, reducing stance phase to a minimum of 7 ms and lifting 

all three legs of one tripod off the ground simultaneously, might prevent them from sinking in the loose 

sand and allow them to gain higher walking speeds and economical foraging trip. 
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1.1 Die Wüstenameise der Gattung Cataglyphis 

 

 

 

Bereits im Jahr 1850 wurde die langbeinige Wüstenameise als „auffälligste Erscheinung der 

Insektenfauna altweltlicher Trockengebiete“ (Foerster, 1850) beschrieben. Als Bewohner ausgetrockneter 

Sand-und Steinböden sind sie in vorder- und zentralasiatischen und nordafrikanischen Gebieten zu finden 

(Wehner, 1983; Lenoir et al., 2009). Ihr arabischer Name heißt übersetzt „Dieb des 

Kochtopfs“ (Harkness und Wehner, 1977). Es ist somit wohl schon lange bekannt, dass diese Tiere sehr 

gezielt ihre Futterquelle ausbeuten können. Die Cataglyphis Wüstenameisen sind dabei ausschließlich 

solitäre Futtersammler (Dietrich und Wehner, 2003). Bei hohen Temperaturen suchen die tagaktiven 

Aasfresser den Wüstenboden nach Futter ab, denn die Ameisen ernähren sich hauptsächlich von anderen 

dem Hitzetod erlegenen Insekten (Wehner, 1983; Wehner und Wehner, 2011). Besonders ist zudem, dass 

sie keine Pheromonspuren nutzen, um Wege zu Futterquellen anzuzeigen oder andere Ameisen zu 

rekrutieren – diese flüchtigen Verbindungen würden aufgrund der heißen Temperarturen schnell 

verdampfen oder bei Anheftung an lose Sandkörner vom Wind verweht werden (Ruano et al., 2000). Da 

außerdem die toten Insekten klein sind und die Futterdichte gering ist, schließt dies die Notwendigkeit 

von Pheromonspuren und die Kooperation mehrerer Arbeiterrinnen aus (Wolf und Wehner, 2000). Durch 

ihre extrem langen Beine vergrößern sie zum einen den Abstand zum Boden (Lenoir et al., 2009), zum 

anderen sind sie so zu enorm hohen Laufgeschwindigkeiten fähig, welche wiederum eine kühlende 

Luftströmung produzieren (Konvektion), die es den Tieren erlaubt selbst bei extremen Temperaturen 

aktiv zu sein (Sommer und Wehner, 2012).  

Als thermophile Sammler gehören die Tiere zu den thermotolerantesten Ameisenarten (Cerdá und 

Retana, 2000; Wehner, 2003). Sie furagieren zu den heißesten Zeiten des Tages. Dabei können sie 

Temperaturen wiederstehen, die in Bodennähe im Sommer bis zu 50° Celsius betragen (Gehring und 

Wehner, 1955). Im Laufe der Evolution haben diese erstaunlichen Tiere mehrere Anpassungen an ihren 

heißen und trockenen Lebensraum entwickelt, denn sie zeigen sowohl physiologische, morphologische- 

und ethologische Anpassungen (Wehner et al, 1992, Shi et al., 2016). Besonders sind, neben den extrem 

langen Beinen und der Hitzetoleranz durch Hitzeschockproteine (Gehring und Wehner, 1995) aber vor 

allem die beeindruckenden Navigationsleistungen der Tiere. Das Überleben jedes Tieres hängt von einem 

Minimieren der Aufenthaltsdauer außerhalb des Nestes ab. Die Tiere können sich in dem 
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landmarkenarmen Steppen- und Wüstengelände hunderte von Metern weit weg von ihrem unterirdischen 

Nestern entfernen (Wehner, 1983), auf verschlungenen Wegen nach Beute jagen und am Ende doch 

zielgerichtet und geradlinig ihre unscheinbare, kleine Nestöffnung, welche nur ein kleines 1-2 cm großes 

Loch im Sandboden darstellt, ansteuern (Wehner 1981). Wird ein Tier nach dem Heimlauf am 

Nesteingang abgefangen und im freien Feld wiederum frei gelassen, so ist sie hoffnungslos verloren und 

findet nicht mehr heim. Denn sie ist zu jedem Zeitpunkt ihres Auslaufes mit einer Art unsichtbarem 

Ariadne-Faden an den Ausgangspunkt, das Nest, gekoppelt (Wehner und Wehner, 1990). Über eine 

Summation von Teilvektoren von Richtung und Distanz ist sie stets über ihre relative Lage zum 

Ausgangspunkt informiert (Drapser et al., 1960). Diese bemerkenswerte Heimlauffähigkeit minimiert die 

Aufenthaltsdauer außerhalb des Nestes drastisch und nennt sich Wegintegration (engl: path integration) 

(siehe dazu Kapitel 1.2) (Mittelstaedt, 1983; Müller und Wehner, 1988, Wehner und Srinivasan, 2003).  

 

Die Versuchstiere Cataglyphis bicolor, Cataglyphis fortis, Cataglyphis bombycina und ihr Habitat 

Diese erstaunliche Navigationsleistung der Wegintegration, wie sie erstmals bei Bienen entdeckt wurde 

(von Frisch, 1950), wurde bei den Cataglyphis Ameisen zuerst bei Cataglyphis bicolor (FABRICIUS, 

1793) erforscht (Wehner und Menzel, 1969). Das Habitat von Cataglyphis bicolor liegt in ariden 

Gebieten Nordafrikas, Südeuropas, Asien und dem Vorderen und Mittleren Orient. Sie bevorzugen 

mikroklimatisch betrachtet eher feuchtere Standorte (Dietrich und Wehner, 2003). Die Tiere haben eine 

Alitrunklänge von 2.1-4.95 mm (berechnet nach Sommer und Wehner, 2012). Sie leben monogyn (eine 

Königin) und polydom (mehrere unterirdische Nester). Die Kolonie besteht folglich aus einem Hauptnest, 

mit Königin, und mehreren Satellitennestern (Dillier und Wehner, 2004). Dazwischen findet ein reger 

Austausch von Eiern, Larven, Puppen, Futter und auch von Arbeiterinnen statt (für den Transport von 

Arbeiterinnen möchte ich hier auch auf Pfeffer und Wittlinger, 2016 verweisen).  

Aufgrund der verhältnismäßig struktur- und 

objektreichen Umgebung rückte später auch 

Cataglyphis fortis (FOREL, 1902) in den Fokus der 

Forschung (u.a. Wehner 1983). Denn Cataglyphis 

fortis (siehe Abb. 1) bewohnt ausschließlich die 

lebensfeindlichen salzigen Chotts (Salzseen, die im 

Sommer austrocknen) und Sebkkhas (abflusslose 

flache Becken) in Tunesien und Nordalgerien, die in 

den Wintermonaten regelmäßig mit Meer- oder 

Süßwasser überflutet werden. Diese häufig ebene, 

struktur- und objektarme Umgebung eignet sich 

hervorragend für Beobachtungen und Versuche, in 

der die Tiere in Hinblick auf die Navigation unter 

extremen Bedingungen agieren müssen. Auch 

Cataglyphis fortis ist monogyn. Die Tiere haben bei einer Alitrunklänge von 1.86 – 3.54 mm (berechnet 

nach Sommer und Wehner, 2012) eine Körpergröße von durchschnittlich 5.5-9.6 mm (Wehner, 1983; 

Abb. 1: Cataglyphis fortis bei Menzel Chaker,  

Tunesien; Foto: Verena L. Wahl 
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Knaden und Wehner, 2003). Im Gegensatz zu Cataglyphis bicolor bewohnen sie aber nur ein Nest 

(monodom), welches mehrjährig ist. Als Bewohner dieser nur saisonal nutzbaren Umgebung, die dazu 

noch landmarkenarm ist, müssen die Ameisen ihre Futtersuche dahingehend optimieren, dass sie den 

größten Erfolg aus den einzelnen Ausläufen ziehen können (Wehner, 1983). Daher ist ihre hohe 

Suchmotivation und zudem ihre individuelle Navigation ideal für Verhaltensforscher.  

Die Sammlerinnen von Cataglyphis bicolor und Cataglyphis fortis passen ihre Exkursionen außerhalb 

des Nestes an die tageszeitlichen Temperaturen an. Ist eine gewisse Temperatur erreicht, so verlassen sie 

ihr Nest, um die Suche zu beginnen. Bei zu hohen Temperaturen, meist in der Mittagszeit, ziehen sich die 

Tiere in ihr kühleres Nest zurück (Harkness und Wehner, 1977; Knaden und Wehner, 2005a).  

Anders ist dies bei Cataglyphis bombycina (ROGER, 1859), denn diese Art der Cataglyphis 

Wüstenameisen furagiert bei Temperaturen über 45°C zur heißesten Zeit des Tages (Wehner et al., 1992; 

Review von Wehner, 1987). Sie bewohnt 

die sehr heißen Dünengebiete der Sahara, 

der Sinai und der arabischen Peninsula 

Wüste. Diese Tiere zeigen eine 

Belastungsgrenze mit einem Temperatur-

maximum von bis zu 53.6 ± 0.8 °C. Somit 

gehören sie, neben Cataglyphis bicolor mit 

55.1 ± 0.8 °C, zu den hitzetolerantesten 

Landlebewesen (Gehring und Wehner, 

1995). An ihrer silbern glitzernden 

Erscheinung mitten in den Sanddünen ist 

diese Cataglyphis Art eindeutig zu 

erkennen. Ein dichtes, silberfarbenes 

Haarkleid stellt dabei eine Anpassung an die Hitze dar, denn so können die Tiere infrarote Strahlung 

abhalten und das Aufheizen des Körpers minimieren (Willot et al., 2016; Shi et al., 2015). Cataglyphis 

bombycina bewohnt große Nester mit einer sehr großen Anzahl an Individuen und mehreren Eingängen, 

welche mehrere Meter voneinander verteilt sind (Molet et al., 2014). Sie stellen die einzige Cataglyphis-

Art mit Soldaten dar, welche bei einer Störung des Nestes mit gespreizten Mandibeln herauskommen und 

beißen (Délye, 1957; Lenoir et al., 2009). Als eine weitere Strategie für die Effizienz des Heimlaufens 

und die Verringerung der Aufenthaltsdauer in den heißen und lebensfeindlichen Sanddünen stehen meist 

fünf bis zehn Arbeiterinnen regungslos (landmarkengleich) oder grabend um die Nestöffnung herum 

(siehe Abb. 2), um die Wahrnehmung des Nestbereiches für die heimkehrenden Sammlerinnen zu 

vergrößern (Wehner 2009). Obwohl Cataglyphis bombycina bei einer vergleichbaren Körpergröße mit 

Cataglyphis fortis durchschnittlich 15% kürzere Beinlängen als diese zeigt (berechnet nach Sommer und 

Wehner, 2012 und Kapitel 6), hält sie trotzdem den Laufgeschwindigkeitsrekord mit 1 ms
-1

 (geschätzt 

von Wehner, 1983), welchen wir mit dieser Arbeit mit einem exakten Wert von 0.86 ms
-1

 (Cataglyphis 

fortis 0.62 ms
-1

) erstmals bestätigen konnten.  

Abb. 2: Cataglyphis bombycina am Nesteingang in der  

      Sahara bei Douz, Tunesien; Foto: Verena L. Wahl 
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1.2 Navigation und Wegintegration  

 

 

 

Navigation und Orientierung sind wesentliche Fähigkeiten für sich fortbewegende Insekten, wie auch für 

die Catagyphis Ameisen. Ihr Überleben hängt davon ab, wie effizient eine Futterstelle lokalisiert und wie 

sicher das Ziel danach erreicht werden kann. Solch eine Reise kann abhängig von der Motivation (z.B. 

das Finden von Futter, von Schutz oder einem Paarungspartner) klassifiziert werden und unterscheidet 

sich in Strategien abhängig von der Entfernung (von sehr kleinen bis zu über 1000 km) (Alexander, 

2006). Insekten haben sich trotz ihres, verglichen mit dem des Menschen, winzig kleinen Hirns als 

herausragende Navigatoren bewährt. Manche Insekten, wie Libellen, Heuschrecken und Schmetterlinge, 

überqueren hunderte bis tausende Kilometer um zwischen Brut-, Überwinterungs- oder 

Übersommerungsgebieten zu wechseln (Williams, 1958; Johnson, 1969). Beispielsweise ziehen 

Monarch-Falter (Danaus plexippus) saisonal über 3000 km von Nordamerika nach Mexico, um einen 

Überwinterungsplatz zu finden (Urquhart 1978, Brower 1996).  

Wüstenameisen müssen aber vor allem über kurze Distanzen in der Lage sein akkurat zu navigieren. 

Ihr Überleben außerhalb des Nestes hängt davon ab, den Aufenthalt so kurz als möglich zu gestalten, da 

sie sonst Räubern oder dem Hitzetod zum Opfer fallen könnten. Daher hat sich evolutiv betrachtet ein 

leistungsfähiges und effektives Navigationssystem entwickelt, das die Ausläufe optimiert und das Tier am 

Ende jeder Exkursion sicher an einen genau definierten Geländepunkt steuert. 

Die Wegintegration 

Erstmals beschrieb Darwin (1873) die Wegintegration, welche von vielen verschiedenen Arten mit einem 

festen Heimatstandort genutzt wird. Diese Art von Navigation wird von vielen Tieren verwendet, wie von 

Spinnen (Görner und Claas, 1985; Mittelstaedt, 1985; Moller und Görner, 1993), verschiedenen Insekten 

(Frisch, 1965, 1967; Müller und Wehner, 1982; Wehner und Srinivasan, 2003), Krebstieren (Hoffmann, 

1984), Vögeln (Mittelstaedt und Mittelstaedt, 1982; Saint Paul, V. v., 1982) und Säugetieren (Mittelstaedt 

und Mittelstaedt, 1980; Etienne et al., 1985; Séguinot et al., 1993; Etienne und Jeffery, 2004). Auch die 

alten Seefahrer nutzten ein ziemlich ähnliches System vor der Erfindung des GPS (Gladwin, 1970).  

Die Entdeckung, dass Ameisen nach der Sonne navigieren können, machte Santschi Anfang des 20. 

Jahrhunderts (Santschi, 1911 in Wehner, 1981). Obwohl Vertreter der Cataglyphis Wüstenameisen 

verschiedene Lebensräume bewohnen, überwiegend bestimmt vom Anteil der Vegetation, werden 

grundsätzlich die gleichen Strategien für die Navigation angewendet. Die Tiere kombinieren dazu 
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angeborene Navigationsmechanismen mit gelernten Parametern, die sie während früherer Futtersuchläufe 

gelernt haben. Vom ersten Moment an, wenn eine Ameise ihr Nest verlässt, um nach Futter 

auszuschwärmen, ist sie über ihr Wegintegrationssystem sicher mit dem Nest verbunden (Müller und 

Wehner, 1988; Wehner und Srinivasan, 2003). Auf diese Weise ist sie während ihrem gewundenen 

Suchlauf durchgängig über ihre aktuelle Position relativ zum Nest informiert. Entscheidendes Kriterium 

dabei ist, dass „das Ziel […] nicht in einem erdfesten Koordinatensystem, sondern nur in seiner relativen 

Lage zum Tier definiert“ ist (Wehner, 1981). Die Kursbestimmung kann bei Cataglyphis Ameisen ohne 

jegliche Ortkenntnis allein aufgrund von Weginformationen erfolgen (Vektornavigation) (Wehner und 

Wehner, 1986). Ein sogenannter Heimvektor liefert die notwendige Information über die Laufrichtung 

und die Laufdistanz zum Nest und ermöglicht dem Tier, zu jeder Zeit direkt zurück zum Nest zu gelangen 

(siehe Abb. 3). Diese zwei Parameter – Richtung und Distanz - laden dann zeitgleich den (Weg-) 

Integrator auf.  

 

 

Abb. 3:  (A) Futtersuchlauf (durchgezogene Linie) einer Cataglyphis fortis Wüstenameise vom Nest (N) 

bis zu einem Futterstück (F). (B) Nach Versetzten des Tieres auf ein östlich entferntes Testfeld 

und dem Geben von Futter läuft das Tier vom Auflasspunkt (R) mit Hilfe des zuvor 

aufgeladenen Heimvektors an die Stelle, wo es das Nest (T) vermutet und beginnt dann mit 

dem systematischen Suchprogramm. Beide Läufe wurden 320 sec aufgezeichnet; jeder 

ausgefüllte Punkt markiert ein Zeitinterval von 10 sec (mit freundlicher Genehmigung von 

Wehner und Wehner, 1986, Fig.3).  
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Das Tier kann die Wegintegration aber genauso dazu nutzen, eine zuvor besuchten Futterstelle erneut 

anzusteuern (Wolf et al., 2012). Dies tritt dabei nur in den seltenen Fällen ein, wenn das Futterstück zu 

groß oder schwer sein sollte (im Fall von toten Echsen oder Krebstieren), um es tragend, schiebend oder 

ziehend Richtung Nest zu transportieren. Dann zerlegt die Ameise das Futter in Stücke und transportiert 

diese nacheinander ab. Stellen Wissenschaftler eine Futterstelle auf, so tritt ebenso genau dieser Fall ein 

und das Tier lernt die Position und wird darauf trainiert. 

Dass die Tiere in der Lage sind, eine Vektorintegration auszuführen, zeigen Versuche, bei denen 

Kanäle verwendet wurden, um den Tieren eine definierte Richtung vorzugeben. Erfolgt der Hinlauf zum 

Futter über Katheten eines rechtwinkligen Dreieckes, der Rücklauf dagegen über die Hypotenuse, so 

liegen die Suchpunkte an den über Pythagoras berechneten Stellen (Wehner, 1981). 

Um die Laufrichtung während des Auslaufes zu messen, werden bei Cataglyphis Ameisen verschiedene 

Kompasssysteme verwendet. Neben der Position der Sonne im Azimut oder den Spektralgradienten des 

Himmels und seiner Intensität (Wehner, 1994; 1997; 2003; Wehner und Srinivasan, 2003) hat sich der 

Polarisationskompass als das dominierende System herausgestellt (Müller und Wehner, 2006, Lebhardt et 

al. 2012). Dieser Polarisationskompass basiert auf der Anordnung der elektrischen Feldvektoren 

(e-Elektronen), welche kreisförmig um die Sonne angeordnet sind (Wehner und Lafranconi, 1981; 

Wehner 1989; Pomozi et al., 2001). Tiere wie die Wüstenameisen können diese Polarisationsmuster über 

spezielle Felder in ihren Augen (dorsal rim area oder POL area) erkennen und als Referenzsystem nutzen 

(Marshall und Cronin, 2011). Diese e-Vektoren-Verteilung ändert sich, von der Erde aus gesehen, je nach 

Tageszeit mit der Position der Sonne (Wehner und Labhart, 2006) und bietet die genauste Methode der 

Richtungsinformation (Lebhardt, 2015). Eine, wenn vorhanden, relativ konstante Windrichtung kann mit 

Hilfe der Antennen wahrgenommen und als zusätzlicher Richtungsgeber eingesetzt werden (Wehner und 

Duelli, 1971; Duelli 1972). 

Die Messung der Laufdistanz wirft aktuell noch Fragen auf. Verschiedenste Wissenschaftler stellten aber 

vielversprechende Hypothesen auf und dies führte zu den verschiedensten Diskussionen (Wehner 1992; 

Ronacher und Wehner 1995; Wittlinger et al., 2006, 2007). In den letzten Jahren wurden dann zwei 

Hauptmechanismen beschrieben, die Cataglyphis Wüstenameisen für die Wegmessung (Odometrie) 

nutzen: die Integration des ventralen optischen Flusses und die Schrittintegration. Obwohl beide 

Parameter mit Versuchen nachgewiesen werden konnten, gibt es jedoch noch große Verständnislücken 

des physiologischen Hintergrundes und der genauen Integration. 

Der ventrale optische Fluss ist das Ergebnis der Bildverschiebung des Untergrundes während des 

Fortbewegens, die optisch messbar ist. Bei fliegenden Hymenoptera, wie Fliegen oder Wespen, konnte 

bereits gezeigt werden, dass die Distanzmessung über eine Integration einer beim Flug erfassten relativen 

Bildbewegung (optischer Fluss) stattfindet (Esch und Burns, 1995; Srinivasan et al., 2006). Bei laufenden 

Insekten scheint dies allerdings eine kleinere Rolle zu spielen (Laufende Honigbiene: Schöne, 1996; 

laufende Hummel: Chittka et al., 1999). Da Ameisen phylogenetisch eine nahe Gruppe zu den Bienen 

darstellen, lag die Vermutung nahe, dass auch Ameisen den ventralen optischen Fluss zur 

Distanzmessung nutzen können. Versuche von Ronacher und Wehner (1995) zeigten allerdings, dass der 
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optische Fluss wohl nur einen kleinen Einfluss auf die Wegmessung haben kann. Die Distanzmessung 

kann aber auch ganz ohne visuellen Input funktionieren. Ameisen, die in kompletter Dunkelheit (Thiélin-

Bescond, 2005) oder mit überlackierten Augen liefen, waren trotzdem in der Lage, ihre Heimlaufdistanz 

richtig einzuschätzen (Ronach und Wehner, 1995; Wittlinger und Wolf 2013)).  

Aktuelle Experimente von Pfeffer und Wittlinger (2016) zeigen aber auch, dass der Einfluss des 

optischen Flusses allein genügt, um Distanzen zu messen. Denn werden Ameisen von Nestgenossinnen 

getragen, so nutzen sie selbst keine Lokomotion sondern erfahren passiv den optischen Fluss. Wird das 

Paar nach einer gewissen Distanz getrennt, so ist das getragene Tier trotzdem in der Lage die 

Heimlaufdistanz korrekt einzuschätzen, obwohl es diese zuvor noch nie selbst gelaufen ist. Eine aktive 

Lokomotion ist zur Distanzmessung nicht unbedingt notwendig (Seidl et al., 2006). Außerdem konnte so 

gezeigt werden, dass die zwei Systeme der Distanzmessung separat und unabhängig existieren und 

redundant operieren (Pfeffer und Wittlinger, 2016). 

Die Strategie der Schrittintegration oder des Schritte Zählens wurde von M. Wittlinger und Kollegen 

(2006, 2007) durch das Manipulieren der Schrittlängen enthüllt. Nach einer Dressur auf eine Futterstelle 

wurden die Tiere dort entnommen und ihnen wurden dann entweder Stelzen angeklebt oder die Beine zu 

Stummeln abgeschnitten. Ameisen mit gekürzten Beinen unterschätzten die Strecke beim Heimweg, und 

liefen deutlich zu kurz, bevor sie mit der Nestsuche begannen. Dagegen überschätzten Tiere mit Stelzen 

diese Strecke und liefen deutlich über ihr Ziel hinaus (Wittlinger et al., 2006; 2007).  

Laufen die Tiere aber über hügeligen Boden, so messen die Ameisen dabei die Basisdistanz vom Nest 

zum Futter anstatt den eigentlichen erwarteten Laufweg von auf und ab (Wohlgemuth et al., 2001, 2002). 

Dies deutet darauf hin, dass die Tiere die Hügel auf ihrem Weg wahrnehmen.  

Alle Ergebnisse zeigen, dass die Tiere das Pedometer nutzen um Distanzen zu messen. Der passende 

sensorische Input bleibt aber noch immer rätselhaft (Wittlinger et al., 2007b; Heß et al., 2009; Wintergerst 

und Ronacher, 2012). Um Distanzen richtig abzuschätzen sind Parameter wie die konstante Schrittlänge 

je Laufgeschwindigkeit, die Schrittfrequenz oder auch Phasenbeziehungen und Gangarten des Tieres 

weiterhin von besonderer Bedeutung. Informationen des optischen Fluss Integrators können jedenfalls 

nicht in den Schrittintegrator transferiert werden (Pfeffer und Wittlinger, 2016). Sowohl die funktionelle 

als auch die physiologischen Mechanismen sind somit derzeit noch nicht genau verstanden und bieten 

genügend Platz, um nach Antworten zu suchen. 

Zusätzliche Faktoren und Strategien 

Abhängig vom Lebensraum oder der aktuellen Umgebung sind jedoch unter natürlichen Bedingungen 

eine Großzahl zusätzlicher Faktoren vorhanden, die die Wegintegration unterstützen. Dies beinhaltet 

optische Faktoren wie Panorama oder Landmarken, die verwendet werden können, um die 

Wegintegration zu ergänzen. Die Tiere können eine Art Momentaufnahme des Panoramas während dem 

Suchlauf machen, speichern und diese dann später mit ihrer aktuellen Umgebung verbinden. Dieser 

visuelle Input erlaubt das genaue Anpeilen eines gewissen Zieles (Wehner und Räber, 1979; Wehner und 

Müller, 1985). 
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Jedoch können nicht nur optische Faktoren sogenannte Landmarken darstellen. Wüstenameisen sind 

auch dazu in der Lage, Faktoren wie Gerüche (Steck et al., 2009), spürbare Bodenstrukturen (Seidl und 

Wehner, 2006), oder Magnet- oder Vibrationseigenschaften (Buehlmann et al., 2012) mit der Lage des 

Nestes zu verbinden. Diese multimodale Herangehensweise des Nutzens aller möglichen Einflussfaktoren 

macht das Navigationssystem der Wüstenameise besonders effizient.  

Eine zusätzliche Strategie ist das sogenannte systematische Suchprogramm (vergleiche hierzu auch 

Abb. 3). Sind die Tiere ihren Heimvektor abgelaufen und finden am Zielpunkt aber ihr angesteuertes Ziel 

nicht, beispielsweise weil das Tier auf ein Testfeld versetzt wurde, oder im natürlichen Kontext 

beispielsweise vom Wind verweht wurde, so startet das Tier ein systematisches Suchprogramm (Wehner 

und Srinivasan, 1981; Müller und Wehner, 1994). Beginnt das Tier, kreisförmig um das vermeintliche 

Ziel zu laufen, sprechen wir von einer Suchphase – dagegen wird das Ablaufen des Heimvektors die 

Anlaufphase genannt. Diese Suchzirkel nehmen zentriert um das erwartetet Ziel und spiralförmig mit 

zunehmender Suchzeit in der Größe zu. In regelmäßigen Intervallen läuft das Tier zurück zum Startpunkt 

der systematischen Suche und ändert die eingeschlagene Suchrichtung (Wehner und Wehner, 1986).  
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Die Lokomotion, welche die aktive Fortbewegung eines Individuums aus eigener Kraft beschreibt, ist 

essentieller Bestandteil des Lebens und des Überlebens jeder Ameise. Wenn die Cataglyphis 

Wüstenameisen mit ihren extrem langen Beinen und einem steil aufgestelltem Gaster über die weiten 

Sandflächen um ihre Nester nach Futter suchen, können sie Geschwindigkeiten von bis zu 1.0 ms
-1

 

(Cataglyphis bombycina) erreichen und Drehungen vollführen, die in ihrer Schnelligkeit denen der 

fluggewandtesten Insekten (Collett und Land, 1975) kaum nachstehen (Cataglyphis fortis, Wehner, 

1981). Cornetz beschrieb dies bereits im Jahre 1910 sehr treffend: « Cet insecte ne marche pas, il court » 

(Cornetz, 1910, S.93). Denn durch das zusätzliche Aufrichten ihres Gasters können sich die Tiere 

(Cataglyphis bicolor und Cataglyphis fortis) mit weniger Kraft und Energie auf gewundenen Pfaden 

schneller bewegen und evolutionär somit die Lokomotion verbessern (McMeeking et al, 2012).  

Neben dem offensichtlichen und wohl wichtigsten Gebrauch der Lokomotion während der 

Futtersuche wird sie aber auch im Nest selbst genutzt. Untersuchungen zeigen, dass sich die Tiere oft in 

den Tunneln des Nestes bewegen, um andere Orte zu erreichen, an denen eine spezielle Aufgabe erledigt 

werden muss (Retana und Cerda, 1991; Cerda et al., 1996). Auch der Transport von Nahrung, welche im 

Nest auf Arbeiterinnen, Nachwuchs bis hin zur Königin verteilt werden muss, spielt eine wichtige Rolle. 

Aufgrund des altersabhängigen Polyethismus werden diese Aufgaben von jüngeren Ameisen erfüllt 

(Schmid-Hempel und Schmid-Hempel 1984; Lenoir et al., 2009). Diese Innenarbeiterinnen werden später 

zu den Sammlerinnen, bei denen die Lokomotion an Wichtigkeit zunimmt. Insgesamt sind die 

Cataglyphis Wüstenameisen mit einem sehr hochentwickelten Lokomotionsapparat ausgestattet, welcher 

für sehr hohe Laufgeschwindigkeiten prädestiniert ist. Umso erstaunlicher mag es klingen, dass die Tiere 

trotz ihrer oft beträchtlichen Größe (bis zu 1.8 cm) selbst wegen ihrer sehr entlegenen Habitaten bei 

namhaften Myrmekologen des ausgehenden 19. und 20. Jahrhunderts – G. Mayr, C. Emery, A. Forel und 

W.M. Wheeler - erst so spät an entomologischem Interesse gewonnen haben (Wehner, 1981). 

Hexapode Lokomotion  

Jede Bewegung eines Beines kann als eine Zykluswiederholung von Abheben und Absetzten betrachtet 

werden - das Bein befindet sich also abwechselnd in der Luft (Schwingphase) und auf dem Boden 

(Standphase). Cataglyphis Wüstenameisen sind für ihre alternierende und robuste Tripod-Koordination 

bekannt (Zollikofer, 1988). Dabei befinden sich drei Beine zeitgleich in Schwingphase während die 

anderen drei auf dem Boden stehen. Vorder- und Hinterbein der einen Körperseite bilden mit dem 
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Mittelbein der anderen Körperseite einen Tripod. Die Tiere sind somit in der Lage, ihre Beine als 

geometrisch exaktes Muster zu positionieren, welche als alternierend aufsetzende „funktionelle Füße“ mit 

bipedalen Tieren verglichen werden kann (Full et. Al, 1991). Die Tripod-Koordination ist in sich schnell 

bewegenden Insekten gut untersucht und stellt ein bemerkenswert robustes Lokomotionsmuster in 

hexapoden Läufern dar, wie in Schaben und Käfern (Hughes 1952; Delcomyn, 1971), in 

Stabheuschrecken (Graham 1981; Wendler 1968)), in Fruchtfliegen (Wosnitza et al., 2013) und eben in 

Ameisen (Cataglyphis, Formica, Lasius und Myrmica, Zollikofer, 1994a; Reinhardt und Blickhan, 2014). 

Cataglyphis Ameisen nutzen diese Gangart nahezu während der kompletten Geschwindigkeitsspanne. 

Bei langsamen hexapoden Läufen können aber auch andere Gangarten wie Tripod, Tetrapod oder 

Wavegaait benutzt werden. Tetrapod (zwei Beine befinden sich zeitgleich in der Schwingphase während 

die anderen vier Beine Bodenkontakt haben; die schwingenden Beine sind diagonal lokalisiert) und 

Wavegait (ein Bein ist in der Schwingphase, während die anderen fünf sich am Boden befinden - eine 

wellenförmige Bewegung vom Hinter- und Vorderbein hat dieser Gangart ihren Namen gegeben) sind 

dabei nicht die einzigen Gangarten, die auftreten, denn um abrupte und stockende Bewegungen zu 

vermeiden gibt es auch sogenannte Übergangsformen von einer idealen Beinkoordination zur nächsten, 

um eine gleichmäßige Fortbewegung zu garantieren (Grabowska et al., 2012). Die beschriebenen 

Gangarten gehen dabei über in ein Kontinuum (Schilling et al., 2013) mit einem Übergang bei 

abnehmender Laufgeschwindigkeit von Tripod zu Tetrapod zu Wavegait bis hin zum zeitgleichen 

Bodenkontaktes aller sechs Beine. Auch in die Gegenrichtung ist dieses Phänomen des gleitenden 

Überganges zu beobachten, und zwar bei hohen Laufgeschwindigkeiten von Tripod über unvollständige 

Tripods (zwei Beine oder sogar nur noch ein Bein auf dem Boden) bis hin zum völligen Verlust des 

Bodenkontaktes, den Flugphasen. 

Eine Charakteristik des hexapoden Laufens ist die agile Ausführung unter sich verändernden 

Umgebungsbedingungen (Watson et al. 2002). In einer komplexen Umwelt werden Insekten von vielerlei 

Hindernissen herausgefordert, was ein hoch flexibles Laufsystem erfordert. Insekten können auf nahezu 

jedem Untergrund in jeder Richtungsorientierung relativ zur Schwerkraft agieren (Cruse 1976b; Bässler 

1977; Cruse 1979). Auch Cataglyphis Ameisen laufen problemlos über schräge Flächen (Seidl und 

Wehner 2008; Weihmann und Blickhan 2009) und navigieren sogar trotz amputierter Beine akkurat heim 

(Wittlinger und Wolf, 2013). Die Beinbewegungen und die komplette Lokomotion können somit an 

vorhandene Situationen angepasst werden.  

Laufanalyse 

Aber auch Laufparameter können herangezogen werden, um die Lokomotion zu beschreiben. Wird dabei 

Bezug auf die jeweilige Laufgeschwindigkeit genommen, können beeindruckende Korrelationen mit 

zunehmender Laufgeschwindigkeit beobachtet werden wie eine lineare Zunahme der Schrittlänge, einer 

Zunahme der Frequenz bis zum Erreichen eines Frequenzplateaus oder auch die Abnahme der Dauer von 

Schwing- und Standphase bis hin auf ein Minimum. Die detaillierte Analyse von Schrittparametern und 

Phasenverhältnissen der Beine soll das Grundverständnis der Lokomotion verstärken.   
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Kapitel 2 

 

 

 

2.1 Umfang der Thesis und Zielsetzung dieser Doktorarbeit  

 

 

 

Meine Dissertation besteht aus vier Publikationen, wovon jede eine separate Publikation darstellt. Zwei 

Manuskripte wurden bereits in angesehenen Fachzeitschriften publiziert (Journal of Comparative 

Physiology A (Kapitel 4); Journal of Experimental Biology (Kapitel 5)). Kapitel 3 befindet sich aktuell 

in der Revisionsphase („in revision“) im Journal of Experimental Biology, und Kapitel 6 wurde für die 

Publikation in Myrmecological News vorbereitet. Die Publikationen sind somit unabhängig und jede kann 

einzeln für sich gelesen und verstanden werden. Jedoch bauen alle aufeinander auf und behandeln das 

vielfältige Phänomen der Navigation, welches bereits in der Einleitung aufgezeigt und im folgenden 

Abschnitt diskutiert werden soll. 

 

Schon seit langer Zeit wird das faszinierende Orientierungs- und Navigationsverhalten von Insekten 

untersucht – speziell auch das des Modelorganismus Cataglyphis. Es ist uns in Kapitel 3 nun erstmals 

gelungen - in Kooperation mit Dr. Hansjürgen Dahmen aus Tübingen, der das Kugelapparatursystem 

entwickelt hat– ein komplexes Verhalten wie die Wegintegration, als Form der Vektornavigation 

(Wehner und Wehner, 1986; Wehner und Srinivasan 2003), auf einer Laufkugelapparatur zu realisieren. 

In der Publikation können wir zeigen, dass der Modelorganismus Cataglyphis fortis, ebenso wie 

Cataglyphis bicolor, in solch einer unnatürlichen und abstrakten Situation in der Lage ist, ein überaus 

komplexes Verhalten wie die Wegintegration zu betreiben. Damit bietet uns das System die Möglichkeit, 

den zurückgelegten Pfad während des Heimlaufes zu jedem Zeitpunkt und entlang des gesamten 

aufgenommenen Pfades von über 30 m zu speichern und somit das Tierverhalten zu analysieren. 

Das Kugelapparatursystem (Abb. 4) misst die Bewegung der auf einem Luftpolster gelagerten 

Styroporkugel mit Hilfe von zwei im rechten Winkel ausgerichteten optischen Maussensoren, die zur 

Erhöhung der Messgenauigkeit (Minimierung der Fehler) mit Weitwinkellinsen ausgestattet sind. Über 

einen Standardcomputer kann das System dann ohne großen Aufwand die zurückgelegte Strecke des 

Tieres, welches befestigt auf der Kugel läuft, als exakte Werte (mit 209 XY-Werten pro Sekunde) 

auslesen, diese in Echtzeit auf dem Computerbildschirm als Livebild anzeigen und abspeichern. Wichtig 
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für das Gelingen ist neben dem Design der Apparatur und einer ausgehöhlten extrem leichten 

Styroporkugel auch die richtige Halterung, welche dem Tier eine nahezu natürliche Art von Bewegung 

auf der Laufkugel ermöglicht. Das Tier kann sowohl seine Körperhöhe als auch seine Laufrichtung 

nahezu widerstandslos und mit eigenem Trägheitsmoment ändern, was somit schnelle 

Richtungsänderungen zulässt. Die Kugelapparatur ist so konzipiert, dass die Vertikalachse (auch 

Gierachse oder engl.: yaw axis genannt) gesperrt ist, denn so kann die Kugel als natürliches „closed-loop“ 

System fungieren. 

 

 

Für dieses Experiment wurden die Tiere auf eine Futterstelle, die eine bestimmte Distanz von ihrem Nest 

entfernt aufgestellt wurde, auf einem freien Feld trainiert. Erfahrene Tiere, die bereits mehrmals zur 

Futterstelle zurückkehrten, wurden dann dort abgefangen und auf die Kugelapparatur mit Hilfe der 

speziellen Halterung befestigt. Bei erneuter Aufnahme eines Futters (wodurch das Tier zeigt, dass es sich 

in einem motivierten Status befindet) starteten die Tiere direkt mit dem Heimlaufverhalten auf der Kugel 

in die entsprechend richtige Richtung, nämlich der des Nestes. Dabei benutzte das Tier ausschließlich den 

visuellen und den Odometer Input. Die mit dem System aufgenommenen Spuren der Heimläufe, bei 

denen die Tiere gefundenes Futter auf direktem Weg zurück ins Nest transportieren, konnten wir dann 

auswerten und mit Heimläufen vergleichen, die wir im freien Feld unter natürlichen Bedingungen in 

ihrem Habitat aufgenommen hatten. Bei diesen Kontrollversuchen, die schon lange etabliert sind, wurden 

die Tiere nach dem Training auf ein Versuchsfeld einige Meter entfernt vom Nest versetzt. Der Heimlauf 

konnte dann von Hand protokolliert und später am PC eingelesen und ausgewertet werden. Bei den 

Ergebnissen von Kugelapparatur- und Kontrollversuchen konnte kein signifikanter Unterschied in Länge 

und Richtung des Heimlaufes gefunden werden, was bedeutet, dass die Tiere sowohl im Freiland (wie 

Abb. 4: Cataglyphis fortis auf der Laufkugelapparatur, Foto: Matthias Wittlinger 
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schon bekannt) als auch befestigt auf einer Laufkugel exakt die Richtung und die Distanz vom 

Auflasspunkt (hier: Fundort des Futters) zu ihrem Nest kennen, somit exakt heim finden und in beiden 

Fällen die Wegintegration betreiben.  

Als weiteres Ergebnis können wir durch diese Studie zeigen, dass Cataglyphis Wüstenameisen 

verschiedene Heimlaufstrategien benutzen. Denn zwischen der strikt zielgerichteten Heimlaufphase und 

der Suchphase, in der das Tier mit Suchzirkeln um das fiktive Nest beginnt, gibt es einen signifikanten 

Geschwindigkeitsabfall zu verzeichnen. Außerdem konnte die Winkelverteilung gemessen werden, 

welche sich von der geraden Heimlaufphase zur gewundenen Suchphase ändert. In einem weiteren 

Versuch konnten wir zusätzlich die Winkelkonstanz der Tiere zeigen, denn wurde die Apparatur um 90° 

gedreht, während sich das Tier auf dem Heimlauf (also in definierte Richtung) befand, so glich das Tier, 

mit Hilfe des Himmelskompasses, genau diese 90° aus, lies sich davon nicht beeindrucken und lief strikt 

in die Nestrichtung weiter. Die zeitliche Auflösung, zusätzlich zur bisher benutzten räumlichen, stellt 

somit eine neue Auswertungsmöglichkeit dar.  

Aufgrund der hohen zeitlichen Auflösung des Systems bietet dies uns nun eine detaillierte Einsicht in 

das natürliche Lauf- und Navigationsverhalten von Tieren. Es bietet dazu eine lokale Unabhängigkeit, 

denn es kann nicht nur in Laboren, sondern dank seiner robusten und mobilen Bauart, auch im Freiland 

benutzt werden. Dieses simple und doch sehr komplexe Kugelsystem ermöglicht nun, die Navigation und 

alle Arten an komplexen Interaktionen wie Panoramablickfeld, Landmarkennavigation, dem Gebrauch 

von lokalen und globalen Vektoren oder dem oft diskutierten Gebrauch von kognitiven Karten zu testen. 

Durch unseren Beweis, dass Wegintegration auf einer Laufkugelapparatur als robustes Verhalten möglich 

ist, haben wir eine Tür für kommende Navigationsexperimente in ganz neuer Art und Weise geöffnet. 

 

Im zweiten Teil meiner Doktorarbeit habe wir uns mit dem Schrittintegrator auseinander gesetzt. Dieser 

stellt einen der zwei wesentlichen Parameter der Wegintegration dar, denn er ist für die Distanzmessung 

der Tiere zuständig (Ronacher und Wehner, 1995; Wittlinger et al., 2006, 2007). Der Schrittintegrator 

könnte eine der Hauptquellen von Fehlern während der Navigation darstellen. Für ein besseres 

Verständnis des Schrittintegrators benötigen wir eine detaillierte Analyse des Laufverhaltens und der 

Phasenbeziehungen der Beine über das gesamte Laufgeschwindigkeitsspektrum. Als Grundlage zu dieser 

Arbeit diente die Thesis von Christopf Zollikofer, der in seiner Zeit in Rüdiger Wehners Labor den 

Grundstein für Laufanalysen bei den sich schnell bewegenden Cataglyphis Wüstenameisen, und somit 

auch für andere Arten, legte (Zollikofer 1988, 1994a, 1994b, 1994c). Mit der neuen Highspeed-Kamera-

Technik waren wir nun in der Lage, einen noch besseren Einblick in die Beinkoordination der Tiere zu 

erlangen und konnten zusätzlich das Laufgeschwindigkeitsspektrum bis auf von uns erwartete 

Spitzenlaufgeschwindigkeiten (Cataglyphis fortis 0.62 ms
-1

, Cataglyphis bombycina 0.86 ms
-1

) erweitern. 

Dabei ging es uns um die flexible Anpassung von Lokomotion und Navigation an äußere Umstände, aber 

eben auch an Laufgeschwindigkeiten und an die Laufrichtung (vorwärts und rückwärts laufend). 
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Um den Schrittintegrator als Teil der Wegintegration der Cataglyphis Wüstenameisen noch besser 

verstehen zu können, haben wir in Kapitel 4 und 5 das Laufverhalten und dazu vor allem verschiedene 

Laufparameter und Phasenbeziehungen der Beine als Grundlage für die Distanzmessung der 

Wegintegration von vorwärts- und rückwärtslaufenden Cataglyphis fortis und in Kapitel 6 das von 

Cataglyphis bombycina genauer betrachtet. 

Die Wüstenameise Cataglyphis fortis stellt eine der am besten untersuchten Cataglyphis 

Ameisenarten dar und sollte uns deshalb zum weiteren Verständnis der Distanzkomponente der 

Wegintegration dienen. In Kapitel 4 untersuchen wir dafür die Lokomotion und die Interaktion der Beine 

bei verschiedenen Laufgeschwindigkeiten von Cataglyphis fortis. Dabei konnten wir ein großes und 

erstmals vollständiges Geschwindigkeitsspektrum von 5 bis 620 mms
-1

 erreichen.  

Wir können zeigen, dass Cataglyphis fortis zum Erhöhen der Laufgeschwindigkeit hauptsächlich die 

Schrittlänge benutzt und weniger die Schrittfrequenz. Denn die Schrittfrequenz stagniert ab einer 

Laufgeschwindigkeit von ungefähr 370 mms
-1 

in ein Plateau, welches trotz weiter steigender 

Laufgeschwindigkeiten nicht mehr überschritten werden kann. Die Schrittlängen hingegen erhöhen sich 

nahezu perfekt linear mit ansteigender Laufgeschwindigkeit. Grund dafür ist, dass die Tiere über ihre 

morphologischen Grenzen hinaus mit Hilfe von Flugphasen (alle sechs Beine verlieren den 

Bodenkontakt) die Schrittlängen erhöhen können. Deshalb werden die Cataglyphis Ameisen auch 

Schrittlängen-Maximierer (Zollikofer 1988) genannt. Diese Flugphasen setzen genau dann ein, wenn das 

Tier das Frequenzplateau erreicht und der Duty-Faktor den Wert 0.5 unterschreitet. Man spricht dann von 

einem Gangartwechsel von Gehen zu Laufen, der aber nicht abrupt sondern in einer Art kontinuierlichem 

Übergang stattfindet. So überschreiten die Beinpaare zu unterschiedlichen Geschwindigkeiten die 0.5 

Marke des Duty-Faktors.Vorder-und Hinterbeinpaar, welche den Wert zuerst unterschreiten, sind für den 

gleitenden Übergang der Gangarten zuständig, das Mittelbeinpaar bestimmt als letztes Beinpaar den 

Übergang in die Flugphasen. 

Cataglyphis fortis zeigt über nahezu das komplette Geschwindigkeitsspektrum eine stereotypen 

alternierenden Tripod, welcher für viele schnell laufende Insekten bereits gut untersucht wurde (u.a. 

Hughes, 1952; Delcomyn, 1971; Graham, 1981). Ein Tripod kann dabei als funktioneller Fuß gesehen 

werden, den die Tiere Fuß für Fuß, also Tripod für Tripod, aufsetzen. Dabei findet bei Cataglyphis fortis 

immer, wie bei bipoden Tieren, eine Art Abrollen des funktionellen Fußes statt, resultierend daraus, dass 

das Mittelbeinpaar bei jedem Schrittzyklus die längste Standphase aufzeigt, also am längsten der drei 

Beine eines Tripods auf dem Boden steht. Daraus folgt die Hypothese, dass das Mittelbeinpaar eine Art 

Sonderrolle bei den Cataglyphis fortis Wüstenameisen spielt. Auch ist das Mittelbeinpaar das Einzige, 

welches die Schrittamplitude, also die körperbezogenen Auslenkung des Beines, erhöht. Grund dafür 

könnte sein, dass das Mittelbeinpaar morphologisch den größten Aktionsradius besitzt und damit die 

anderen Beinpaare übergreifen kann.  

Wir können zudem einen Einfluss der Laufgeschwindigkeit auf Qualität und Synchronität des Tripods 

zeigen, denn der TCS-Wert (Tripodkoordinationsstärke) sinkt von einem Höchstwert von 0.8 mit 

abnehmender Geschwindigkeit bis auf einen Wert von 0. Je schneller das Tier läuft, umso exakter ist der 

Tripod. Bei langsamen Läufen, die in der Natur ausschließlich in Nestnähe oder unterirdisch stattfinden, 
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zeigt sich zudem eine größere Variabilität in der Gangarten abweichend vom Tripod. Denn es findet ein 

Übergang in andere Gangarten wie Wavegait oder Tetrapod statt, welches ein Kontinuum darstellt. 

Zusammenfassend kann also gesagt werden, dass Cataglyphis fortis Wüstenameisen ihre hohen 

Laufgeschwindigkeiten durch eine Kombination aus Langbeinigkeit und hoher mittlerer Schrittfrequenz 

erreichen. Zusätzlich erhöhen Flugphasen die Schrittlänge. Tripods und damit die Schrittlänge konnten 

als sehr konstante räumliche Einheiten belegt werden. Folglich könnten die räumlich-zeitliche 

Beständigkeit eine allgemeine Besonderheit der Distanzmessung für schnell laufende Wüstenameisen 

darstellen. Ein während nahezu dem kompletten Laufgeschwindigkeitsspektrum ausgeführter Tripod 

könnte dabei helfen, den Navigationsfehler des iterativen Prozesses der Wegintegration zu reduzieren und 

unterstützt dabei zweifellos die Stabilität des Tieres.  

 

In Kapitel 5 untersuchen wir ein weiteres natürliches Lokomotionsverhalten der Ameisen, das 

Rückwärtslaufen. Findet ein Tier ein Futterstück – z.B. eine dem Hitzetod erlegene Arthropode – welches 

es auf Grund der Größe oder dem Gewicht oder beidem nicht anheben und heimtragen kann, so zieht und 

schleppt das Tier dieses Futterstück rückwärtslaufend hinter sich her (siehe Abb. 5). Dieses zuvor noch 

nicht untersuchte natürliche Verhalten wurde von uns in dieser Publikation für Cataglyphis fortis in ihrem 

natürlichen Habitat in Tunesien untersucht. 

Erstaunlicherweise zeigen die Tiere, im Vergleich zum Vorwärtslauf, eine wackelige Bewegung und 

unstabile Beinanordnungen treten auf. Aufgrund des großen Futterstückes zeigen die Tiere ausschließlich 

langsame Laufgeschwindigkeiten, welche zudem die 

Stabilität des Laufens mindern, wie bereits aus Kapitel 

4 bekannt ist. Diese für die Lokomotion unvorteilhafte 

Situation kompensieren die Tiere nahezu perfekt. Zum 

einen streuen die Tarsalpositionen weiter weg vom 

Körper als bei vorwärtslaufenden Ameisen. Außerdem 

erhöhen die Tiere den Bodenkontakt, indem oft mehr 

als drei Beine auf dem Boden stehen und vergrößern 

zusätzlich auf indirektem Weg ihn weiter durch ihre 

Mandibeln, die sie in das Futterstück festklemmen. Die 

Beine, die sich in der Schwingphase befinden, zeigen 

zudem eine deutlich schnellere Schwing-

geschwindigkeit als Cataglyphis fortis, was bedeutet, 

dass die Zeit der Beine in der Luft zusätzlich 

reduziert wird. 

Ein weiterer wichtiger Unterschied zum Vorwärtslaufen ist, dass die Tiere keinen Tripod zeigen. Sie 

zeigen dagegen irreguläre Gangarten, die sehr variabel sind und keinem festen Muster unterliegen. Es 

zeigt sich beim Betrachten der Laufparameter auch eine Spezialisierung der Beinpaare in dem 

betrachteten Geschwindigkeitsintervall von 25.8 bis 65.6 mms
-1

. Die Vorderbeine machen kleine Schritte 

und dafür aber viele, die Frequenz ist also hoch, wobei die Mittel- und Hinterbeine große Schritte mit 

Abb. 5: Rückwärtsziehende Cataglyphis fortis, 

             Foto: Sarah E. Pfeffer  
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einer niedrigeren Frequenz zeigen. Die Tiere erhöhen also insgesamt im Rückwärtslaufen ihre 

Geschwindigkeit über die Schrittlängen und die Schrittfrequenz, wohingegen die Tiere beim 

Vorwärtslaufen in diesem Geschwindigkeitsspektrum ihre Laufgeschwindigkeit einzig über die Frequenz 

erhöhen. Insgesamt kann somit geschlussfolgert werden, dass die Beine als eine Art separate Einheit 

agieren, was eine Anpassung an effizientes Rückwärtsziehen ist.  

Erstaunlich ist hierbei noch zu erwähnen, dass in einem weiteren bereits publizierten Paper gezeigt 

werden konnte (siehe Pfeffer und Wittlinger, 2016), dass die Tiere trotz ihrer irregulären Gangart auch 

rückwärts sicher nach Hause finden, denn in der Länge des Heimlaufes gab es zwischen vorwärts- und 

rückwärtslaufenden Tieren keinen signifikanten Unterschied. Folglich steuert jedes Bein einzeln zum 

gesamten Distanzwert der Wegintegration bei. Der Pedometer scheint somit von der irregulären 

Beinkoordination und vom kompletten Umdrehen der Umwelt bei den langsamen Läufen nicht 

beeinflusst zu werden und ist demnach nicht abhängig von einem ordentlich konstanten Schrittmuster. 

 

In Kapitel 6 untersuchen wir das Laufverhalten bei der schnellsten uns bekannten Ameisenart, 

Cataglyphis bombycina, um Vergleiche und Schlüsse ziehen zu können, wie solch kleine Tiere aus dem 

Extrembiotop Sanddüne, zu so enormen Geschwindigkeiten von 100 Körperlängen pro Sekunde in der 

Lage sein können. Obwohl Cataglyphis bombycina nahe mit Cataglyphis fortis verwandt ist, konnten wir 

erstaunliche Unterschiede aufdecken. 

In dieser Publikation ist es uns gelungen, erstmals Läufe nah an der Maximalgeschwindigkeit mit  

0.86 mms
-1

 in Tunesien filmen und analysieren zu können, die von Rüdiger Wehner bereits im Jahr 1983 

mit 1 ms
-1

 vermutet wurde. Wir können zudem in dieser Publikation zeigen, dass Cataglyphis bombycina, 

anders als Cataglyphis fortis, ausschließlich die Tripod Gangart benutzt. Weiterhin ist es erstaunlich, dass 

die Tiere bereits ab einer Laufgeschwindigkeit von 120 mms
-1

 ihre ersten Flugphasen zeigen, da der 

Duty-Faktor die 0.5 Marke unterschreitet.  

Als wir jedoch die Laufparameter dazu genauer betrachtet haben, fiel auf, dass sich bei höheren 

Laufgeschwindigkeiten als 120 mms
-1

 die Schrittlänge, aber eben auch die Schrittfrequenz weiter 

vergrößert. Bei Cataglyphis fortis war der Beginn der Flugphasen verbunden mit dem Eintreten des 

Frequenzplateaus. Dieses Plateau tritt bei Cataglyphis bombycina auch ein, aber erst viel später bei einer 

Laufgeschwindigkeit von ungefähr 250-300 mms
-1

. Die Gangart ‚Laufen‘ untergliedert sich also in zwei 

verschiedene Teile, wobei beide Flugphasen enthalten. Das Tier fliegt bereits, auch wenn es 

morphologisch gesehen noch laufen könnte. Der Flugphasenanteil liegt ab dieser Laufgeschwindigkeit 

von 250-300 mms
-1

 konstant bei knapp über 30% pro Schrittzyklus, was bedeutet, dass sich das Tier über 

ein Drittel der Zeit eines Schrittes in der Luft befindet. Der Anteil vom Tripod beträgt etwa 40 %, 

unvollständige Tripods mit zwei oder nur einem Bein auf dem Boden bestimmen den Rest, welche den 

Tieren einen gleitenden Übergang von Tripod zu Flugphase zu Tripod ermöglicht. Die Verteilung der 

Gangarten ändert sich bei steigender Laufgeschwindigkeit nicht mehr signifikant. Wird die 

Tripodkoordinationsstärke (TCS) gemessen, welche die Exaktheit des Tripods beschreibt, so kann auch 

hier gezeigt werden, dass der Wert über das gesamte Laufgeschwindigkeitsspektrum über einem Wert 
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von 0.8 liegt, was einen nahezu perfekten Tripod Werte von fast 1.0 auftreten könnten beschreibt aber auf 

eine Abrollbewegung des funktionellen Fußes hindeutet. 

Betrachtet man hierzu nun die Phasenbeziehungen der Beine, so heben alle Beine eines Tripod 

zeitgleich vom Boden ab, was ein großer Unterschied zu Cataglyphis fortis darstellt, welche ihr Habitat 

auf festem Untergrund haben. Dieses zeitgleiche Abdrücken entspricht einem zeitgleichen Kraftimpuls 

der Beine für die Beschleunigung des Körpers. Es liegt auch nahe, dass die Ameise dadurch weniger in 

den feinkörnigen Untergrund einsinken könnte. Indiz hierfür ist auch, dass die Standphase auf 7 ms 

reduziert wird. Im Vergleich dazu liegt die minimale Standphase bei Cataglyphis fortis bei 15 ms, dem 

etwa doppelten Wert. Ein langer Bodenkontakt und somit ein tiefes Einsinken in den Boden wird 

verhindert. Werden dazu noch die Fußpositionen bei Absetzen und Abheben jedes Beines betrachtet, so 

fällt auf, dass Cataglyphis bombycina ihre Beine näher am Körper und verglichen zu Cataglyphis fortis 

weiter anterior positioniert. Lediglich das Hinterbein, welches morphologisch am ähnlichsten zu 

Cataglyphis fortis ist, zeigt kaum einen Unterschied in der Position.   

Dieses Verhalten haben wir als Anpassung an ihr Habitat beschrieben. Denn diese Art von 

Cataglyphis Ameisen kommt ausschließlich in Gebieten vor, in denen es Sanddünen gibt. Cataglyphis 

bombycina gehört zu den hitzetolerantesten Tieren der Welt (Gehring und Wehner, 1995). Außer ihrem 

silbernen Haarkleid, welches sie vor langwelliger Strahlung schützt und den langen Beinen zeigt diese 

Ameisenart noch eine weitere Anpassung. Mit einer Höchstlaufgeschwindigkeit von uns gemessen und 

dokumentiert bei 860 mms
-1

 gehört diese Ameisenart zu den schnellsten der Welt. Dies ist erstaunlich und 

bedarf noch weiteren Untersuchungen, denn morphologisch betrachtet sind die Beine von Cataglyphis 

bombycia bei einer vergleichbarer Körpergröße zu Cataglyphis fortis signifikant (Hinterbeine 10 %, 

Mittelbeine 15 % und Vorderbeine sogar 20 % a) kürzer. 
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2.2 Übersicht Publikationen 

 

 

Diese Doktorarbeit besteht, neben der Einleitung und einem allgemeinen Teil, aus vier Publikationen, 

wovon drei bereits publiziert sind (Kapitel 3, 4 und 5). Das Manuskript in Kapitel 6 wurde zum 

Einreichen vorbereitet. Als Überblick sind die Manuskripte hier vollständig mit den jeweiligen 

Mitautoren, der Fachzeitschrift und dem Link zum Originalartikel aufgezählt.  
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Supplementary Figure.  

Leg combinations used for respective gait patterns. 

 

The classification of different leg combinations were used for the colour coding and the indexing to 

quantify slow walking ants according to their used gait patterns. The analysis was similar to the 

quantification of gait parameters in Drosophila melanogaster of Mendes (Mendes et al. 2013, see their 

figure 4). But in contrast to this work we used more categories to describe the ants’ walks. We added 

‘wavegait’ and ‘hexa support phase’ to our analysis. This is in our case reasonable since we looked at the 

lower range of walking speeds. Locomotion within the speed range of 4.5 mm s
-1

  to 29.9 mms
-1

 gets 

more variable as well as slower and therefore the number of frames showing wavegait and frames where 

all six legs have ground contact increase considerably. 

In ‘tripod gait’ three legs are in swing phase at once, while the other three are in stance phase. One tripod 

contains the fore and hind leg of one side and the middle leg of the contralateral side. In ‘tetrapod gait’ 

two legs are in swing phase, while the other four are in stance phase. The lifted or moved legs must be on 

the contralateral side but not from the same leg pair. In ‘wavegait’ one leg is in swing phase, while the 

other five are in stance phase. In the category of ‘hexa support phase’ no leg was in swing phase, but all 

in stance phase. All legs had ground contact, tarsal claws not moving.  
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ABSTRACT 

 

The diurnal, thermophilic Saharan silver ant, Cataglyphis bombycina, known as the fastest of all 

Cataglyphis desert ant species, is, with respect to body size, probably one of the fastest running animals 

on the planet. These highly mobile and swiftly manoeuvring ants challenge the extreme temperatures of 

the sand dune environment that they inhabit with outstanding morphological (Shi et al. 2016) and 

behavioural adaptations (Wehner et al. 1992). Although C. bombycina lives in a similar hot and dry 

habitat as its well-studied sister species, the navigational model organism Cataglyphis fortis, it has 

comparatively shorter legs. In this account we show, how, although equipped with relatively short legs, C. 

bombycina employs a different strategy in reaching high running speeds that even outperform the fastest 

known runs of C. fortis ants. Here we present a detailed analysis of walking kinematics across a large 

range of walking and running speeds. Stride length and stride amplitude increase linearly with walking 

speed, whereas the stride frequency levels off at a maximum of around 40 Hz. In contrast to C. fortis with 

increasing walking speed the duty factor falls below 0.5 even before the appearance of a frequency 

plateau. From speeds of 120 mms
-1

 on the stance phase is reduced to a minimum of 7 ms and the ants 

show aerial phases. C. bombycina ants lift up all three legs of one tripod from the ground in synchrony 

and show a consistent tripod coordination, with a TCS of around 0.8, over the entire walking speed range. 

 

KEY WORDS Cataglyphis desert ant, stepping pattern, Inter-leg coordination, gait, aerial phases 
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