Die Bedeutung der Kohlendioxyd-
Ausscheidung der Wurzeln fir die Orientierung
der Larven von Otiorrhynchus sulcatus F. und
anderer bodenbewohnender phytophager
Insektenarten

Autor(en):  Klingler, Jakob

Objekttyp:  Article

Zeitschrift: ~ Mitteilungen der Schweizerischen Entomologischen Gesellschaft =
Bulletin de la Société Entomologique Suisse = Journal of the
Swiss Entomological Society

Band (Jahr): 31 (1958)

Heft 3-4

PDF erstellt am: 23.05.2024

Persistenter Link: https://doi.org/10.5169/seals-401342

Nutzungsbedingungen

Die ETH-Bibliothek ist Anbieterin der digitalisierten Zeitschriften. Sie besitzt keine Urheberrechte an
den Inhalten der Zeitschriften. Die Rechte liegen in der Regel bei den Herausgebern.

Die auf der Plattform e-periodica vero6ffentlichten Dokumente stehen fir nicht-kommerzielle Zwecke in
Lehre und Forschung sowie fiir die private Nutzung frei zur Verfiigung. Einzelne Dateien oder
Ausdrucke aus diesem Angebot kbnnen zusammen mit diesen Nutzungsbedingungen und den
korrekten Herkunftsbezeichnungen weitergegeben werden.

Das Veroffentlichen von Bildern in Print- und Online-Publikationen ist nur mit vorheriger Genehmigung
der Rechteinhaber erlaubt. Die systematische Speicherung von Teilen des elektronischen Angebots
auf anderen Servern bedarf ebenfalls des schriftlichen Einverstandnisses der Rechteinhaber.

Haftungsausschluss

Alle Angaben erfolgen ohne Gewabhr fir Vollstandigkeit oder Richtigkeit. Es wird keine Haftung
Ubernommen fiir Schaden durch die Verwendung von Informationen aus diesem Online-Angebot oder
durch das Fehlen von Informationen. Dies gilt auch fur Inhalte Dritter, die tUber dieses Angebot
zuganglich sind.

Ein Dienst der ETH-Bibliothek
ETH Zirich, Ramistrasse 101, 8092 Zirich, Schweiz, www.library.ethz.ch

http://www.e-periodica.ch


https://doi.org/10.5169/seals-401342

MITTEILUNGEN DER SCHWEIZERISCHEN ENTOMOLOGISCHEN GESELLSCHAFT
BULLETIN DE LA SOCIETE ENTOMOLOGIQUE SUISSE
Band XXX1  Heft 3 u. 4 31, Dezember 1958

Aus dem Entomologischen Institut der

Eidgendssischen Techrischen Hochschule in Ziirich

und dem Entomrlogischen Laboratorium der
Eldgen6551schen Versuchsanstalt in Wadenswil

Die Bedeutung der Kohlendioxyd-Ausscheidung der

1L

I11.

IV.

14

Wurzeln fiir die Orientierung der Larven von
Otiorrhynchus sulcatus F. und anderer
bodenbewohnender phytophager Insektenarten’

von

JakoB KLINGLER

INHALTSVERZEICHNIS

ENEERRUNG : = & 3 3 28 3 mom % 8 & £ % B o ¢ 3 W B 5 M A BB 206
ALLGEMEINES UND LITERATUR . . . . . . . . . . . . . . . . ... 207

VERSUCHE UBER DIE ANZIEHUNG DER LARVEN voN O. sulcatus ZU DEN
WEPEI N » v s @ § 3 B @ 5 M@ § £ @ 8 4 & £ § B § § B 2 § o @© 209
1. Methodik . . . . . . . . . . . . .. 209
2. Nachweis der Anziehung . . . . . . . . . . . . . . . . . .. 210
UNTERSUCHUNGEN UBER DIE NATUR DES ANZIEHENDEN STOFFES . . . . . 214
1. Allgemeines & o 2 s 9@ 5 s 9 2 3 8 2 6 5 % 5 6 & % 5 ® & 5 & 214
2. Tastversuche . . . . . . . . ... .. 215
3. Ubertragung des Attraktiv-Stoffes durch die Luft . . . . . . . . 217

4. Anzichung durch Wurzeln verschiedener Wirtspflanzen und von
Nichtwirtspflanzen . . . . . . . . . . . . . . . .. .. ... 218
5. Die Wirkung der Erhitzung der Wurzeln auf die Anziehung der Larven 220
Die WurzeLAusscHEIDUNG CO, ALS ATTRAKTIVSTOFF . . . . . . . . 224
1. Einleitung von CO, zwischen die Glasplatten . . . . . . . . . . 225
a) Methode und apparative Einrichtung ............ 225

b) Die Anziechung der Larven bei Einleitung von CO, zwischen die
Glasplatten ........................ 226

2. Zeitlicher Ablauf der Orientierung (Distanz— und Ceschwindigkeits~
diagramm) bei Verwendung von Wurzeln bezw. CO, aus der Bombe 228

3. Die CO-_v_-P!'OdU](tiO]’I der in den Versuchen Verwendeten Rebwurzeln 231

! Diese Publikation wurde durch einen Beitraz aus dem Laur-Fonds unterstiitzt.



206 JAKOB KLINGLER

4. Gegenseitige Anziehung der Larven als Folge der positiv chemotak-

tischen Reaktion auf CO,-Cradienten . . . . . . . . . . . . . 234
a) Feststellung der gegenseitigen Anziehung . . . . . . . . . . 234
b) Die CO,-Ausscheiddung der Larven . . . . . . C e ... .. 236

VI. Der CO,-GRADIENT WAHREND DER LARVENORIENTIERUNG IM GLAs-
PLATTENVERSUCH . . . . . . . . . D mE R F MR E bR R RE L
1. Messinstrumente i Methode . . . . . . . . . 237

2. Messung des CO,-Gradienten im Onentlerungsversuch bei Em[eltung
von CO, aus der Bombe . . . . . . . . . .. 241

3. Messung des Coo—Gradlenten m Orlentlerunasversuch mlt Reb—
WHEZEIT ; 2 % ¢ 6 5 @ 5 B & 5§ 6 6 5§ m o 8 n o 243

4. Notwendige minimale CO,-Differenzen (Schwellenwerte) zur Aus-
|6sung einer gerichteten Wanderung SR TR 245

5. Die obere Grenze der Anziehung eines CO, -Cradienten (Begmnende
Abstossung) . . . . . . . . .. .. 248
6. Die Reaktion der Larven auf rasch ste:gende COz Gehalte . . . . 252

VII. VERHALTEN DER LARVEN WAHREND DER ORIENTIERUNG UND ORIENTIE-
RUNGSMECHANISMUS . . . . . . . . . v« « o o . . Co ... 254
|. Das Verhalten der Larve wahrend der Orientierung . . . . . . . 254
2. Orientierungsmechanismus . . . . . . . . . . . e oo ... 256

VIII. Die BEDEUTUNG DER LARVENORIENTIERUNG VON Q. sulcatus FUR DIE
BezIEHUNGEN ZUR WIRTSPFLANZE . . . . . . . . . . . . . . . .. 258
X SCHLUSSBETRACHTUNGE‘\I ............. e e e ... 261
. Allgemeines Verhalten gegeniiber CO, . . . . . . . 261

2 Wirksamkeit der CO,-Orientierung und Verhalten anf ungeelcrneten
Wurzeln bezw. bei fehlender Nahrung (kiinstlicher CO,-Quelle) . 262
X. ZUSAMMENFASSUNG — RESUME — SuMMarRy . . . . . . . . . . . . 265
XI. LITERATURVERZEICHNIS . . . . . s mw g F B E Y BT R EL B Y o

[. EINLEITUNG

Die Untersuchungen iiber die Orientierung der Larven von O. sulcatus
sind urspriinglich nicht als unabhingiges Thema aufgegriffen worden.
Sie wurden vielmehr im Rahmen der Arbeiten tiber die Biologie dieses
schiadlichen Riisselkafers in Angriff genommen. O. sulcatus, der Gefurchte
Dickmaulriissler, tritt seit einigen Jahren in den Rebbergen der Biindner
Herrschaft verheerend auf. Auch Rebberge in der iibrigen Ostschweiz
wurden heimgesucht, wenn auch nicht im gleichen Ausmass. Der grosse
Umfang der Schidden veranlasste die zustindigen Instanzen, das ganze
Problem eingehend bearbeiten zu lassen, welche Aufgabe mir zufiel. Die
Resultate dieser Untersuchungen werden separat von der vorliegenden
Arbeit versflentlicht werden. Einige kleinere Berichte iiber Biologie und
Bekimpfung sind jedoch bereits publiziert.

Den Anstoss fiir die Untersuchungen iiber die Orientierung der
Larven von O. sulcatus lieferte die Beobachtung, dass unveredelte Reben
einen bedeutend grosseren Befall an Larven aufwiesen als veredelte.
Diese Befallsdifferenz stand mit einer weiteren Beobachtung in enger
Beziehung, niamlich der Verschiedenartigkeit im Wurzelaufbau dieser
Reben. Diese Verschiedenartigkeit konnte eine Erklirung fiir die Befalls-
unterschiede liefern. Sie veranlasste uns zur Fragestellung, auf welche
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Weise die Larven zu den Wurzeln gelangen. Schon in der Annahme
einer rein zufilligen Wanderung, wie wir sie anfanglich voraussetzten,
bestand eine Erklarungsmoglichkeit fiir Befallsunterschiede. Die spitere
Feststellung der Anziehung der Larven durch die Wurzeln lieferte dann
zur Abklirung dieses Problems einen wichtigen Beitrag (siehe unter VIII).

Die ersten Ergebnisse iiber die Anziehung der Larven durch die
Wurzeln veranlassten uns, diesem Teil der Dickmaulriissler-Untersu-
chungen mehr Beachtung zu schenken und ihn neben den iibrigen Arbei-
ten intensiv weiter zu betreiben. Herr Prof. P. Bovey erklarte sich bereit,
diese Untersuchungen als Dissertationsthema anzunehmen.

Ende 1957 haben wir in einer vorldufigen Mitteilung einige Resultate
publiziert. Sie besagen im wesentlichen, dass die Wurzeln von Wirts-
pflanzen von den Larven von O. sulcatus, Agriotes und Melolontha auf
Distanz wahrgenommen und in gerlchteter Wanderung aufgesucht wer-
den. Ferner wird dort bereits darauf verwiesen, dass das von den Wurzeln
produzierte CO, fiir diese Anziehung verantwortlich gemacht werden
miisse. In der vorliegenden Arbeit werden wir nun niher auf diese Unter-
suchungen eintreten.

Herr Prof. Dr. P. Bovey hat die Ausfithrung dieser Arbeit stets wohl-
wollend unterstiitzt und ithr immer grosses Interesse entgegengebracht.
Ich mochte thm hiefiir meinen herzlichen Dank aussprechen.

Meine Untersuchungen wurden an der Eidg. Versuchsanstalt Widens-
wil ausgefithrt. Herrn Direktor Prof. Dr. F. KoBeL danke ich fiir alle
Unterstiitzung, die ich von Seiten der Versuchsanstalt genossen habe.

Meinem Chef, Herrn Dr. F. ScHNEIDER, Leiter des Entomologlscben
Laboratoriums, schulde ich besonderen Dank fiir seine wohlwollende
Forderung dieser Untersuchungen. Dank seiner grossen Erfahrung auf
dem Gebiete der Orientierung der Insekten war er ganz besonders in
der Lage, nutzhche Ratsch]age zu erteilen. Manche Schwxerlgkelt wurde
nur dank seiner aufmunternden Worte {iberwunden.

Es sind ihrer viele, die mir in der einen oder anderen Weise ihre Mit-
hilfe angedeihen liessen und denen ich Dank schulde. Sie alle mit Namen
zu nennen wiirde zu weit fithren. Nicht vergessen méchte ich aber meine
beiden Kollegen Dr. W. VogeL und Dr. Ta. WiLpBorz, die mir immer
wieder mit niitzlichen Gedanken und Ideen zur Seite standen.

Last not least se1 erwahnt, dass die finanziellen Mittel {iir diese Unter-
suchungen teilweise aus dem Schweizerischen Weinbaufonds stammen.
Die urspriingliche Inmitiative zur Untersuchung des Dickmaulriissler-
problems im allgemeinen ging von Herrn Adjunkt E. PEvEr, Widenswil,
und Herrn] INAFF, Landquart aus.

Dis Fotos. warden zym grosseren 1eil selbst, zum kleineren Teil vom
Fotografen der Versuchsanstalt, Herrn R. ISLER, aufgenommen.

II. ALLGEMEINES UND LITERATUR

Untersuchungen tiber die Orientierung bodenbewohnender Insek-
t(_en, d.‘h. tiber die Art und Welse, wie diese 1hre Nahrung aufﬁnden,
sind nicht sehr hiaufig.
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Wihrend bei oberirdischen Insekten die Orientierung und die An-
ziechung gegeniiber Nahrungsquellen und anderen Substanzen in
vielen Fillen griindlich untersucht wurden, 1st den bodenbewohnenden
Arten oder Stadien in dieser Beziehung weniger Aufmerksamkeit ge-
schenkt worden. Nur bei den nicht mehr zu den Arthropoden gehs-
renden Nematoden liegt etwas ausfithrlicheres Untersuchungsmaterial
vor.

Methodische Schwierigkeiten, die sich Beobachtungen von Lebe-
wesen 1m Boden entgegenstellen, diirften mitverantwortlich sein fir
die geringe Zahl solcher Arbeiten.

Einige Untersuchungen liegen iitber den Engerli ing  (Melolontha
vulgaris F.) vor. ScHWERDTFEGER (1939) untersuchte in einem Be-
obachtungsrahmen aus Glasplatten die Wanderung und Fortbewe-
gungsart, ohne aber auf die Frage der Orientierung bezw. Anziehung
durch die Wirtspflanzen einzutreten. Eine ausfithrliche Arbeit tiber
das Verhalten des Maikiferengerlings wurde von ENE (1942) geschrie-
ben. Seine Versuche wurden zum Teil mittels Sandkisten, zum Teil
mittels sogenannter Pflanzen- oder Engerlingskreise ausgefiihrt. In
bezug auf die Frage der Orientierung bezw. Anlockung durch die
Wirtspflanze kam er zum Schluss, dass der Engerling im wesentlichen
zufillig auf seine Nahrung stosst. ENE schliesst zwar eine Orientierung
auf kurze Distanz nicht ganz aus, besteht aber darauf, dass eine Lock-
wirkung zumindest auf weitere Distanz nicht besteht.

Uber das Verhalten der Drahtwiirmer (Agriotes) gegeniiber che-
mischen Reizen und Wirtspflanzen sind Untersuchungen von THORPE
et al. (1947) ausgefithrt worden. Darnach zeigen Drahtwiirmer gegen-
iiber luftiibertragenen Geruchstoffen (airborn odours) von Versuchs-
pﬂanzen keine Reaktion, wohl aber zu geléisten Substanzen. THORPE
arbeitete unter anderem mit einer Wahlkammer (choice chamber) und
mit Glasplattenapparaten. Er kommt zum Ergebnis, dass die Draht-
wiirmer mit Hilfe 1thres Hohlensystems zufilligerweise in die Nihe
der Wurzeln gelangen und dass erst die in unmittelbarer Umgebung
derselben gelgsten Substanzen eine klinokinetische Orientierung der
Larve bewirken. Immerhin hat THORPE im Wahlkammerversuch eine
Anreicherung von Drahtwiirmern auf der Seite der Wirtspflanzen
festgestellt.

Weitere Untersuchungen iiber das Verhalten der Drahtwiirmer
liegen von SuBkLEW (1934) iiber Reizphysiologie, von LEes (1943)
iiber Orientierung in Feuchtigkeitsgradienten und von FALCONER
(1945a und 1945b) iiber Reaktionen gegeniiber Temperatur und
Licht vor. Diese Untersuchungen beziehen sich aber nicht direkt
auf das Verhalten gegeniiber den Wirtspflanzen bezw. deren Wurzeln,
dem unser spezielles Interesse gilt.

Das reizphysiologische Verhalten der Larve des Riisselkifers
Sitona lineata wurde von ANDERSEN (1931) untersucht. Er kommt
unter anderem zum Ergebnis, dass diese Larven die Wurzelknollchen
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der Wirtspflanzen auf eine Distanz von 2-3 mm (I) zu wittern ver-
mogen. Hochstwahrscheinlich handle es sich dabei um eine Geruchs-
wahrmehmung.

Auf Grund des Studiums der wenig umfangreichen Literatur war
eine Anziehung auf Distanz bezw. eine gerichtete Wanderung von
im Boden lebenden Insektenlarven zu den Wurzeln der Wirtspflanzen
nicht anzunehmen oder sehr fraglic]‘l. Bei den allerdings nicht zu den
Arthropoden gehérenden Nematoden wurde Anziehung durch die
Wurzeln von Wirtspflanzen nachgewiesen. (LinrForp 1939, Gapp und
Loos 1941). Uber die Art der Attraktivstoffe herrscht jedoch Un-
klarheit.

Unsere eigenen Untersuchungen haben eine Anlockung einiger
wichtiger Larvenarten durch die Wurzeln von Wirtspflanzen ergeben
und auch gezeigt, dass die Larve fihig ist, diese mittels gerichteter
Fortbewegung zu erreichen. Die Rolle, welche daber das von den
Wurzeln produzierte CO, spielt, bringt einen neuen Gesichtspunkt
in das Problem der Orientierung bodenbewohnender Organismen.
Deruier (1947) bringt einige Beispiele fliegender Insekten, welche
vermutlich durch CO, angezogen werden. Es ist klar, dass der Orien-
tierung nach einem CO,-Gradienten im Boden eine ganz andere Be-
deutung zukommt als in der freien Atmosphire.

Wir treten 1im folgenden nicht niher auf die allgemeine Biologie
unseres Versuchstieres ein. Die wichtigsten Arbeiten hieriiber kénnen

bei FEyTaup (1918), Tuiem (1922, 1932), Smitd (1932) und HERING

(1958) nachgelesen werden.

[II. VERSUCHE UBER DIE ANZIEHUNG DER LARVEN
VON O. SULCATUS ZU DEN WURZELN

1. Methodik

Fiir die Abklarung der Larvenorientierung bezw. der Anziehung
durch die Wurzeln von Wirtspflanzen ber O. sulcatus arbeiteten wir
anfianglich mit Glasrohren und spiater mit Glasplatten. Die Versuche,
welche wir mit diesen verschiedenen Hilfsmitteln durchgefithrt haben,
bezeichnen wir der Klarheit halber als Glasrshren- oder Glasplatten-
versuche. Diese letzteren erwiesen sich im Laufe unserer Unter-
suchungen bald einmal als die geeignetere Methode fiir unsere Zwecke.

Uber die verschiedenen verwendeten Glasrohrenformen gibt die
Abb. 1 Auskunft, welche auch iiber die Dimensionen orientiert. Die
verwendeten Glasplatten eriibrigen eine lange Beschreibung. Es handelt
sich um rechteckige oder quadratische Platten verschiedener Grosse.



210 JAKOB KLINGLER

- Von jeder Grosse
sind nattirlich zwel

Platten (: ein Plat-
tenpaar) notwendig.

( % Details der einzel-
e nen Methoden wer-

den ber den jeweili-

gen Versuchen niher
erlautert.

-

1ocm \_
Abb. 1. — Die Formen

der Glasrshren, die am

Anfang der Untersuchun-

( 0 gen fiir den Nachweis der
Anziehung benutzt wur-

den.

2. Nachweis der Anziehung

Die Wurzeln fiir unsere Versuche stammten in den weitaus meisten
Fillen von Reben, und wo nichts besonderes vermerkt ist, trifft dies
immer zu. Es handelt sich daber um von der Pflanze abgeschnittene
fene Wurzeln.

Fiir die Glasrshrenversuche benutzten wir ausschliesslich Larven
des ersten Stadiums. Jeder Versuch wurde wieder mit frischem Lar-
venmaterial begonnen. Bei spiteren Versuchen zwischen Glasplatten
wurden dann vorwiegend iltere Stadien verwendet.

Die verwendeten Rohrenformen sind bereits erwihnt worden
(Abb. 1). In diese Rohren wurde nun gesiebte Gartenerde eingefiillt,
sodass alle Arme damit gefiillt waren. Am Ende eines Armes wurden
jeweils bereits vor dem Fiillen mit Erde abgeschnittene, feine Wurzeln
plaziert. Diese nahmen einen Raum von ca. 3 cm Linge ein. Ganz
aussen wurde dann zum Abschluss nochmals etwas Erde eingefiillt. Alle
Réhrenarme wur-
den daraufhin am
Ende mit Gaze
verschlossen, aus-
genommen jener,
bei welchem die
Larven ausgesetzt
wurden. Abb. 2
llustriert das eben
gesagte. Alle diese
Versuche wurden
unter Lichtaus-

hl durch Abb. 2. — Beispiel eines Versuches mit einer Glasrshre.
SE uss durchge- ;) Plazierung der Larven bei Versuchsbeginn; 5) Erde;
fithrt. c) Wurzeln; d) Gaze.
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Die Kontrolle der Versuche erwies sich zuerst als schwierig, da
bei gewshnlichér Durchsuchung der Erde von Auge nur noch ein
kleiner Prozentsatz der ausgesetzten, sehr kleinen Erststadium-Larven
wieder gefunden wurde. Wir konnten durch folgendes Verfahren die
Zahl der wiedergefundenen Larven auf durchschnittlich gegen 90 %
verbessern : Die Erde aus jedem Arm einer Glasrchre wurde separat
in geringen Dosen vermittels leichten Klopfens in je eine grosse Petri-
schale geschiittet. Diese Petrischalen enthielten Wasser. Bei langsa-
mem und sorgfiltigem Vorgehen schwammen die meisten Larven
obenauf, wihrend die Erdpartikel sanken. Erstere konnten so fort-
laufend gezdhlt und entfernt werden. Wenige versanken allerdings,
tauchten aber zum Teil nach %%-1 Stunde wieder auf. Durch Um-
rithren des Sedimentes konnten weitere Larven zuriickgewonnen
werden.

Mit den Glasrohren fithrten wir eine Anzahl Versuche durch,
die nun wiedergegeben werden sollen. Fiir einen ersten Versuch
benutzten wir eine 1-Réhre. Der kurze, senkrecht stehende Arm
wurde in vertikale Stellung gebracht, sodass der lingere, durchgehende
Arm in horizontale Lage zu liegen kam. (Abb. 2). Zwanzig Larven
wurden nun oben in die vertikale Rohre ausgesetzt. Das eine Ende
des horizontal liegenden Rohrenarmes enthielt die Wurzeln, wihrend
das andere Ende wie der ganze Rest mit Erde gefﬁllt war. Sobald
die Larven die Abzweigung erreichten, mussten sie sich fiir eine
Richtung entscheiden. Der Versuch wurde nach 64 Stunden kon-
Lro]liert. Das Resultat geht aus der folgenden Zusammenstellung

ervor :

ROrenarm Anzahl Larven
Mit Wurzeln . . . . . . . . . ... ... 15
Ohne Wurzeln . . . . . . . . . . . . . .. 2
«Start»® . L ]
Nicht gefunden N R R 2

* Als «Start» bezeichnen wir denjenigen Arm der Rohre, in
welchem die Larven ausgesetzt wurden.

Um von der Abzweigung zu den Wurzeln zu gelangen, mussten
die Larven eine Strecke von iiber 10 c¢cm zuriicklegen. Das wieder-
gegebene Resultat spricht fiir Anziehung, beweist diese aber noch
nicht (siehe unten).

Ein analoges Ergebnis wurde mit dem Réhrenkreuz (4 -Réhre)
erhalten. Dieses wurde in eine horizontale Lage gebracht. Ein Arm
wurde am Ende mit Wurzeln versehen, am Ende eines anderen Armes
wurden 36 Larven ausgesetzt (= « Start»). Die Kontrolle des Versuches
erfolgte nach 90 Stunden. Die 36 Larven hatten sich wie folgt auf die
4 Rohrenarme verteilt :
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Rohrenarm Anzahl Larven Berechnete Anzahl
tatsdchlich Larven bei zufalliger
»Wanderung
I Arm mit Wurzeln . . . . 30 9
2 Arme ohne Wurzeln . . . je 0 e 9
« Start» . . . . S 3 9
Nicht gefunden 2 @ g 3

Da das Rohrenkreuz horizontal lag, hitten alle 4 Arme bei zu-
filliger Wanderung die gleiche Chance gehabt, aufgesucht zu werden.
Auch hier mussten die Larven von der Kreuzung aus iiber 10 ¢m
zuriicklegen, um zu den Wurzeln zu gelangen. Das Ergebnis dieses
Versuches sprlcht ebenfalls fiir Anziehung, ein emdeutlger Beweis
fehlt aber auch hier, und zwar aus Griinden, die wir nun besprechen
wollen.

Es wire namlich denkbar, dass sich die Larven auch ber zufilliger
Wanderung mit der Zeit im Arm mit Wurzeln ansammeln wiirden,
aus dem einfachen Grund, weil dort Nahrung vorhanden ist. Deshalb
mussten Versuche gemacht werden, bei welchen in kiirzeren Zeit-
intervallen die verschiedenen Arme auf Larven kontrolliert wurden.
Trife die Annahme zufilliger Wanderung zu, so miissten sich wenig-
stens zu Beginn des Versuches in allen Rohrenarmen eine der Wahr-
scheinlichkeit entsprechende Zahl Larven vorfinden.

Diese Versuche wurden mit L -Réhren durchgefithrt. Die Larven
wurden am oberen Ende des geraden Rohrenstiickes zugesetzt
(« Start »). Die Ergebnisse sind nachfolgend zusammengeste]lt:

Versuch Anzahl Kontrolle Vrledegictanaens JLagven | Vermisste
Nr. zugesetzte nach _ ‘ X et 1
Larven | «Start» | Arm mit \ Arm ohne ‘ Larven
‘} ) | Wurzeln Wurzeln |
1 30 5Sd. 20 7 | 0 l 3
2 30 26 » 6 11 | 2
3 30 46 » | 4 - 2 I

Aus diesen Zahlen geht eindeutig hervor, dass sich die Larven
vom « Start » direkt in den Arm mit den Wurzeln begeben. Der Arm
ohne Wurzeln wies zu keiner Zeit nennenswerte Larvenzahlen auf.
Wir durften aus diesen Versuchen schliessen, dass die Larven durch
die Wurzeln angezogen werden. und diese auf direkten Wege aufzu-
finden vermégen.

In den Glasplattenversuchen, auf die wir spiter eingehender zu
sprechen kommen, konnte die Anziehung und gerichtete Wanderung
direkt sichtbar gemacht werden. Die Abb. 3 und 4 geben solche

Spuren wieder.
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Ein weiterer, mit U-Rohre durchgefiithrter Versuch soll hier seines
interessanten Ergebnisses wegen erwihnt werden. Diese U-Rohre

wurde In eine verti-
kale Lage gebracht,
d. h. die beiden
UHnungen schauten
nach oben und der
Bogen nach unten.
Wie iblich wurde
die Rohre mit Erde
gefiillt und am Ende
eines Armes die
Wurzeln unterge-
bracht. Am andern
Ende wurden 20 Lar-
ven ausgesetzt. Um
zu den Wurzeln zu
gelangen, musste also
zuerst ein Abstieg
und dann emn Wie-
deraufstieg erfolgen.
Nach 41 Stunden
hatte keine Larve die
Wurzeln erreicht. Bei

Abb. 3. — Anziehung von frisch geschliipften Larven

der Kontrolle eines zu Wurzeln von Reben. 7 : Standort der Larven bei

zweiten  Versuches

nach 98 Stunden konnten
jedoch von 20 Larven de-
ren 14 ber den Wurzeln
gefunden werden. Um
dorthin zu gelangen, war
en Aufstieg von 10 cm
notwendig. Ber Zwischen-
kontrollen konnte festge-
stellt werden, dass sich die
Larven ganz auf der Unter-
seite des Bogens ansammel-
ten, und sich dort offenbar
sogar eine zeitlang aufhiel-
ten. Nach den Erfahrun-
gen musste aber zu diesem
Zeitpunkt ein von den
Wurzeln ausgehender an-
ziehender Gradient bereits
vorhanden sein. Es wire
also zu vermuten, dass in

Versuchsbeginn (= Ausgangsposition).

Abb. 4. — Anziehung ilterer Larven zu Wurzeln

von Reben (nach KLiNGLER 1957).
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jenem Moment noch eine positiv geotaktische Reaktion vorherrschte.
Es muss vielleicht nochmals gesagt werden, dass alle Larven sich im

ersten Stadium befanden und zum Teil erst kurz vorher geschliipft
waren.

Dieser Versuch zeigt iibrigens auch die Fahigkeit der Larven,
wirksam nach oben zu wandern. Die relativ grosse Zahl Larven, welche
die Wurzeln erreichte, spricht auch hier fiir Anziehung.

IV. UNTERSUCHUNGEN UBER DIE NATUR
DES ANZIEHENDEN STOFFES

1. Allgemeines

Mit der Tatsache der Anziehung der Larven durch die Wurzeln stellte
sich die Frage, welche Stoffe hierfiir verantwortlich seien. Die Unter-
suchungen hieriiber wurden anfangs in vollkommener Unkenntnis der
moglichc-n Attraktivsubstanzen durchvefuhrt Die laufende Beurtellung
der Versuchsergebnisse, bei denen mir “nicht zuletzt die Ratschlige meines
Chefs, Herrn Dr. F. ScuNEIDER, zuteill wurden, fiihrte jedoch mit der
Zeit zur Auffassung, dass CO, 1im Spiele stehen kénnte. Einige spitere
Versuche dieser Serie trugen dieser Vermutung Rechnung.

Im Gegensatz zu den fritheren Versuchzn verwendeten wir hier nicht
mehr Glasréhren, sondern ausschliesslich Glasplatten. Der Vorteil dieser
Methode besteht darin, dass das Verhalten der Larven direkt beobachtet
und die Spuren verfolgt werden konnten. Dem einzelnen Versuch kommt
damit grossere Beweiskraft zu. Der Spurenverlauf konnte zudem foto-
graphlsch festgehalten werden, was unter anderem auch fiir die Ana-
lysierung des Orlentlerungsmechamsmus nicht belanglos ist.

Glasplatten zur Beobachtung bodenbewohnender Insekten wurden
bereits von Kienitz (1892) fiir Engerlinge (Melolontha) benutzt. Andere
bedienten sich spiter derselben Versuchsanordnung. Das Vorgehen fiir
die Durchfithrung eines Versuches gestaltete sich wie folgt :

Als Medium zwischen den Glasplatten benutzten wir sterilisierte
Gartenerde. Es handelte sich um Boden mit einem relativ hohen Humus-
gehalt und einer Bodenfeuchtigkeit, wie sie etwa fir Pflanzerde iiblich
ist. Diese Erde wurde durch ein Sieb mit einer Maschenweite von rund
1,4 mm passiert, sofern wir mittlere bis grosse Larven als Versuchstiere
benutzten. Bei kleineren Larven wurden nach Bedarf geringere Maschen-
weiten verwendet. Diese Erde wurde nun sehr fein verteilt auf eine Glas-
platte gebracht, sodass die Schicht eine Dicke in der Gréssenordnung
von etwa -2 mm aufwies, wobei die Larvengrosse beriicksichtigt werden
musste. An einer bestimmten Stelle wurden hierauf die Wurzeln aus-
gelegt und in einer gewissen Entfernung davon die Larven. An diesen
Stellen wurde vorher die Erde entfernt. Abschliessend legten wir die
obere Glasplatte (Deckplatte) auf, was gleichzeitig den « Versuchsbeginn »
bedeutete. In einigen Fillen war es notwendig, das Gewicht der Deck-
platte zu neutralisieren, indem in den Ecken zwischen den Platten etwas
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Modellierton angebracht wurde. Der Abstand konnte so auch sehr gut
reguliert werden.

Die Platten wurden in den meisten Fallen horizontal gelegt und der
Versuch unter Lichtabschluss ausgefiihrt. In unseren Versuchen konnten
wir jedoch beobachten, dass diffuses Tageslicht keinen Einfluss auf den
Ablauf der Orientierung ausiibt. Anfinglich arbeiteten wir auch bei der
Glasplatten-Methode mit Erststadium-Larven (Abb. 3). Spiter zeigte es
sich, dass altere, d. h. grossere Larven fiir diese Versuche ebenso gut
oder besser geeignet waren (Abb. 4).

Ein nicht unwichtiger Punkt, der beriicksichtigt werden musste, waren
die Feuchtigkeitsverhaltnisse. Zwischen den Wurzeln und der umgeben-
den Erde durften keine Feuchtigkeitsgradienten entstehen, vor allem
durften die Wurzeln keine hshere Feuchtigkeit aufweisen als die ver-
wendete Erde. Wir haben frither gezeigt (KLINGLER 1957), dass die Lar-
ven von O. sulcatus gerichtet von einem niederen zu einem hsheren Feuch-
tigkeitsgehalt (gegen 100 % r. F.) wandern kénnen. Um zu verhindern,
dass Wurzeln wegen eimes hoheren Wassergehaltes angesteuert wurden,
achteten wir darauf, dass entweder die ganze Luft zwischen den P]atten
100 % relative Feuchtigkeit aufwies (durch leichte Anfeuchtung der Glas-
platten), oder die Wurzeln vor deren Verwendung oberflichlich leicht
getrocknet wurden.

2. Tastversuche

Um iiber die Art des anziehenden Stoffes allmihlich ein Bild zu ge-
winnen, fiihrten wir einige Versuche mit spezieller Anordnung durch.

Beim ersten sol-
chen Versuch legten
wir zwischen die Wur-
zeln und die Larven
eine Barriere aus Mo-
dellierton. Die Lage
der Wurzeln und der
urspriingliche  Stan-
dort der Larven bei
Versuchsbeginn  (in
der Folge « Ausgangs-
posmon ) genannt)
geht aus Abb. 5 her-
vor. Die genannte
Barriere wies in der
Mitte eine Offnung
auf. Der Versuch sollte
zeigen, wie die Larven
auf diese Versuchsan-
ordnung  reagieren,

d. h. ob sie die Wur-

zeln  trotzdem an-  Abb. 5. — Versuch mit spezieller Versuchsanord-
steuerten und ob dies  nung. /: Ausgangspositionen der Larven. Weitere
auf direktem Wege Erklirungen im Text.
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oder via Offnung versucht wiirde. Das Resultat geht ebenfalls aus der
Abb. 5 hervor. Die Offnung in der Mitte der Barriere wirkte als «sekun-
dares » Anznehungszentrum Es ist nicht so, dass diese Oﬂnung Iedlg ich
gewihlt wurde, weil sie den leichtesten Durchgang ermoglichte, vielmehr
wurde sie berexts aus elmger Distanz oerlchtet angesteuert. E.lmge Spuren
zeigen dies deutlich. Von den 5 Larven wanderten nach elnigen am
Anfang verstindlichen Orientierungsschwierigkeiten deren 4 auf die Offnung
zu. Nur eine bohrte sich in den Ton ein. Die Larven erreichten die Wur-
zeln in weniger als 4 Stunden, zum Teil in betrachtlich kiirzerer Zeit.

In Anbetracht der Versuchsanordnung, der zuriickgelegten Distanzen
(iiber 10 ¢cm) und der relativ kurzen Versuchsdauer fillt es schwer, diese
Anziehung auf im Bodenwasser geléste Substanzen zuriickzufithren. Dies
noch umso mehr, als die Offnung in der Ton-Barriere anfinglich frei
war von Erde und die Diffusion einer Lésung an jener Stelle deshalb stark
erschwert oder unmoéglich gewesen wire.

Andererseits wire bei einem leicht fliichtigen, leicht diffundierenden
und demnach eher kleinmolekularen Gas der wiedergegebene Versuchs-
ablauf gut denkbar. Dafiir sprach auch die in fritheren Glasplattenver-
suchen gemachte Beobachtung, dass die Larven sehr bald nach Versuchs-
beginn, im allgemeinen innerhalb etwa 45 Stunde, gerichtet zu wandern
begannen. Die dementsprechend notwendige rasche Diffusion eines Lock-
stoffes iiber eine Distanz bis 10 cm und mehr wire bei einem gasférmigen
Stoft verstiandlich.

In einem zweiten Versuch isolierten wir die Wurzeln mittels Model-
lierton ringférmig (Abb. 6). Diese standen also mit der umgebenden
Erde nicht in Kontakt. Die Larven Nr. 2, 3 und 4 steuerten nach kurzer
Zeit die Wurzeln trotz-
dem an, wihrend Nr. |
infolge Hautung nicht
reagierte. Nr. 2 und 3
bohrten sich durch den
Tonring hindurch, wih-
rend dies Nr. 4 nicht
gelang, weshalb sie zu-
erst nach rechts und
dann nach links dem
Ring entlang wanderte.
Schliesslich  entfernte
sie sich nach aussen
und verursachte ein
Spurengewirr, das den
klaren Verlauf der Spur
der Larve 3 storte.

Der in diesem Ver-
such verwendete Mo-
dellierton enthielt 1m
Gegensatz zu dem oben
erwihnten, grobe Bei-
Abb. 6. — Erklarungen im Text. Die Nr. I-4 verweisen  mengungen. Eine abso-
auf die Larven und geb(_end deren Ausgangspositionen |yt dichte

wileder.

Isolierung
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der Wurzeln wurde damit nicht erreicht. Immerhin sollten diese mit
der umgebenden Erde gar nicht und mit dem Modellierton selbst
hochstens schwach 1n Kontakt kommen, was auch der Fall war
(Abb. 6). Da kein Oberflichenwasser auf den Wurzeln und auch sonst
kein freites Wasser im Tonring vorhanden war, sprach auch dieser Versuch
eher fiir einen gasformigen Lockstoff. Die kurze Dauer vom Versuchs-
beginn bis zum Beginn der gerichteten Wanderung (ca. 1/} Stunde) stiitzte
diese Vermutung. Das dusserst gute Diffusionsvermégen des anziehenden
Stoffes geht auch aus diesem Versuch hervor.

3. Ubertragung des Attraktiv-Stoffes durch die Luft
Die oben besprcchenen Versuche ermangeln des eindeutigen Be-
weises, dass der Attraktivstoff durch die Bodenluft und nicht durch

im Bodenwasser gel'ciste Substanzen ﬁbertragen wird. Die fo]genden
Versuche sollen diesen Beweis erbringen.

Einen Glasplatten-

versuch ordneten wir \\\ \\

so an, dass die feinen

Rebwurzeln von einem

ca. 3,5 cm breiten

Luftzwischenraum \

umgeben waren (Abb.

7). Erst anschliessend \ '

an diese Zone begann \

die Erdschicht. Vier Y

Larven wurden nun in 4 f"’ b

einer Distanz von 10

cm von den Wurzeln \

ausgesetzt. Das Ergeb- y

nis des Versuches 1st " ‘

eindeutig. Der Luft- 1

zwischenraum konnte ©

eine Anziehung nicht e

verhindern, wenn auch \ \
& A\

eine gewisse Verzoge-
rung eintrat. Vor allem 70 _Crm
zeigten die Larven ei-

e Abmesgang, don T TTTT

Luftzwischenraum zu Abb. 7. — Nachweis der Ubertragung des anziehenden

durchqueren. Dies Sto_ffes durch die Bodenluft. a) Wurzeln; b) Luft-
'ausserte Sich entweder ZWISChenraum.; C) Erde Dle Nr. ]_'4 verweisen auf dle
s dnem Bislrsrsok Larven und zeigen zugleich deren Ausgangspositionen an.

nach  Ankunft an
der Peripherie desselben, oder aber in einem Wandern entlang der
Peripherie. Alle Spuren zeigten nach einer anfinglich ungerichteten
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Wanderung einen gerichteten Verlauf gegen die Wurzeln. Beim Auf-
treffen auf den Luftzwischenraum traten dann aber zum Teil Kompli-
kationen auf. Diese dusserten sich so, dass die Larven sich wieder
zuriickzogen (Nr. 3 und ev. Nr. 1), oder dass sie der Peripherie des
Luftzwischenraumes entlang wanderten (Nr. 2). Nur Nr. 4 durch-
querte denselben ohne langes Zogern. Schliesslich durchquerten jedoch
alle Versuchstiere denselben und erreichten die Wurzeln. Die Wan-
derung im Luftzwischenraum selbst war wiederum gerichtet. Nach
rund 40 Min. war Larve Nr. 4 bereits dort angelangt, nach rund
| Stunde Larve Nr. 2. Nach ca. 2 Stunden hatten auch die iibrigen
Larven ihr Ziel erreicht.

In einem leicht abgednderten, aber im Prinzip analogen Versuch,
bei dem der Luftzwischenraum 4,5 cm betrug, durchquerten diesen
von 4 Larven deren 3 gerlchtet auf die Wurzeln zu. Da die Larven
wie erwihnt, eine Abneigung zeigten, durch bodenfreie Luftréume
zwischen der Glasplatte zu wandern, ist schon die Durchquerung
eines solchen ein starkes Indiz fiir Anziehung.

Unter Beriicksichtigung dieser und der 1im vorigen Kapitel be-
sprochenen Versuche konnten wir eine an das Bodenwasser gebun-
dene Ubertragung des Attraktivstoffes ausschliessen. Wir mussten also
mit einem durch die Luft iibertragbaren Gas (Geruchstoft) rechnen.

Die Moglichkeit, dass eine Anziehung durch im Wasser geloste,
von den Wurzeln abgegebene Substanzen ebenfalls besteht, ist aber
nicht ausgeschlossen. LINFORD (1939) nimmt eine solche fiir Nema-
toden und THORPE et al. (1947) fiir Drahtwiirmer an. Wir haben
aber die Vermutung, dass diese nur in unmittelbarer Nihe der Wur-
zeln zur Geltung kommt.

4. Anziehung durch Wurzeln verschiedener Wirtspflanzen
und von Nichtwirtspflanzen

O. sulcatus 1st sehr polyphag. SmiTH (1932) gibt eine Liste von
87 Wirtspflanzen und vermutet, dass viele weitere Pflanzen als Wirte
geeignet sind. Er beobachtete auch leichten Larvenfrass auf Pflanzen,
auf welchen die Larven ihren Entwicklungszyklus nicht zu Ende
fithren konnten.

Ausgesprochene Polyphagie ist auch eine Eigenschaft gewisser
anderer wurzelfressender Larven, wie bekanntlich Drahtwiirmer
(Agriotes) und Engerlinge (Melolontha).

Mit der Polyphagie von O. sulcatus stellte sich die Frage, ob die
Anziehung der Larven auf die Wurzeln der Rebe beschriankt sei.
Fiir diese Annahme sprachen allerdings keine bestimmten Griinde.
Die erstmalige Feststellung der Anmehung durch Rebwurzeln beruhte

nur darauf, dass wir uns besonders mit dieser Pflanze beschiftigen
mussten.
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Wir konnten natiirlich nicht alle Wurzeln der bekannten Wirts-
pflanzen auf ihre anziehenden Eigenschaften priifen und trafen des-
halb eine Auswahl, die sich auf sieben verschiedene Arten beschriankte :
Pelargonium, Cyclamen, Azalea, Primel, Erdbeere, Erica und Hor-
tensie.

Alle Wurzeln dieser Wirtspflanzen zeigten 1m Glasplattenversuch
eine anziechende Wirkung auf die Larven von O. sulcatus. Diese Re-
sultate bestitigten sich in wiederholten Versuchen. Aus diesen Ergeb-
nissen konnten wir schliessen, dass eine Anziehung mit grosster
Wahrscheinlichkeit auch bei allen iibrigen Wirtspflanzen bestand, und
es konnte sogar vermutet werden, dass auch Pflanzen, die nicht auf
der Wirtsliste figurierten, anziehend wirken. Alle diese Becbachtungen
fiihrten zur Auf:fassung, dass die Annéiherung an die Wurzeln auf
einen nichtspezifischen Stoff zuriickgefithrt werden miisse, eventuell
auf ein durch alle Wurzeln abgegebenes Stoffwechselprodukt.

Aus den Ergebnissen dieses und der beiden vorhergehenden Ab-
schnitte heraus leitete sich die Vermutung ab, dass das von allen
Wurzeln abgegebene CO, im Spiele stehe.

Die oben erwihnte Vermutung einer Anziehung durch Nicht-
wirtspflanzen bestitigte sich bei spater durchgefiihrten Versuchen
tatsachlich. Bei den mit feinen Wurzeln von Eiche (Quercus sp.) und
Nussbaum (Juglans regia) durchgefiithrten Experimenten steuerten die
Larven die Wurzeln zielstrebig an. Beide Arten sind nicht als Wirte
von O. sulcatus registriert. Immerhin wurden sie leicht angefressen,
was beweist, dass es beil diesen polyphagen Larven nicht einfach ist,
eine absolute Nichtwirtspflanze zu finden. Die Reaktion der Larven
auf diese Situation war nicht einheitlich. Die einen begaben sich
immer wieder von den Wurzeln weg, kehrten aber jewells wieder
zurlick. Diese Exkursionen konnten mit jedem Mal etwas weiter weg
und sogar zum Verlassen der Glasplatten fiihrten. Es sind dies Er-
scheinungen, die bei Verwendung der Wurzeln von Wirtspflanzen
iiblicherweise nicht vorkommen. Andere Larven reagierten in der
Weise, dass sie nach Ankunft beir den Wurzeln eine Art Wiege er-
stellten und dort ausharrten ohne weitere Wanderung.

Eine Anziehung durch Wurzeln von Nichtwirtspﬂanzen stellten
GADD und Loos (1941) auch bei Nematoden fest, was eine interessante
Parallele ergibt.

Die folgende Zusammenstellung (Tab. 1) gibt einen Uberblick iiber
die in unseren Versuchen verwendeten Arten von Pflanzenwurzeln
und die Resultate in bezug auf Anziehung und anschliessende

Frasstitigkeit.
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Tas. 1
Wirtspflanze ;
_ R Anziehung sia s
Pflanzenart naci%lxggzi)lrﬂ il AR WIEElR Frasstdtigkeit
Rebe . . . . . . .. ja ja normal
Pelargontum . . . . . ja ja normal
Cyclamen . . . . . . ja ja normal
Az_a]ea B oE % 3 & E 1a 3 ja normal .
Primel . . . . . . . ja | ja . sehr gering
Erdbeere . . . . . . Ja ja . normal
Erica. . ...... ja f ja ' normal
Hortensie . . . . . . ja ja - normal
| ' \
i _
Nussbaum . . . . . | nein ja . sehr gering
Eiche. . . . . . .. nein \ ja  unterschiedlich aber

|

’ . weniger als normal

Auf diese Beobachtungen werden wir bei der Diskussion der « Fehl-
leistungen » zuriickkommen.

5. Die Wirkung der Erhitzung der Wurzeln
auf die Anziehung der Larven

Wir erhitzten feine Rebwurzeln ber 100-105°C wihrend eimer
Stunde. Nachher priiften wir die Anziehung dieser Wurzeln im Glas-
plattenversuch. Die Wurzeln befanden sich nach der Erhitzung und
wihrend der Versuche nicht unter sterilen Bedingungen.

Die Resultate dieser Versuche lassen sich wie folgt vorwegnehmen :
Die Larven konnen sich bet Verwendung kurz vorher erhitzter Wurzeln
nicht orientieren, d.h. sie finden dieselben nicht. Wihrend sie in
Vergleichsversuchen mit normalen Wurzeln 1m allgemeinen spite-
stens 3-4 Stunden nach Versuchsbeginn, meist aber bedeutend frither
die Wurzeln erreicht haben, ist mit kurz vorher erhitzten Wurzeln
nach dieser Zeit noch keine Orientierung wahrzunehmen. Verwendet
man aber Wurzeln, die bereits einige Zeit vorher erhitzt worden waren,
so findet eine Orientierung wieder statt, jedoch 1st diese nicht so spon-
tan wie bel normalen Wurzeln.

Nach Linrorp (1939) waren gekochte Wurzeln nach der Erhitzung
fiir Nematoden nicht mehr anziehend. Mit beginnender Zersetzung
trat jedoch erneut Anziehung auf. GApp und Loos (]94]) kamen zu
shnlichen Resultaten. Dies 1st eine weitere interessante Parallele bei
zwel Tlerarten, die sozusagen nur die Anziehung durch die Wurzeln
gemeinsam haben. Auf die von uns durchgefithrten Untersuchungen
wollen wir im folgenden eintreten. Wir miissen dabei unterscheiden
zwischen Versuchen, die mit unmittelbar vorher und solchen, die
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mit lingerer Zeit vor-
her erhitzten Wur-
zeln angelegt wur-
den. Parallel dazu
wurden meist noch
solche mit frischen,
nicht erhitzten Wur-
zeln derselben Pflan-
ze durchgefiihrt.
Die Wurzeln er-
hitzten wir in Petri-
schalen 1m Wairme-
schrank ber  100-
105°C wihrend einer
Stunde. Um ein voll-
stindiges Austrock-
nen zu verhindern,
verwendeten wir gut
schliessende Schalen,
in die wir noch einige
Tropfen Wasser zu-
gaben. Vor Beginn
der Experimente
wurden sie auf La-
bortemperatur abge-

kiihlt.

Wihrend des Ver-
suches selbst waren
die Wurzeln nicht
mehr unter sterilen
Bedingungen und da-
mit dem Angriff der

Mikroorganismen
voll ausgesetzt.

Die Abb. 8 gibt
den  Spurenverlauf
eines Versuches bei
Verwendung unmit-
telbar vorher erhitz-
ter Wurzeln wieder,
die Abb. 9 den Pa-
rallel-Versuch  mut
normalen, d. h. nicht
erhitzten  Wurzeln.
Beide Versuche wur-
den gleichzeitig an-

15

Abb. 8. — Versuch mit Wurzeln, die kurz vorher erhitzt

wurden. Fehlende Anziehung. Nach 4 ]2 Stunden hat

keine Larve die Wurzeln erreicht. = Ausgangs-
position, x = Standort nach 4 75 Stunden.

Abb. 9. — Parallelversuch zu Abb. 8 mit normalen nicht

erhitzten Wurzeln. Deutliche Anziehung. Die eine Larve

erreichte die Wurzeln in etwas iiber | Stunde, die zweite
In etwas iiber 2 Stunden.
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gesetzt und gleichzeitig nach 4 % Stunden fotografiert. Die Ausgangs-
distanz der Larven von den Wurzeln betrug in beiden Fillen je 10 cm
(bis zur Peripherie der Wurzeln). Im Versuch mit nicht erhitzten
Wurzeln erreichte die eine Larve die Wurzeln in 70 Min., die zweilte
in 130 Min. Die Spuren dieser Larven verraten eine deutliche Ziel-
strebigkeit, d. h. orientiertes Verhalten. Im Versuch mit den erhitzten
Wurzeln hatte nach 4 %5 Stunden keine Larve die Wurzeln erreicht.
Die eine befand sich 16,5 cm entfernt, die zweite 7 cm. Obwohl die
Spur dieser letzteren etwa 4 cm bei den Wurzeln vorbeifiihrte, wurde
die Larve nicht angezogen, sondern entfernte sich wieder.

FEin weiteres Versuchspaar mit nicht erhitzten und mit kurz zuvor
erhitzten Wurzeln ergab analoge Resultate : Im ersten Fall erreichten
die beiden ausgesetzten Larven die Wurzeln innerhalb 214 und 3
Stunden nach Versuchsbeginn. Zu diesen fithrte eine gerichtete Spur.
Im Parallelversuch mit erhitzten Wurzeln waren beide Larven 6 1%
Stunden nach Versuchsbeginn noch vollstindig desorientiert, die eine
befand sich 14 ¢cm und die andere 11,5 cm vom Ztiel entfernt, also
weiter als der urspriingliche Abstand von 10 ¢m, der in beiden Ver-
suchen gewihlt worden war.

Das gleiche Bild zeigte sich auch i weiteren Versuchen. Anzeichen
stattfindender Orientierung bei erhitzten Wurzeln hauften sich aber,
wenn diese vor lingerer Zeit erhitzt worden waren. Versuche mit
vor ein oder mehreren Tagen erhitzten Wurzeln ergaben wiederum
Anziehung. Diese war jedoch nicht mehr so stark wie bei frischen
Wurzeln und &usserte sich in einem geringeren Umkrels und in einem
im allgemeinen grosseren Zeitbederf zur Erreichung des Zieles.

Die Larven frassen erhitzte Wurzeln mit weniger Begierde als
normale. Mitunter verliessen sie diese sogar, kehrten aber meist wieder
zuriick.

Die Beobachtung, dass bei erhitzten Wurzeln die Orientierung
schon nach einem Tag, ja In
einem bestimmten Fall in noch
kiirzerer Zeit wieder moglich
war, veranlasste uns, den Wieder-
beginn der CO,-Produktion sol-
cher Wurzeln zu untersuchen.
Dies geschah durch qualitativen
CO,-Nachweis mittels emner /19
normalen Bariumhydroxyd-Lo-
sung. Parallel dazu wurden
Vergleichsversuche an nicht er-
hitzten Wurzeln sowie Blind-

Abb. 10. — Nachweis des Wiederbeginns versuche ohne Wurzeln ausge-
der CO,-Bildung erhitzter Wurzeln unter fihrt

nicht sterilen Bedingungen. a) Wurzeln ; W : U .
b) Bariumhydroxyd-Lésung;¢) C]asglocice Ir gIngen so vor : Unter eine

Nihere Erliuterung im Text. Glasglocke mit ca. 3/ Liter Inhalt
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stellten wir eine Petrischale mit etwa 10 Gramm Wurzeln, im Blind-
versuch ohne Wurzeln. Dariiber wurde eine weitere, etwas klemnere
Petrischale gestellt, welche zur Aufnahme der Barmumhydroxyd-
[osung bestimmt war. (Abb. 10.) Vermittels Durchsaugen CO,-freier
Luft, passieren einer Natronkalkrohre, wurde der Luftinhalt der
Glasglocke CO,-fre1 gemacht. Durch Vorversuche und in den Blind-
versuchen wurde die hiefiir bendtigte Zeit ermittelt.

Daraufhin wurde das Durchsaugen eingestellt und durch eine
Offnung des Gummustopfens die '/;o normale Ba(OH),-Léosung mn die
obere Petrischale eingefithrt. Diese Offnung wurde dann verschlossen,
sodass das Ganze absolut dicht abgeschlossen war.

Durch die Ausfillung von Bariumkarbonat bei Anwesenheit von
CO, entsteht auf der Oberfliche der Ba(OH),-Lésung ein weisser
Film. Fehlt CO,, so bleibt die Losung klar. Die Resultate eines Ver-
suches geben wir nachstehend im einzelnen wieder (Tab. 2). Die
Bildung des Baritumkarbonatfilmes konnte natiirlich nicht gemessen,
sondern lediglich bomitiert werden. Als «sehr feiner» Film wurden
die ersten von Auge gerade wahrnehmbaren Bariumkarbonataus-
fallungen bezeichnet. Die andern Abstufungen gliedern sich zwischen
dieser Bezeichnung und einem «starken » Film, was eine geschlossene,

undurchsichtige BaCO;-Decke bedeutet.

Tas. 2
Wiederbeginn der CQ,-Bildung erhitzter Wurzeln

unter nicht sterilen Bedingungen. Vergleichsversuche mit normalen
Wurzeln und ohne Wurzeln

Erhitzung der Wurzeln: | Stunde ber 100-105°C.
Beginn des Versuches iiber CO,-Bildung: 1 Stunde nach der Erhitzung. Versuch

unter Laborbedingungen.

Beobachtungen iiber Bariumkarbonatflm auf Ba(OH),-Lésung, d.h. iiber CO,-
Bildung.

eit nac . | rhitzun
Versuchs- | vI:llsI:i-h I nichtN ;Eﬁl[i C\ir\'f}:l.rzcln = V::rsuctgls- 1 erhitzte Wurzeln
beginn i beginn plus |
| | 1 Stunde |
: |
5 Min.  klar | sehr feiner Film [ Std. | Klar
15 Min. | klar | feiner deutlicher Film 2 Std. | klar
30 Min. | klar = sehr deutlicher Film 5 Std. | klar
4 Std. | klar | deutlicherstarker Film 634 Std. klar
15 Std. | klar | starker Film 8  Std. klar
25 Std. | klar Versuchsabbruch 9 1/7 Std. sehr feiner Film
47 Std. | klar 22 Y, Std. feiner deutlicher Film
63 Std. | klar | 30 N Std. sehr deutlicher Film
\ ‘ 77 Y, Std. starker Film
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Aus Tab. 2 geht hervor, dass bei nicht erhitzten normalen Wurzeln
praktisch sofort nach Versuchsbeginn CO, nachgewiesen werden kann.
Der Blindversuch ohne Wurzeln, nur mit CO,-freier Luft zeigte
wihrend der ganzen Versuchsdauer keine Filmbildung.

Von Interesse sind die Verhiltnisse bei den erhitzten Wurzeln.
Die ersten Anzeichen einer CO,-Ausfillung wurden 8 75 Stunden
nach Versuchsbeginn, das sind 9 %5 Stunden nach der Erhitzung
festgestellt. Die CO,-Bildung kam aber, im Vergleich zu den frischen
Waurzeln, nur sehr langsam und schwach in Gang.

In zwer weiteren Versuchen mit der gleichen Versuchsmethode
wurde 1m ersten Fall bereits nach 7 15 Stunden eine erste CO,-Aus-
fillung festgestellt, im anderen Fall sicher nach 6 aber vor 18 Stun-
den. Der lange Zeitintervall der Kontrolle im letzteren Versuch wurde
durch das Dazwischenfallen der Nacht bedingt.

Abschliessend zu diesem Abschnitt konnen wir feststellen, dass
die Beobachtungen iiber die Larvenorientierung ber Verwendung von
erhitzten Wurzeln und die Ergebnisse der Versuche iiber den Wieder-
beginn der CO,-Produktion solcher Wurzeln 1m Prinzip iiberein-
stimmen. Der allmihliche Wiederbeginn der Anziehung erhitzter
Wurzeln fillt zusammen mit dem Neubeginn der CO,-Bildung dieser
Wurzeln. Dieses Ergebnis sprach zugunsten emner Anziehung durch
CO,. Die Tatsache, dass bereits nach 7 15 bis 9 ¥, Stunden nach der
Erhitzung wieder CO, gebildet wird, darf aber nicht dazu verleiten,
anzunehmen, dass auch die Anziehung sofort nach dieser Zeit wieder
spielen misse. Die CO,-Bildung erhitzter Wurzeln kommt sehr schwach
und langsam in Fluss. Die Bildung eines iiber mehrere Centimeter
anziehenden CO,-Gradienten kénnte daher erst fiir einen etwas spate-
ren Zeitpunkt angenommen werden.

V. DIE WURZELAUSSCHEIDUNG CO,
ALS ATTRAKTIVSTOFF

Die Ausscheidung von CO, oder Kohlensiure durch die lebenden
Pflanzenwurzeln ist eine von den Pflanzenphysiologen unbestrittene
Tatsache. Uber die Abgabe weiterer Siuren bestanden nicht immer
einheitliche Auffassungen. MILLER (1938, Seite 159) schreibt : « The
evidence indicates that under normal conditions carbonic acid 1s the
only acid liberated by the living cells of the roots.»» Frey-WyssLiNG
(]949) fithrt andererseits aus : « Bei der Stoffaufnahme scheiden die
Wurzeln Siuren aus, von denen die Kohlensidure die wichtigste ist.
Daneben treten aber auch in geringeren Mengen Karbonsiuren auf,
z. B. Apfelsaure.

Neben diesen Wurzelausscheidungen werden in den Handbiichern
iiber Pflanzenphysiologie weitere genannt, iiber deren chemische
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Natur aber zum Teil noch vollkommene Unklarheit besteht und die
offenbar nur in kleinsten Mengen auftreten.

Um die Frage zu studieren, ob CO, tatsichlich attraktiv auf die
Larven von O. sulcatus wirke, was auf Grund aller bisherigen Ver-
suche stark vermutet werden musste, planten wir Experimente unter
Ausschluss von Wurzeln. Eine eindeutige Antwort auf unsere Frage
konnte nur die Verwendung von reinem CO, geben, auf welche wir
nun eintreten wollen.

1. Einleitung von CO, zwischen die Glasplatten

a) Methode und apparative Einrichtung
Nach dem Ausprobieren verschiedener Methoden und der Uber-

windung einiger Schwierigkeiten begannen wir nach folgendem System
zu arbeiten : Aus einer CO,-Bombe wurde das Gas durch eine feine
Claskapillare direkt zwischen die Glasplatten eingeleitet. Die aus-
fliessende CO,-Menge konnte reguliert und das pro Zeiteinheit aus-
stromende Volumen gemessen werden. Abb. 11 zeigt die hiefiir be-
notigte Einrichtung. Sie besteht im wesentlichen aus folgenden Teilen :
COQ"BOI’I’IbE
Ventil fiir Dosierung kleinster Ausflussmengen
Gummischlauch
lange, feine Glaskapillare mit kleiner Offnung.
Die verwendete CO,-Bombe hatte ein Fassungsvermogen von 1,5 kg
fliissigem CO,. Sie war damit sehr handlich. Als der wichtigste Be-
standtell der ganzen Apparatur ist das Ventil anzusehen. Wir mussten

Abb. 11. — Apparative Einrichtung zur Einleitung von CO, zwischen die Glasplatten.
a) CO,-Bombe ; b) Ventil zur Dosierung kleiner Ausflussmengen ; ¢) Glaskapillare ;
d) Glasplatten.



226 JAKOB KLINGLER

zum voraus annehmen, dass fiir die Anziehung der Larven nur klein-
ste CO,-Mengen bezw. CO,-Differenzen in Frage kamen. Das ver-
wendete Ventil erlaubte eine Einstellung des COs-Austritts bis auf
weniger als 0,5 ml pro Stunde. Es 1st hergestellt von der Firma
W. Edwards & CO. (LON.) LTD, Sydenham S.E. 26.

Der Gummuischlauch diente lediglich als Verbindung des Ventils
mit der Glaskapillare. Glaskapillaren wurden durch Ausziehen von
Glasrshren mit 2-3 mm innerem Durchmesser tiber der Gasflamme
selbst hergestellt. An der Miindung war der innere Durchmesser
der verwendeten Kapillaren noch ca. */10~2/10 rnm gross. Die Linge
betrug etwa 10 cm und mehr. Die Kapillaren wurden fiir die Versuche
zwischen die Glasplatten eingefiihrt, meistens in einer Ecke derselben
(Abb. 11). Um ihnen Halt zu geben, wurden sie mit etwas Modellierton
fixiert.

Die Messung der Ausflussmenge CO, aus der Kapillare geschah
vor oder nach einem Versuch auf einfache Weise mit Hilfe einer Pipette
von 2 ml Inhalt, welche je ml in 100 Teile unterteilt war. In diese
Pipette wurde CO, gesittigtes Wasser eingesogen, dann oben ge-
schlossen und unten die Kapillare eingefﬁhrt. Dieses Messverfahren
gab selbstverstindlich keine quantitativ absolut exakten Werte, jedoch
fiir unsere Bediirfnisse gentigend genaue. Bei anfianglich nicht voll-
stindig mit CO, gesittigtem Wasser lagen die ersten Werte tiefer
als die folgenden. Mit der Zeit trat aber Konstanz ein und die Messung
konnte in diesem Moment vorgenommen werden.

Die geringe Offnungsweite der Kapillare gestattete es im tibrigen,
beim Eintauchen derselben in Wasser die einzelnen Blaschen zu zihlen

und dadurch einen Hinweis auf die relativen CO,-Mengen zu er-
halten.

b) Die Anziehung der Larven bei Einleitung von CQO, zwischen die
Glasplatten

Die Ergebnisse, welche in den GClasplatten-Versuchen mit Ein-
leitung von CO, aus der Bombe erzielt wurden, waren iiberraschend.
Nachdem das nicht einfache Problem der Dosierung gelost war, wur-
den bald Resultate erhalten, welche mit denjenigen ber Wurzeln ver-
gleichbar waren. Spitere Versuche zeigten, dass bei entsprechender
Dosierung des CO, die Anziehung der Larven iiber bedeutend grossere
Distanzen erreicht wurde als mit Wurzeln.

Die Abb. 12 und 13 zeigen den Spurenverlauf zweier beliebiger
Versuche aus der Serie mit COy-Einleitung. Die eingeleitete Menge
CO, betrug in beiden Fillen 1,4 ml je Stunde. Im Versuch, den die
Abb. 12 wiedergibt, war die Ausgangsdistanz der beiden Larven 15
bezw. 16 cm von der Kapillarmiindung, ber Abb. 13 je 20 cm. In
beiden Abbildungen zeigt je eine Larve besonders deutlich den Beginn
der orientierten Wanderung, d. h. jenen Punkt, wo die anfinglich
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undefinierte, verwirrte
Spur plotzlich einen
definierten, klaren Ver-
lauf nimmt. Vom Mo-
ment der bestehenden
Orientierung an wird
die  Kapillaroffnung
mit emner erstaunli-
chen Zielsicherheit an-
gesteuert.

Es eritbrigt sich,
hier auf weitere Ver-
suche einzutreten, da
solche in spiteren Ka-
piteln noch eingehend
besprochen  werden.
Von 18 mit C02-Ein—
leitung ausgefiihrten
Versuchen mit insge-
samt 27 Larven sind
17 Versuche mit 26
Larven positiv ausge-
fallen. Ein Versuch
mit einer Larve wies
ein unklares Ergebnis
auf.

In diesen Versu-
chen betrugen die
zwischen die Glasplat-
ten eingeleiteten CO,-
Mengen in der Regel
zwischen 0,5 und rund
7 ml je Stunde. Die
Larven wurden 1im all-
gemeinen in Abstin-
den von 15 bis 30 cm
von der Kapillarmiin-
dung ausgelegt. Bei
grosseren  Einfluss-
mengen wurden die
Ausgangsdistanzen der
Larven ebenfalls er-
hoht. Bei spiteren
Versuchen zur Ermitt-
lung der abstossenden
COs-Konzentration

Abb. 12. — Anziehung zweier Larven bei Einleitung

von CO, aus der Bombe (1,4 ml/h). Der helle Kanal K

enthilt die CO,-fiihrende Glaskapillare. M = Miin-

dung der Glaskapillare. / = Ausgangspositionen der
Larven.

Abb. 13. — Analoger Versuch wie unter Abb. 12 mit
etwas erhohten Ausgangsabstinden der Larven (20 cm).

K, M und 7 siche unter Abb. 12.
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wurden die eben angefithrten Einflussmengen und Distanzen noch
wesentlich vergrossert.

2. Zeitlicher Ablauf der Orientierung (Distanz-
und Geschwindigkeitsdiagramm) bei Verwendung
von Wurzeln bezw. CO, aus der Bombe

Die bisher wiedergegebenen Aufnahmen zeigten anhand des Spu-
renverlaufes die gerichtete, d.h. orientierte Bewegung der Larven
gegen die Reizquelle zu. Wir wollen nun an zwei Beispielen den zeit-
lichen Ablauf der Larvenwanderung verfolgen, das eine mit Wurzeln,
das andere mit eingeleitetem CQO, als anziehende Medien.

Die Abb. 14a und 14 b geben den Spurenverlauf der beiden Ver-
suche wieder. Die Geschwindigkeit der Fortbewegung der Larven
sowie die zeitliche Anniherung an die Reizquellen in diesen Versu-
chen sind in Abb. 15a und 15b enthalten (Geschwindigkeits- und
Distanzdiagramm). Der Standort der Larven wurde alle 5 Min. auf
der oberen Glasplatte markiert und daraus sowohl die Abstinde als
auch die Geschwindigkeiten gemessen bezw. errechnet. Die Geschwin-
digkeiten selbst beziehen sich deshalb auf die pro 5 Min. zuriickgelegte
Wegstrecke.

Das Distanzdiagramm der beiden Versuche (Abb. 15a und b, )
spiegelt die verschiedenen Phasen der Wanderung gut wieder. Das
in den ersten Minuten desorientierte Verhalten (= desorientierte
Phase) dussert sich im Fehlen eines konstant gleichsinnigen Verlaufs
der Distanzkurve. Zu- und Abnahme der Abstinde wechseln hier ab.
Dies dndert sich mit dem Beginn der orientierten Wanderung. Die
Abstinde nehmen kontinuierlich und in beiden Beispielen sogar recht
ausgeglichen ab (= orientierte Phase).

Der 5-miniitige Intervall kann sich in gewissen Fillen bereits als
zu lang erweisen und gewisse Einzelheiten unterdriicken. So ent-
fernte siel die Larve im CO,-Versuch zwischen der 10. und 15. Mi-
nute nach Versuchsbeginn nochmals vom Ziel, niherte sich aber bis
zur 15. Minute wieder so stark, dass das Resultat sich in einer An-
niherung dusserte. Dieses Zuriickwandern der Larve zwischen der
10. und 15. Minute 1st in der graphischen Darstellung durch gestri-
chelte Linien auf der Distanzkurve angedeutet. Ber Unterdriickung
dieser Einzelheit miisste man anhand des Distanzdiagramms irrtiim-
lich schon 5 Min. nach Versuchsbeginn auf gerichtete Wanderung
schliessen.

Die gerichtete Reaktion begann im Versuch mit Wurzeln zwi-
schen der 25. und 30. Minute, im Versuch mit CO, zwischen der
10. und 15. Minute. Der raschere Beginn der gerichteten Wanderung
1m letztgenannten Versuch, welcher sich trotz einer um 2 cm grésseren
Ausgangsdistanz der Larve zeigte, 1st augenscheinlich auf die grossere
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Abb. 14. — Spuren der Versuche, bei
denen der zeitliche Ablauf und die
Geschwindigkeit erhoben wurden. Die
kurzen Querstriche zeigen die Standort-
verinderung der Larven in 5-miniitigen
Intervallen. @) Spur im Versuch mit
remem CO, ; M = Miindung der CO,-
fithrenden Kapillare. 5) Spur im Ver-
such mit Wurzeln ; W = Wurzeln. Die
zeitliche Verinderung des Abstandes
der Larven in bezug auf die Reiz-
quellen sind in der Abb. 15a und b
dargestellt, ebenso die Geschwindigkeit.

0 20 30 min. 10 20 30 40 50 60 min.

Abb. 15. — Verinderung der Distanzen und Geschwindigkeit der Larven zweier

Versuche (Spuren siehe Abb. 14). a) Versuch mit reinem CO,; b) Versuch mit

Wurzeln. 1 = Zeitliche Veranderung der Distanz in bezug auf Reizquelle (CO,, Wur-
zeln) ; Il = @ Geschwindigkeit pro 5 min. (in e¢m). Erliuterungen im Text.
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CO,-Menge zuriickzufithren, welche hier «produziert» wurde. Es
wurden namlich 2,2 ml CO, pro Stunde eingeleitet. Da zur Zeit dieser
Versuche im Frithjahr die Reben bereits zu treiben begannen, kann
fir die CO,y-Produktion der rund 2 Gramm Rebwurzeln mit einem
Wert von etwa 0,35-0,5 ml pro Stunde gerechnet werden (siehe hier-
iiber nachster Abschnitt). Die Bildung des notwendigen CO,-Gra-
dienten konnte damit 1im ersten Falle rascher erfolgen als im zweiten.

Aus den Kurven iiber die Geschwindigkeit (Abb. 15a und b, II)
der Wanclerung 1st ersichtlich, dass auch diese 1im Versuch mit COz-
Einleitung grésser ist als im Versuch mit den Wurzeln. Daraus darf
man aber nicht schliessen, dass die grossere Geschwindigkeit eben-
falls durch die grossere CO,-Menge bezw. durch das damit verbundene
stirkere CO-,-Gefille bedingt ist, weil die Geschwindigkeit von einer
ganzen Anzahl Faktoren abhingig ist. Bevor wir auf diese zu sprechen
kommen, betrachten wir noch den Verlauf der Geschwindigkeitskurve
wihrend der Wanderung. Bei beiden besprochenen Versuchen ist
diese anfinglich relativ hoch, nimmt dann allmahlich ab, um spiter
wieder anzusteigen. Die relativ hohe Geschwindigkeit der Larve sofort
nach Versuchsbeginn kommt héuﬁg vor. Es handelt sich hier offen-
sichtlich um eine temporire Reaktion der Larve auf das unvermaittelte
Verbringen in ein neues Milieu. Sie wandert dabei in irgend einer
Richtung davon. Eine deutliche Beruhigung und Anpassung tritt
meist nnerhalb weniger Minuten ein. Fehlen in diesem Zeitpunkt
irgendwelche chemotaktische Orientierungsreize, so bleibt die Larve
oft entweder wihrend lingerer Zeit am Ort, oder sie vollfithrt ver-
schiedene Wendungen (Kapitel VII). Vom Moment an, wo sie auf
einen anziehenden Reiz anspricht, werden 1hre Bewegungen ent-
schlossener und die eingeschlagene Richtung zihe beibehalten. Meist
erhoht sich die Geschwindigkeit in dieser Phase allmihlich, was sehr
deutlich aus dem Versuch mit den Wurzeln hervorgeht. Etwas weniger
klar zeigte sich dies im Versuch mit CO,-Einleitung. Die Geschwin-
digkeitszunahme wurde aber auch in solchen Versuchen hiaufg be-
obachtet, sie 1st keineswegs eine Erscheinung, die sich nur ber Ver-
wendung von Wurzeln zeigt.

Der absolute Wert der Geschwindigkeit der Larvenwanderung
zwischen den Glasplatten 1st, wie oben betont, von verschiedenen
Faktoren abhingig. Ein Verg]elch zwischen zwel Versuchen 1st daher
nicht zum vorneherein zuldssig. Die Faktoren sind die folgenden :

Larvenstadium :  iltere Larven konnen rascher wandern als jiingere ;

Larvenkondition: Larven, welche lingere Zeit gehungert haben, sodass 1thr Darm
leer ist, wandern nicht rascher, sondern langsamer zur Reizquelle.
Gut ernihrte Larven mit sichtbarem Darminhalt sprechen in den
Versuchen am besten an;

Hautung : wihrend der Hautungsphase reagiert die Larve nicht auf anziehende

Reize. Sie bleibt bis zu 3 Tagen inaktiv ;
Individuelle Variabilitat der Larven :
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Bodeneigen- Dicke der Erdschicht zwischen den Clasplatten, Kompaktheit,
schaften, etc. : Bodenqualitit, Bodenfeuchtigkeit und andere mit dem Boden
Zusammenhéngende Elgenschaften beeinflussen die Fortbewegung

der Larven erheblich.

Diese letzteren, mit dem Boden zusammenhingende Faktoren
wirken sich auch auf die Linge der Zeitspanne zwischen Versuchs-
beginn und Bezinn der orientierten Wanderung, d. h. auf die Dauer
der desorientierten Phase aus. Diese Zeitspanne ist linger in einer
feuchteren und kompakteren Erdschicht zwischen den Glasplatten.
Selbstverstandlich dussern sich grossere Ausgangsdistanzen der Lar-
ven 1m gleichen Sinne. Es ist naheliegend, diese Erscheinung mit
einer verstirkten CO,-Absorption, einem grésseren Diffusionswider-
stand und damit einem ldngeren Zeitbedarf fiir die Ausdehnung des
Gases in Zusammenhang zu bringen.

Die Frage, ob eine Standardisierung der Versuchsbedingungen
erreicht werden kénne, um die Resultate direkt vergleichbar zu machen,
ist gepriift worden. Die Verwendung eines chemisch und physikalisch
definierten Materials als Medium zwischen den Glasplatten hitte
einen wichtigen Schritt in dieser Richtung dargestellt. Wir mussten
uns aber sagen, dass das geradezu ideale Verhalten der Larven im
Medium Gartenerde moglicherweise durch solche Materialien gestort
worden wire. Daneben hitte aber auch eme Standardisierung des
Larvenmaterials Schwierigkeiten verursacht.

3. Die CO,-Produktion
der in den Versuchen verwendeten Rebwurzeln

Wie bereits frither betont, arbeiteten wir in den meisten Ver-
suchen mit abgeschnittenen Wurzeln. Wir beschrinkten uns dabei
auf die dussersten, feinen Wurzelendungen bis zu etwa 1-1 %% mm
Dicke. Das verwendete Wurzelmaterial umfasste also vor allem auch
die aktive Saug- und Wachstumszone. Fiir alle Versuche standen
uns jeweils wieder frische Wurzeln zur Verfiigung, welche von Topf-
reben stammten, die in grosser Zahl vorhanden waren.

Die CO,-Erzeugung dieser abgeschnittenen Wurzeln konnte 1n
einem an der Eidg. Versuchsanstalt Wadenswil bestehenden Apparat
gemessen werden.! Dieser wurde zur Messung der Atmung lebender
Pflanzenteile konstruiert. Die Apparatur arbeitet nach dem Prinzip der
CO,-Absorption durch eine Ba(OH),-Losung. Einem Luftstrom von
konstanter Geschwindigkeit wird in einem Natronkalkrohr das CO,
entzogen. Daran angeschlossen ist eine Rohre mit stark verdiinnter

I_Herrn Pr. H. CERI.BER., Chemiker, Eidg. Versuchsanstalt Widenswil, bin 1ch
fir die Beratung und Mithilfe bei der Benutzung dieser Einrichtungen zu Dank
verpflichtet,
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Barytlauge, die die Kontrolle der CO,-Freiheit des Luftstromes er-
moglicht und diesen mit emner hohen relativen Luftfeuchtigkeit ver-
sieht. Sobald CO,-Freiheit besteht, wird der Rezipient mit den atmen-
den Pflanzenteilen (Wurzeln) angeschlossen Der Luftstrom passiert
von hier aus eine Vorlage mit einer bestimmten Menge eingestellter
Ba(OH),-Lauge, welche das gebildete CO, absorbiert. Nach einer
bestimmten Zeit wird sodann der Uberschuss an Ba(OH), mit Salz-
sdure zuriicktitriert und die produzierte CO,-Menge errechnet.

Die Temperatur wihrend der Atmungsmessungen betrug 20°C.
und liegt damit 1m Gebiet der Labortemperaturen, unter welchen
unsere Orientierungsversuche stattfanden.

Die Resultate aus zwei Parallel-Versuchen sind in Abb. 16 wieder-
gegeben. Diese wurden Mitte Dezember 1957 durchgefiihrt, zu einem
Zeitpunkt also, da sich die Reben auch im Gewichshaus in einem
Ruhestadium befanden. Wiahrend der Wachstumsperiode der Rebe
muss aber mit einer grosseren Wurzelaktivitit und damit einer gros-
seren CO,-Abgabe gerechnet werden.
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Abb. 16. — CO,-Produktion abgeschnittener, feiner Reben-

wurzeln (wihrend Vegetationsruhe). Zwei Parallel-Versuche.

Aus der Abb. 16 geht hervor, dass die CO,-Produktion allmahlich
abnimmt. Der eine Versuch wies anfinglich einen kurzen Anstieg
auf, Die Unterschiede in der erzeugten CO,-Menge zwischen den
beiden Versuchen sind ziemlich bedeutend und miissen wohl mit
einer unterschiedlichen Wurzelzusammensetzung zusamrnenhéingen.
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Wir kénnen aber nicht auf Einzelheiten eintreten, da uns diese Atmungs-
versuche ja nur soweit interessieren, als sie uns einen Anhaltspunkt
iiber die in den Orientierungsversuchen erzeugte CO,-Menge liefern
sollen.

Beim Versuchsbeginn, auf den wir uns hier beschrinken kénnen,
weil wir nur mit frisch abgeschnittenen Wurzeln arbeiteten, betrug
die gebildete CO,-Menge zwischen 60 und 70 ml pro Stunde und
pro Kilogramm Wurzeln (Vol. bei 0°C. und 760 mm Hg.). Zwischen
die Glasplatten legten wir jeweils etwa 2 Gramm Wurzeln, was emner
C02~Menge von 0,12 bis 0,14 ml pro Stunde entspricht. Diese Werte
beziehen sich, wie betont, auf die Ruheperiode der Pflanze.

Anfang Juni 1958 fiithrten wir an Wurzeln im Wachstum befind-
licher Reben Messungen durch. Wir nahmen diesmal mit einem
vereinfachten Verfahren vorlieb. Die Wurzeln wurden in verschliess-
bare Glasbehilter gebracht, welche frische Aussenluft enthielten. Nach
einer bestimmten Zeit wurde durch eine ins Innere ragende Injek-
tionsnadel eine Luftprobe entnommen (nach vorherigem Schiitteln
und Wenden). Von dieser wurde nun der CO,-Gehalt gemessen.
Dies geschah auf elektrokonduktometrischer Basis. Wir werden auf
diese Methode in einem spiteren Kapitel niher eintreten. Das Resultat
der Messung lautet auf Vol. % CO,. Fiir die urspriingliche Aussen-
luft wurde ein Abzug von 0,03 Vol. % vorgenommen. Bei bekanntem
Gefidssinhalt konnte so die produzierte Menge CO, ermittelt werden.
Diese Versuche liefen bei einer Temperatur um 22°C., also etwas
hoheren Werten als ber den oben besprochenen Messungen.

Das Einschliessen der Wurzeln in ein Gefdss entsprach in einem
gewissen Grad den Bedingungen zwischen den Glasplatten ganz gut,
sind sie doch auch hier eingeschlossen und erhsht sich damit der
Cog—Geha]t ebenfalls etwas.

Die Resultate aus drei Versuchen sind in Tab. 3 aufgefiihrt.

Tas. 3

CO,-Produktion abgeschnittener Wurzeln wachsender Reben, kurz nach
dem Abschneiden

Wurzelgewicht . Versuchsdauer (mlz;ln_?n?]f{’;g_r/gcc)
2.4 gr 25 Min. 0,17 ml
2,4 gr 20 Min. 0,24 ml
1,3 er 30 Min. 0,22 ml

Es traten also auch bei diesen Resultaten Schwankungen auf.
Die Werte sind aber durchschnittlich um einiges grosser als in den
oben besprochenen zwei Versuchen. Auf zwei Gramm Wurzeln muss
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hier mit emner CO,-Erzeugung gerechnet werden, die zwischen 0,34
und anndhernd 0,5 ml pro Stunde liegt. Wir kommen damit in jenes
Gebiet, welches den untersten von uns aus der Bombe eingeleiteten
CO,-Mengen entspricht. Dies zeigt uns, dass die bei kiinstlicher CO,-
Einleitung angewendeten Mengen nicht wesentlich von jenen der
natiirlichen CO,-Produktion der verwendeten Wurzeln abweichen.
Ist die kiinstlich eingeleitete Menge CO, aber hoher, was oft der Fall
war, so geht damit eine Anziehung iiber grossere Distanz parallel.
In diesen Beobachtungen konnte ein Indiz dafiir liegen, dass die « Fern »-
Anziehung der Larve durch die Wurzeln ausschliesslich durch CO,
bewerkstelligt wird.

4. Gegenseitige Anziehung der Larven als Folge der positiv
chemotaktischen

Reaktion auf CO,~
Gradienten

a) Feststellung der ge-
genseitigen Anzie-
hung

Die Anziehung der
Larven durch eine
CO,-Quelle legt die
Frage nahe, wie diese
auf die Kohlendioxyd-
Produktion der eige-
nen Artgenossen rea-
giert. Wir konnten
feststellen, dass Lar-
venansammlungen an-
ziehend wirken. Abb.
17 zeigt einen Glas-
plattenversuch,  bei
dem wir sechs Larven
in einen Ring aus Mo-
dellierton plazierten.
In der Richtung gegen
die Plattenmitte brach-
ten wir Schlitze an,
Abb. 17. — Gegenseitige Anziehung der Larven. In  Sodass die Gase, nicht
einem aus lon gebildeten « Gefingnis» a befinden sich aber die Larven ent-
6 Larven. Diese kénnen nicht entweichen, wohl aber  weichen konnten. Im
Gase, die durch die Schlitze im Tonring austreten Abstand ven 10 em

kénnen. Die Larven sind sch»_va_lch sichtbar. I und Il der Periherie d
verweisen auf die Ausgangspositionen der angezogenen YOIl Q€I I'eripherie des

zwei Versuchslarven. « Ton-Gefingnisses »




KOHLENDIOXYD~ORIENTIERUNG VON OTIORRHYNCHUS 235

setzten wir zwel Larven aus. Larve I begann rund 20 Min. nach
Versuchsbeginn die orientierte Wanderung. Knapp %% Stunde spiter
befand sie sich bereits ber einem der Schlitze im Tonring und ver-
suchte sich einzubohren. Larve II begann etwa nach halbstiindiger
zielloser Fortbewegung mit der gerichteten Wanderung und befand
sich nach etwas tiber einer halben Stunde ebenfalls am Tonring, bei
demselben Schlitz, den bereits Larve 1 angesteuert hatte. Es 1st
interessant, dass beide Larven nicht irgendwo den Tonring ansteuerten,
sondern mit grosser Prizision bel einem der angebrachten Schlitze.
Der Versuch spricht fiir die Gasform des anziehenden Stoffes und
es ist naheliegend, die CO,-Abgabe der Larven fiir diese Anziehung
verantwortlich zu machen. Eine Anziehung beispielsweise auf Grund
akkustischer Signale scheint aus diesen Griinden ebenfalls unwahrschein-
lich, und solche Signale konnten auch keine wahrgenommen werden.

Der eben geschilderte Versuch bezog sich auf die Anziehung
einzelner Larven durch eine Ansammlung mehrerer Larven. Ein Ver-
halten, das Anziehung einer einzelnen Larve durch eine andere, ein-
zelne Larve vermuten liess, haben wir beildufig in den Versuchen eben-
falls beobachtet, doch nur auf kiirzere Distanz (wenige cm).

Die eigene CO,-Abgabe kann sich {iir die Larve jedenfalls unter
Versuchsbedingungen unter Umstinden nachteilig auswirken. Es
kommt vor, dass Larven infolge Fehlens emnes CO,-Gradienten sich
praktisch an Ort oder in sehr kleinem Umkreis bewegen und damit
eine lokale CO,-Konzentration erzeugen. Wir haben verschiedentlich
beobachtet, dass Larven diesen Raum nur mit Miihe verlassen konnten.
Es ist denkbar, dass in einem solchen Fall die selbst gebildete CO,-
Konzentration als eine Art Gefingnis fiir die Larve wirkt. Die Larve
kann so am Weiterwandern und damit am Aufspiiren eines ent-
fernteren Gradienten verhindert werden. Bei wandernden Larven
besteht diese Moglichkeit weniger, da sich das CO, dort diffus verteilt.

Die Frage, wo das Kohlendioxyd hauptsichlich aus dem Korper
abgegeben wird, ist fiir O. sulcatus nicht gelost. McGovran (1931)
machte an einer Heuschrecke die Feststellung, dass der grosste Teil
der CO,-Abgabe im Abdomen erfolgt. Ahnliche Verhiltnisse miissten
sich fiir die Larven von O. sulcatus giinstig auswirken. Der Kopf als
Triager wichtiger Sinnesorgane wiirde damit nicht unmittelbar dem
eigenen CO,-Abgas ausgesetzt, dieses konnte viellmehr in die hinter-
lassene Spur austreten.

Die gegenseitige Anziehung, insbesondere die Anziehung einzelner
Larven durch Larvenansammlungen, welche als Folge der positiv
chemotaktischen Reaktion auf einen CO,-Gradienten aufzufassen sind,
zwingt gewisse Schlussfolgerungen auf. Larvenansammlungen sind
praktisch gleichbedeutend mit dem Vorhandensein von Nahrung.
Besteht diese aus Wurzeln, so addiert jede neu hinzugekommene
Larve ihre eigene CO,-Ausscheidung zu derjenigen der Wurzeln.
Im gesamten wird damit der CO,-Gradient verstirkt und die
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Anziehung verbessert oder mit andern Worten, die Attraktivitiat der
Nahrungsquelle wird erhsht. Dies ist von besonderer Bedeutung,
wenn in der Umgebung andere Nahrung fehlt. Die Uberlebenschance
der Larven wird dadurch verbessert.

Be1 unseren Untersuchungen unter natiirlichen Verhiltnissen im
Rebberg haben wir immer wieder an einzelnen Wurzelbiischeln Lar-
venmassierungen feststellen koénnen.

b) Die CO,-Ausscheidung der Larven

Um das im Stoffwechsel der Larven wihrend eines Anziehungs-
versuches freiwerdende CO, in der Grossenordnung zu kennen, fithr-
ten wir einige Messungen durch. Die angewendete Methode war
dhnlich wie bei den Atmungsversuchen mit Wurzeln 1m Wachstum
befindlicher Reben (Seite 233). In verschliessbare Glasgefisse von
40 bis 100 ccm brachten wir einige Larven, deren Gewicht wir vorher
ermittelt hatten. Auf den Boden dieser Glasgefisse plazierten wir
etwa 2-3 ccm Modellierton, damit die Larven sich einbohren konnten,
wie das die eingeschlossenen Larven im Versuch iiber gegenseitige
Anziehung 1m Tonring ebenfalls taten (Abb. 17). Das Gefiss wurde
daraufhin mit emem Gummizapfen verschlossen, durch welchen eine
Injektionsnadel ins Innere ragte. Mit Hilfe dieser Nadel konnte nach
einer bestimmten Zeit ene Luftprobe entnommen und auf den CO,-
Gehalt analysiert werden. Analog wie bei den Atmungsversuchen mit
Wurzeln wurde der CO,-Gehalt auch hier elektrokonduktometrisch
gemessen, ein Verfahren, welches im Kapitel VI beschrieben wird.
Auf Grund des Gefassinhaltes und der Vol. % CO, konnte die CO,-
Ausscheidung ermittelt werden. Der CO,-Gehalt der frischen Aus-
gangsluft wurde auch hier durch einen Abzug von 0,03 Vol. 9% in
Rechnung gestellt. Die Resultate von drei Messungen sind in Tab. 4
zusammengestellt. Die Temperatur wihrend der Versuche war rund

220C,

Tas. 4
CO,-Produktion durch Larven von O. sulcatus
Larvenzahl @ Gewicht ; Versuchs- CO, in ml/gr/h
je Messung je Larve 1 dauer | (auf 0°C und 760 mmHg. berechnet)
6 28 mgr | 45 Min. 1,4 ml
5 30 mer 40 Min. 1,7 ml
5 26 mgr . 30 Min 2,2 ml

‘ > : ’ I
| : g

Die in der Tabelle wiedergegebenen Werte variieren etwas. Der
grosste Wert pro Gramm und Stunde wurde 1m Versuch mit der
kiirzesten Dauer festgestellt. Dies mag zum Teil eine Erklirung darin
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finden, dass zu Beginn des Versuches die Larven am aktivsten sind.
Der Grund hiefiir muss ebenfalls — wie bei den Orientierungsver-
suchen — in einer Reaktion der Larven auf die neue Umgebung zu
suchen sein. Auch hier tritt allmihlich eine Beruhigung ein, sobald
sich die Larven etwas versteckt und eingebohrt haben.

Die erhohte Aktivitit am Anfang gibt natiirlich Anlass zu einer
grosseren C02~Abgabe, Auf die Stunde umgerechnet ergibt daher ein
kiirzer dauernder Versuch mehr CO, als ein linger dauernder.

Beim Versuch iiber gegenseitige Anziehung zeigten die Larven
im Tonring anfénglich ebenfalls emne erhchte Aktivitat. Die CO,-
Produktion der sechs im Tonring eingeschlossenen Larven jenes
Versuches kann bei einem Totalgewicht von rund 200 mgr mit einem
Wert zwischen etwa 0,3 und 0,45 ml je Stunde angenommen werden.
Wir gelangen damit zur gleichen Gréssenordnung wie bei den in
den Glasplattenversuchen verwendeten Wurzeln von rund 2 Gramm
Gewicht, oder wie bei den kleinsten aus der Bombe eingeleiteten

CO,-Mengen.

VI. DER CO.,-GRADIENT WAHREND DER
LARVENORIENTIERUNG IM GLASPLATTENVERSUCH

1. Messinstrumente und Methode

Das Problem der Messung des CO,-Gradienten zwischen den Glas-
platten war nicht einfach zu lésen. Der Abstand der beiden Platten wihrend
der Versuche betrug jeweils um die 2 mm. Sollte die auf CO, zu analy-
sierende Luftprobe nicht einen zu grossen Luftraum zwischen den Glas-
platten erfassen, so musste sie mtig]ic}lst klein sein, nicht grosser als etwa
1-2 ccm. Die Analyse einer so geringen Menge Luft auf CO, stellte an
die Genauigkeit der Messinstrumente grosse Anspriiche. Die anfinglich
versuchte Bestimmung auf volumetrischem Wege vermittels Absorption
in einer feinen Pipette zeigte relativ grosse Streuungen, sodass Differenzen
unter 1 Vol. % CO; nicht mehr unterschieden werden konnten. Absolute
CO,-Gehalte von weniger als 1 Vol. % waren aus demselben Grund nicht
mehr messbar.

Genaue Resultate wurden erst durch « konduktometrische Titrierung»
erzielt, d. h. durch Messung des elektrischen Widerstandes einer wissrigen
Losung.! Als wissrige Losung kam dabei eine stark verdiinnte Barium-
hydroxyd-Lésung in Frage, aus welcher nach Absorption von CO, Barium-
karbonat ausfa]lt was zu einer Verminderung der elektrischen Leitfihig-
keit bezw. zu einer Erhshung des elektrischen Widerstandes fiihrt.

Der uns zur Verfiigung stehende Leitfihigkeitsmesser ist ein Fa-
%{i_}(lat der Firma Philips und besteht im Prinzip aus den folgenden drei

eilen :

!} Herrn Dr. W. VociL verdanke ich wertvolle Anregungen hiefiir.

16
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. Universalmessbriicke (« Philoscop» GM 4140).
2. Geeichte Messzelle (GM 4221).
3. Niederfrequenzoszillator fiir 1000 Hz, (GM 4260).

Auf die Verwendung der geeichten Messzelle verzichteten wir. An
deren Stelle trat eine Injektionsspritze, von welcher der Kolben einer-
seits und der Boden andererseits als Elektroden fungierten. Der Glas-
zylinder der Spritze, welcher diese beiden Elektroden umfasste, enthitel
die Losung, welche auf die Leitfahigkeit untersucht werden musste.
Abb. 18 zeigt die von uns modifizierte Apparatur mit der Injektionsspritze
als Messzelle.

Die Messbriicke be-
ruht auf dem Prinzip
der Wheatstone'schen
Briicke. Die Aufgabe
des Niederfrequenzos-
zillators besteht 1n der
Speisung des Briicken-
teils mit emner Span-
nungsquelle, welche
eine Frequenz von
1000 Hz aufweist und
damit Elektrolyse oder
Polarisation  verhiitet.
Beide Fille wiirden sich
in einer Zunahme des
Widerstandes &ussern.

Fiir die Messungen
benutzten wir zwei ver-
schiedene  Bariumhy-
droxyd-Lésungen, eine
starkere fiir grossere
CO,-Gehalte und eine
schwichere fiir gerin-
gere CO,-Gehalte. Die
Abb. 18. — Apparatur zur Messung des elektrischen obere Grenze fiir die
Widerstandes einer Ba(OH),-Lésung, bezw. des CO,- schwichere Lésung lag
Gehaltes. a) Messbriicke ; b) « Messzelle », d. h. Injek- bel etwa 0,5 Vol. 0/"0, fur
tionsspritze ; ¢) Niederfrequenzoszillator; d) Flasche die stiarkere Losung bei

zur Aufbewahrung und Entoahme der Bariumhydroxyd-  etwa 8 Vol. %, CO.,.

Lésung (mit Mikropipette zur Entnahme der Lésung Die exakte Nc;;)malitéit
und Natronkalkrohr zur CO,-Bindung der eintretenden der Ba(OH),-Lasung

Luft).

spielt keine Rolle, da

. ‘ ' ' deren Wert sich allein
im elektrischen Widerstand Aussert. Bei der schwicheren Losung war die

Verdiinnung in der Gréssenordnung von weniger als '/1000 normal.
Die Messung des Widerstandes geschah, wie oben bereits erwihnt,
in Injektionsspritzen. Fiir die schwichere Losung stand eine solche von
5 ccm Inhalt zur Verfiigung (5 ccm auf 4,5 cm Linge). 2 cem dieser Losung
(ohne Lufteinschluss!) ergaben einen Widerstand um 8300 Q. Fiir die
stirkere Losung wurde eine Spritze von 3 ccm Inhalt verwendet (3 ccm
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auf 4,7 cm Linge). 1,5 cm dieser Losung (ohne Lufteinschluss !) ergaben
einen Widerstand um 4400 Q.

Da zur Ermittlung des CO,-Gehaltes zuerst Eichkurven mit bekannten
CO,-Luftgemischen erstellt werden miissen, hitten natiirlich auch Lésun-
gen mit etwas abweichenden Widerstinden verwendet werden konnen.
Wichtig ist nur, dass fiir die eigentlichen Messungen dann Loésungen
mit denselben Widerstinden benutzt werden wie fiir die Eichung.

Um ein Luftgemisch auf den CO,-Gehalt zu untersuchen, musste
dieses in die In]ektlonsspntze emgesogen werden und dort mit der
Ba(OH),-Lésung intensiv in Kontakt kommen. Daraufhin konnte die
Zunahme des Widerstandes gemessen und aus der Eichkurve der CO,-
Gehalt abgelesen werden. Im einzelnen arbeiteten wir nach dem folgen-

den Verfahren :

I. Einsaugen der Bariumhydroxyd-Lésung, und zwar etwas mehr als
die gewiinschte Menge von 2 ccm bezw. 1,5 cem in die Spritze.

2. Anschliessend sofortiges Austreiben der miteingesogenen Luft und
de_r iiberschii'ssigen Lssung, sodass der Kolben genau 2,0 bezw.
1,5 ccm anzeigt.

3. Messung des « Blindwertes», d. h. Messung des Widerstandes der
quantltat:v genau emgestel]ten Losung Dies geschleht durch Ver-
bmdung von Kolben und Boden der Sprltze mit den Klemmen der

Messbriicke (Abb. 18).

4. Einsaugen des zur CO,-Messung bestimmten Luftgemisches. Fiir die
Messung kleiner CO,-Gehalte (schwichere Losung) sogen wir 2 ccm
Luftgemisch in die 5 ccm-Spritze ein ; fiir die grosseren CO,-Gehalte
| ccm Gemisch in die 3 ccm-Spritze.

5. Anschliessend Schiitteln wihrend 60 sec. zur Beschleunigung der
CO,-Absorption durch die Bariumlauge. Dann sofort Austreiben der
Luft und Einstellung des Kolbens auf die urspriingliche Marke (2,0 ccm
bezw. 1,5 ccm).

6. Messung des Widerstandes und Bildung der Differenz zum Blindwert.

7. Ablesen des C02~Gehaltes auf einer Eichkurve, welche unter gleichen
Bedmgungen mit bekannten C09~Luftgemlschen erstellt wurde.

Die fiir die Eichungen dienenden Luft-CO,-Gemische enthielten
bekannte Volumenanteile CO,. Deshalb driicken sich auch die Mess-
resultate unbekannter Gemische in Vol. % CO, aus.

Da unsere Messungen alle auf Volumen beruhen, der elektrische

Widerstand der Ba(OH),-Lésung aber durch die Anzahl ausgefillter
BaCO;-Molekiile, also durch das Gewicht des absorbierten CO, beein-
flusst wird, kénnen sich Komplikationen ergeben, sofern Messungen und
Eichung nicht unter gleichen Temperatur- und Luftdruckverhiltnissen
erfolgen. Eine weitere Komplikation wird dadurch hervorgerufen, dass
der elektrische Widerstand einer Lésung selbst stark temperaturabhingig
ist. Es muss deshalb vor allem auf Temperaturgleichheit zwischen der
Eichung einerseits und den Messungen andererseits geachtet werden,
kleinere Luftdruckschwankungen fallen hingegen kaum ins Gewicht.
Treten verinderte Bedingungen aber auf, so bleibt immer die Mog-
lichkeit, neue Eichkurven zu erstellen. Dies kann entweder unmittelbar
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vor oder nach der Ausfithrung von Messungen geschehen und soll natiir-
lich im gleichen Raum stattfinden. Auf diese Weise sind praktisch kon-
stante Bedingungen garantiert.

Die fir die COa Absorptlon notwendlgen Ba(OH)o~Losungen wurden
in Glasflaschen aufbewahrt, welchs mit emem Gummistopfen verschlos-
sen waren. Durch diesen hindurch ragte eine Injektionsnadel oder eine
Mlkroplpette 1ns Innere vermittels welcher die Losung in die Spntze
eingesogen werden konnte (Abb. 18). Die infolge Entnahme der Losung
3 eintretende Luft musste eine
Natronkalk-Rshre passieren,
um sie von CO, zu befreien
und damit die Loésung mé-
glichst stabil zu halten. Trotz-
dem muss diese von Zeit
zu Zeit erneuert werden, da
der Widerstand allmahlich zu-
nimmt.

In bezug auf die Losung
A muss noch eine Erscheinung

erwihnt werden, welcher
Rechnung zu tragen ist. Wir
1500 ] haben festgestellt, dass be1
i der Messung sehr niedriger
CO,-Gehalte (<< 0,05 Vol. %)
der Widerstand der stark
verdiinnten Ba(OH)g Losung
nicht nur nicht zunimmt,
sondern sogar abnehmen kann,
Dies trat besonders in ganz
sorgfiltig vorbereiteten Lo&-
sungen auf, welche praktisch
frei von Bariumkarbonat wa-
V6l% 00, ren. Da Bariumkarbonat nun
_ aber eine wenn auch geringe
01 02 0.3 04 05  Loslichkeit hat, ist es wahr-

Abb. 19 Eichk . Lok scheinlich, dass ber der Mes-
. IJ. — Lachkurve, erstellt aus bekannten h : CO,Cle=
CO,-Gehalten (verdiinntere Ba(OH), - Lsung). sung sehr geringer 2-Ge

Blindwert> rund 8200 2. Eichung bei 22° C. und lﬁgﬁakﬂi: fﬁ&‘fgéi" g;gt?g:
722 mmHg. 8

teils in Losung gehen und
infolge der starken Verdiin-
nung vollstindig dissozieren. Damit wird aber die Leitfihigkeit verbessert
bezw. der elektrische Widerstand vermindert. Durch Zusetzen von Barium-
karbonat zur Lb’sung oder Stehenlassen letzterer fiir kurze Zeit an der
Luft wird diese Stérung vermieden.

Die nach dem beschriebenen Verfahren erzielte Messgenauigkeit ist
in Anbetracht der kleinen Luftmengen erstaunlich. Mit der verdiinnteren
Ba(OH),-Losung betrigt diese etwa 0,03 Vol. % CO,. Bei der stirkeren
Losung zur Messung hoherer CO,-Gehalte ist die absolute Messgenauig-
keit geringer, nicht aber die relative. Die Grossenordnung der Streuung
der Messwerte mit der verdiinnteren L&sung ist im iibrigen auch aus

der Abb. 19 ersichtlich, welche als Beispiel eine Eichkurve wiedergibt.

3200 |
2800 |
2400 |

2000 |

Diff. zum Blinawert in §2

1200 ]
800 |

400 |
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2. Messung des CO,~Gradienten im Orientierungsversuch
bei Einleitung von CO, aus der Bombe

Diese Messungen wurden wie folgt durchgefithrt : Vorbereitung
der Injektionsspritze bis und mit Punkt 3 (Seite 239). Dann Ent-
nahme des Luftgemisches (Punkt 4) zwischen den Glasplatten ver-
mittels einer 10 oder 12 c¢m langen Injektionsnadel, wenn moglich
in der Nihe der Larvenspur. Fortfahren nach Punkt 5 bis 7.
Zur Ermittlung des Gradienten sind natiirlich mehrere Messungen
in verschiedenen Abstinden notwendig. Der Zeitaufwand fiir eine
Messung betrigt weniger als 5 Minuten.

Im allgemeinen setzten wir mit den Messungen in jenem Moment
ein, da die Larve ihre zielgerichtete Wanderung begann. Die Abb. 20
zeigt als Beispiel einen Versuch, bei welchem Luftproben zur CO,-
Messung entnommen wurden. Die Messungen konzentrierten sich
auf die eine der beiden Larven. Eine einzige Messung wurde auch
beir der anderen Larve gemacht, doch konnten aus Zeitgriinden keine
welteren ausgefﬁhrt und damit der Gradient fiir jene Larve nicht
bestimmt werden. Immerhin hat es sich gezeigt, dass der Gradient
zwischen den Platten sehr gleichmissig nach allen Richtungen ver-
1uft und gleiche Dis-
tanzen meist gleiche
Werte ergeben. Die
Stellen, an welchen
die Injektionsnadel zur
Luftentnahme einge~
fihrt wurde, sind als
seitliche helle Kanile
sichtbar. Nicht zu ver-
wechseln mit diesen
ist der Kanal in der
rechten untern Ecke,
diagonal gegen die
Mitte zeigend. Er ent-
hilt die Glaskapillare
fir die CO,-Einlei-
tung. Bei diesem Ver-
such wurde der Gra-
dient nur an 4 Stellen
gemessen, spiter gin-
gen wir in der Zahl
der Messungen etwas

hsher.
: _ Abb. 20. — Beispiel der Luftentnahme fiir die CO,-
b D].e Messun.g, ‘ﬁf] Bestimmung. Die seitlichen hellen Kanile zeigen die
che V;“r n unmltt? a~ Stellen, wo die Iange Injektionsnade] zur Luftentnahme
rer Nihe der Kapillar- eingefithrt wurde. K = CO,-fithrende Kapillare.

3
3
5
2
LY
4
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/M

Abb. 21 a. — Spurenverlauf eines Versuches mit
reinem CO,, bei dem der CO,-Gradient (Abb. 21 b)
gemessen wurde. (Einleitung ca. | ml CO,/h.)
I und II: Ausgangspositionen der beiden Larven.
/7 : Beginn der zielgerichteten Wanderung der

Larven. M = Miindung der Kapillare.

miindung durchfiihrten,
setzten wir dem Abstand
Null gleich. Die Abstinde
der anderen Messstellen
beziehen sich auf die
Distanz bis zur Miin-
dung der CO,-Kapillare.
Theoretisch miisste 1n
einem unendlich kleinen
Abstand von der Miin-
dung der CO,-Gehalt je-
weils 100 %, sein. Da bei
der Luftentnahme von 1
cem aber ein grosserer
Umkreis erfasst wird, er-
gibt sich bei der Messung
ein anderer Wert. Dieser
wirde 1n  Wirklichkeit
emmem Abstand  von
schatzungsweise wenigen
Millimetern  von  der
Miindung entsprechen.
Der Aufbau des Gra-
dienten zwischen den
Glasplatten nach Beginn

— 00—

3 55 10

16 205 cm

Abb. 21 b. — CO,-Gradient des unter 21 a abgebildeten Versuches. Messung des
Gradienten bei Beginn der zielgerichteten Wanderung. /#: Standort der Larven

in diesem Zeitpunkt (entspricht Pfeil auf Abb. 21 a). Abszisse: Abstand von der

CO.-Quelle.
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des Versuches erfolgt allmahlich. Der Anstieg dauert solange, bis ein
Cleichgewichtszustand vorhanden 1st. Im Moment, da die Larve
gerichtet zu wandern beginnt, braucht dieser noch nicht erreicht zu
sein. Mit anderen Worten, ein Gradient in diesem Zeitpunkt muss
also nicht identisch sein mit dem Gradienten 1m Gleichgewicht. Der
CO,-Gradient ber Beginn der zielgerichteten Wanderung interessiert
uns besonders, weil aus diesem Aufschluss dariiber erhalten wird,
welche minimale Steigung (Schwellenwert) die Larve zu einer solchen
Wanderung veranlasst. Wihrend beim Gradienten 1im Gleichgewicht
der endgiiltige Verlauf von verschiedenen Bedingungen abhingt, war
es denkbar, dass die Steigung des Gradienten am Ort und im Zeit-
punkt der beginnenden gerichteten Reaktion fiir alle Versuche dhnlich
sel.

Aus den verschiedenen Versuchen, bei denen wir den Gradienten
gemessen haben, greifen wir einen als Beispiel heraus. Die Abb. 21 a
gibt den Spurenverlauf eines solchen Versuches wieder, wihrend der
entsprechende Gradient aus Abb. 21 b hervorgeht. Die Einflussmenge
CO, betrug ca. | ml pro Stunde, die Ausgangsdistanz der beiden
Larven 19,5 bezw. 18 cm. Mit der Messung des Gradienten setzten wir
im Moment der beginnenden zielgerichteten Wanderung ein. Diese er-
folgte bei beiden Larven ca. ¥4 Stunde nach Versuchsbeginn in einem
Abstand von je etwa 18 cm. Daraufhin erfolgte eine konstante An-
niherung an die Kapillarmiindung, die die Larven nach einer fiir
diesen Versuch nicht genau bekannten Zeit erreichten. Der wieder-
gegebene Gradient wurde fiir die Larve Il gemessen, kann aber mit
guter Anniherung auch fiir Larve [ gelten. Am Standort der Larven
ber Beginn der gerichteten Wanderung ist der Verlauf der Kurve sehr
flach. Die Steigung in den ersten 10 cm, vom Standort der Larve an
gerechnet, betrigt in diesem Versuch etwas iiber 0,1 Vol. % CO,.
Dieser flache Verlauf der Kurve im Gebiet der beginnenden gerich-
teten Wanderung kann bei allen Versuchen festgestellt werden. Gegen
die Kapillarmiindung steigt dann die Kurve jedoch steil an. Diese
Steilheit wird noch bedeutend ausgepragter, wenn grossere COZ-
Mengen eingeleitet werden.

Weitere Einzelheiten und besonders die Frage, welches CO,-
Gefille am Standort der Larve selbst bei Beginn der gerichteten Wan-
derung vorhanden war, sind einem spiteren Kapitel vorbehalten, wo
auch weitere Versuche erwihnt sind.

3. Messung des CO,~Gradienten im Orientierungsversuch
mit Rebwurzeln

Die Messung des CO,-Gefilles ber Versuchen mit Rebwurzeln
erfolgte auf die gleiche Weise wie bei Einleitung von CO, aus der
Bombe. Es muss hier aber doch auf einige Besonderheiten hinge-
wiesen werden. Bei Einleitung des CO, aus der Bombe tritt dieses
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aus einer sehr kleinen Kapillarmiindung aus, sodass wir es sozusagen
mit einer punktformigen Quelle zu tun haben. Anders bei den Wur-
zeln. Diese umfassen zwischen den GClasplatten meist eine Kreis-
fliche von ca. 5 cm Durchmesser. Es handelt sich hier also um eine
flichenformige, genauer raumformige CO,-Quelle von grosserem Aus-
mass. Die Messungen haben gezeigt, dass innerhalb dieses wurzeln-
umfassenden Raumes der CO,-Gehalt == homogen 1st. Fiir die Errich-
tung des Gradienten entsprechen deshalb alle Messungen innerhalb
dieses Raumes dem Abstand Null von der CO,-Quelle. Messungen
ausserhalb der Wurzeln bezogen wir auf den Abstand bis zur Wurzel-

peripherie.
Um gegenseitige Beeinflussung zu vermeiden, diirfen die Mess-
stellen nicht zu nahe beleinander liegen. Im allgemeinen gingen wir
ber der Entnahme ei-

N ner 2 ccm Luftprobe
w nicht niher als etwa
7

: 5 ¢cm an eine vorher-

gehende  Messstelle

§ heran. Da die Aus-
S, b gang-sdlstanz der Lar-
o ven 1n den Versuchen

l mit Wurzeln jeweils
ot T S bei ca. 10 cm lag, geht
daraus hervor, dass
auf diese Strecke total
nur etwa drer Mes-

Abb. 22. — a) Spur eines Versuches mit Wurzeln, ber ~ sungen mbgl_ich wa-
dem der _Cog-cradlent gemessen wurde. W = Wurqun. ren, sofern d]e MBSS-'
b) Gradient dieses Versuches, gemessen bei Beginn stellen ansk o
der zne]genchteten Wanderung. 7 : Standort der Larve C\ d ] D
in diesem Zeitpunkt. eraden liegen. 1€

Erstellung einer Kurve
1st damit erschwert.

Wir wollen auch hier als Beispiel auf einen Versuch eintreten :
Die Larve wurde 10 cm von den Wurzeln entfernt ausgesetzt. Sie
begann 20-25 Min. nach Versuchsbeginn mit der gerichteten Wan-
derung. In diesem Moment wurden die CO,-Messungen zur Er-
mittlung des Gradienten begonnen. Der Spurenverlauf wird in Abb. 22 a
wiedergegeben. Dle Larve ecrerchite die Wnrzeln nach emer Vefsuchs:
dauer von 65 min.

Die Wurzeln, welche fiir den Versuch verwendet wurden, stamm-
ten von emner im Wachstum befindlichen Topfrebe. Thr Gewicht
betrug rund 2 Gramm. Es konnte also mit einer CO,-Produktion
von schitzungsweise etwas unter 0,5 ml pro Stunde gerechnet werden.
Der CO,-Gradient bei Beginn der gerichteten Reaktion der Larve ist
in Abb. 22b wiedergegeben. Daraus geht hervor, dass diese ihre
gerlchtete Wanderung In elnem Zeltpunkt begann, da bereits ein

0 cm
55 2 165
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deutlicher CO,-Gradient vorhanden war. Die Differenz zwischen dem
CO,-Cehalt am Standort der Larve und ber den Wurzeln ber Beginn
der gerichteten Wanderung betrug um 0,09 Vol. 9. Die Distanz
Larve — Waurzeln betrug in diesem Zeitpunkt rund 9,5 cm. Das
durchschnittliche CO,-Gefille pro ecm erhilt damit einen Wert von
rund 0,01 Vol. %. Im Abstand von 9,5 cm ist dieser Wert pro cm
jedoch etwas niedriger, da die Kurve dort flacher verlauft als es dem
Durchschnitt entspricht.

Der Verlauf des Gradienten in Versuchen mit Wurzeln unter-
scheidet sich etwas von demjenigen bei CO,-Einleitung. Ber Ver-
suchen mit Wurzeln flacht sich nidmlich die Kurve gegen die Peri-
pherie der Wurzeln zu wieder leicht ab. Dies geht aus Abb. 22 b her-
vor, wurde aber auch bei anderen Versuchen festgestellt. Die Kurve
erhélt dadurch einen leicht sigmoidférmigen Verlauf. Ber CO,-Ein-
leitung konnte eine Abflachung gegen die Kapillare zu nie beobachtet
werden. Die Erklirung fiir diesen Unterschied konnte in der ver-
schiedenen Ausdehnung der CO,-Quellen — punktférmig im einen,
raumférmig im anderen Fall — liegen. Andere Griinde mogen eben-
falls mitspielen, doch wollen wir uns hier auf die Feststellung der
Abﬂachung beschranken.

Bei allen Versuchen mit Wurzeln haben wir nie eine Anziehung
festgestellt, ohne nicht auch einen CO,-Gradienten nachweisen zu
kénnen.

4. Notwendige minimale CO,-Differenzen (Schwellenwerte)
zur Auslésung einer gerichteten Wanderung (= Steigung

des CO,-Gradienten 1im Gebiet der Larve bei Beginn
der gerichteten Wanderung)

In den beiden vorherigen Kapiteln haben wir das Vorgehen ber
der Messung besprochen und je ein Beispiel eines Gradienten bei
CO,-Einleitung bezw. Verwendung von Wurzeln angefithrt. Wir
wollen hier die Resultate aus einer Reithe von Versuchen wiedergeben,
ohne nochmals auf weitere Einzelheiten einzugehen.

In Tab. 5 sind die Messwerte aus einer Anzahl Versuche mit Wur-
zeln enthalten. Diese Messungen zeigen uns die Differenz des CO,-
Gehaltes zwischen dem Standort der Wurzeln und demjenigen der
Larve bei Beginn der gerichteten Fortbewegung. Sie stellen damit
Schwellenwerte dar, welche eine gerichtete Reaktion auslésen.
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Tas. 5

Differenz im CO,-Gehalt zwischen dem Standort der Wurzeln und der
Larven bei Beginn der gerichteten Reaktion

Abstand der Larve von den | Differéiz ‘ _
Versuch | Wurzeln bei Beginn im CO,-Gehalt i @ CO,-Differenz pro cm

der gerichteten Reaktion

1 8 cm 0,07 % ‘ ~ 0,009 %,
2 9 cm | 0,06 0/ | ~ 0,007 %
3 10 em 0098 | 0,009 ¢/
4 0 em o 008% | 0.008 %,
5 10,5 cm o 0169% | ~ 0,015 9,
6 il 0079 0.007 %,
7 | 95 a 0169 ~ 0017 %
8

9,5 cm i 0,09 % i ~ 0,010 %

Bei der Beurteilung der wiedergegebenen Werte muss nochmals
in Erinnerung gerufen werden, dass die Messgenauigkeit fiir jede
einzelne Messung etwa 0,03 Vol. % betrigt. Jeder Wert ist deshalb
mit einem gewissen Fehler behaftet. Trotz diesem Einwand konnen
wir eine recht gute Ubereinstimmung innerhalb des wiedergegebenen
Zahlenmaterials feststellen. Die Umrechnung auf die C02~Differenz
pro Centimeter erfo]gte, um die Werte besser vergleichbar zu machen.
Sie beruht auf linearer Basis. Die tatsichliche CO,-Differenz im
ersten Centimeter der gerichteten Wanderung wird vermutlich, infolge
des asymtotischen Verlaufs des Gradienten, noch etwas geringer sein
als die in Tab. 5 angefithrten Durchschnittswerte pro Centimeter.

Wir konnen nach diesen Bemerkungen festhalten, dass im Glas-
plattenversuch mit Wurzeln auf 10 cm Distanz eine CO,-Differenz
im Bereich von rund 0,1 Vol. 9% CO, notwendig ist, um eine gerich-
tete Wanderung auszulésen.

Wir wollen die ber den Wurzeln erhaltenen Resultate nun noch
mit denjenigen vergleichen, die wir in Versuchen mit CO,-Einleitung
erhielten. Da in diesen Versuchen infolge der im allgemeinen grésse-
ren CO,-Mengen die Larven weiter entfernt plaziert wurden, diirfen
wir nur die Steigung des CO,-Gradienten in den ersten Centimetern
beriicksichtigen, um sie mit den bei Wurzeln erhaltenen Werten
vergleichen zu konnen. Wir nehmen die ersten 10 cm Richtung Ka-
piﬂare vom Standort der Larve bei Beginn der gerichteten Wanderung.
Diese Linge entspricht in der Grossenordnung den ber den Wurzeln

vorhandenen Werten (sieche Tab. 5). Tab. 6 gibt die Resultate dieser

Messungen wieder.
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Tas. 6

Differenz im CO,-Gehalt zwischen dem Standort der Larven und einem
10 ¢cm davon Richtung Glaskapillare entfernten Ort, gemessen bei Beginn
der gerichteten Reaktion (CO,-FEinleitung aus der Bombe)

Differenz im CO,-Gehalt

in den ersten 10 cm @ CO,-Differenz pro cm

I
Versuch ‘
\
|

07 % 0,007 %,

I 0

2 0,14 9% ' 0,014 %
3 0,12 % ‘ 0,012 %
4 0,10 % 0,010 %

Punkto Messgenauigkeit und Umrechnung des CO,-Gefilles auf
| cm gilt das g]eiche was bereits oben gesagt wurde. Die Uberein-
stimmung der Werte der Tab. 6 unter sich ist auch hier recht gut.
Ebenso muss man feststellen, dass die Grossenordnung der Ergebnisse
der beiden Tab. 5 und 6 sehr gut vergleichbar ist. Dies unterstiitzt
wiederum unsere Vermutung, dass die « Fernanziehung» der Larven
durch die Wurzeln allein durch den CO,-Gradienten bewirkt wird.

Abschliessend zu diesem Abschnitt wollen wir noch kurz eine
Uberlegung zur Leistungsfihigkeit der Larvensinnesorgane anstellen.
Wird die gerichtete Wanderung durch eine CO,-Differenz von 0,1 %
auf 10 em Distanz ausgelst, so ergibt dies pro Centimeter einen Durch-
schnitt von 0,01 %. Dieser Wert 1st am Standort der Larve selbst,
ber Beginn der gerichteten Wanderung, noch etwas niedriger, aus
Griinden, die erwihnt worden sind.

Der Fehler, den wir begehen, ist jedoch besonders in jenen Ver-
suchen gering, ber denen die Ausgangsdistanzen relativ gross sind
und die Kurve mit zunehmendem Abstand angenihert gradlinig wird.
Bei Beginn der gerichteten Wanderung muss also, um mit den oben-
stehenden Zahlen weiter zu rechnen, eine CO,-Differenz von 0,01 9,
auf 1 cm wahrgenommen werden. Da die Larve jedoch bereits durch
blosse Bewegungen des Kopfes und Vorderkorpers (siehe Kapitel VII)
in der Lage 1st, die CO,-Differenzen dieses Gradienten wahrzunehmen,
so muss sie offensichtlich befihigt sein, Unterschiede unter 0,01 % zu
realisieren, weil die genannten Bewegungen nicht eine Distanz von
| ecm erreichen. Je nach Korpergrosse der Larven kénnen sie sich
iiber ein Gebiet bis etwa 3 mm erstrecken (ca. 5. bis letztes Stadium).

Da die CO,-perzipierenden Sinnesorgane sich mit Sicherheit auf
dem Kopf der Larve befinden miissen, kann unter Annahme einer
Distanz von 3 mm damit gerechnet werden, dass CO,-Differenzen
von 0,003 % wahrgenommen werden konnen. Dieser Wert muss in
Wirklichkeit aus zum Teil erwiahnten Griinden noch etwas niedriger
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angenommen werden. Er stellt eine an bestimmte Annahmen ge-
kniipfte Approximation dar.

Nachzuholen ist noch, dass auf Grund der angestellten Uber-
legungen kleinere Larven mit einem geringeren Schwenkungsbereich
des Kopfes einen etwas steileren Gradienten benéstigen wiirden, um
eine gerichtete Reaktion auszufiihren.

5. Die obere Grenze der Anziehung eines CO,~Gradienten
(Beginnende Abstossung)

Die Verhiltnisse fiir die beginnende Anziehung haben wir in den
vorigen Kapiteln eingehend behandelt. Wir haben dort gesehen, dass
von elnem bestimmten minimalen C02~Ceféille an eine gerichtete:
Wanderung ausgelést wird. Es schemt, dass die absolute Hohe der
unter natiirlichen Verhiltnissen auftretenden CO,-Konzentrationen
dabei keine Rolle spielt, sondern allein die Steigung des Gradienten.

In diesem Kapitel wollen wir nun die obere Grenze der Anziehung
eines CO,-Gradienten untersuchen, d. h. wir wollen ermitteln, von
welcher COszonzentration an die Larven abgestossen werden.

In den zur Abklirung dieser Frage angestellten Versuchen war
es notwendig, grossere CO,-Mengen zwischen die Glasplatten einzu-
leiten, d. h. Mengen iiber 5 ml pro Stunde. Auf diese Weise konnten
m der Umgebung der Kapillarmiindung relativ hohe CO,-Gehalte
erzielt werden. Aus Griinden, die noch zu besprechen sind, mussten
auch die Ausgangsdistanzen der Larven vergrossert werden. Wir
arbeiteten deshalb hier zuerst mit Glasplatten von 3637 cm, dann
50% 60 ¢cm Ausmass. In der Diagonale konnten so Ausgangsdistanzen
fiir die Larven von 30 bis 50 cm erreicht werden. Da die Larven-
grosse beil diesen Versuchen moglicherweise eine gewisse Rolle spielt,
sel erwihnt, dass wir hier mit solchen arbeiteten, die sich zwischen
dem 5. und 7. (= letzten) Stadium befanden.

Wir werden nun drei Versuche besprechen, die der Ermittlung
der abstossenden CO,-Konzentration dienten.

Im ersten solchen Versuch leiteten wir rund 7 ml CO,/Std. durch
die Glaskapillare zwischen die Glasplatten ein. Eine Larve wurde
30 cm von der Kapillarmiindung entfernt plaziert. Sie wanderte zuerst
in der zur Mﬁndung entgegengesetzten Richtung, machte dann aber
kehrt und begann ca. 20-30 Min. nach Versuchsbeginn mit der ge-
richteten Wanderung gegen die CO,-Quelle. Der Abstand betrug in
diesem Zeitpunkt rund 30 cm.

3 Stunden nach Versuchsbeginn befand sich die Larve noch 1,5 cm
von der Offnung der CO,-Kapillare entfernt. Aus zeitlichen Griinden
musste der Versuch hier abgebrochen werden. Die Frage, ob die
Larve sich noch stiarker angenihert hitte, kann deshalb nicht beantwor-
tet werden. Die CO,-Konzentration im Abstand von 1,5 ¢cm betrug
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in diesem Zeitpunkt
rund 4,5 Vol. %. Eine
Abstossnug  war bel
diesem CO,-Gehalt al-
so noch nicht erfolgt.

Beim zweiten Ver-
such leiteten wir rund
9,5 ml C02 pro Stunde
zwischen die Glasplat-
ten ein. Die Ausgangs-
distanz der Larven be-
trug ebenfalls 30 cm.
Auch diese Larve wan-
derte zuerst in der zur
CO,-Quelle entgegen-
gesetzten Richtung.
Etwa 1 Stunde nach
Versuchsbeginn  be-
gann sie mit der ge-
richteten Wanderung,
bei einem Abstand von
ca. 32 cm von der Ka-
pillarmiindung. Etwas
weniger als 3 Stunden
nach Versuchsbeginn
erreichte die Larve ei-
nen Punkt, der nur

Abb. 23 a. — Spur eines Versuches zur Ermittlung

der abstossenden CO-;Konzentration. Die 5 Messstellen

(seitliche helle Kanile) fiir die Luftentnahme zur Bestim-

mung des CO,-Gradienten sind ebenfalls sichtbar. Die

beiden Pfeile (/‘) geben den Beginn der zielgerichteten

Wanderung (B) bezw. den Beginn der Abstossung
(A) an. K = CO,-fithrende Kapillare.

noch | ¢cm von der Mfmdung entfernt war. Von hier aus wanderte sie
nicht mehr Richtung Kapillar6flnung weiter, sonder drehte —in der
Marschrichtung gesehen — links ab und erreichte ber Versuchsabbruch

601 J”

lB

Jo 6

125 225 30 cm

Abb. 23 b. — CO,-Gradient des unter 23 a genannten Versuches.

Messung bei Beginn der Abstossung. Die beiden Pfeile (/) verweisen,

wie in Abb. 23 a, auf den Beginn der zielgerichteten Wanderung (B)
bezw. auf den Beginn der Abstossung (A) hin.
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3 Stunden nach Versuchsbeginn einen Standort, der bereits wieder 2 cm
von der Miindung entfernt war. Der Spurenverlauf dieses Versuches
geht aus Abb. 23 a hervor, wobei ebenfalls die Messstellen (seitliche,
helle Kanile) fiir die Luftentnahme zur CO,-Bestimmung sichtbar
sind. Die Abb. 23 b gibt den zu diesem Versuch gehorenden CO,-
Gradienten wieder, gemessen 1im Zeitpunkt der nichsten Anniherung
der Larve an die Kapillarmiindung. Daraus geht hervor, dass die
nichste Anniherung (I em von Miindung) einem CO,-Gehalt von
rund 5,5 Vol. oé, entspricht. Da die Larve von diesem Punkt an nicht
mehr niher zur Kapillare wanderte, sondern links abdrehte, beginnt
die gegebene CO,-Konzentration von 5,5 Vol. 9% offenbar fiir diese
Larve abstossend zu wirken. Bei einem Abstand der Larve von nur
I ecm von der Kapillarmiindung war nun allerdings der CO,-Gradient
schon so steil, dass eine weitere z"3mnaheruncT um wemge Millimeter
bereits zu einem bedeutend grosseren C02 Gehalt gefuhrt hatte.
Aber auch eine kleine Ungenauigkeit in der Messung des Abstandes
miisste das Resultat aus den gleichen Griinden stark beeinflussen.
Der nichste Versuch wurde deshalb so angelegt, dass eine Abstossung
bereits i einigen Centimetern Entfernung von der CO,-Quelle auf-
treten musste und der Gradient damit noch nicht die Steilheit wie
im eben besprochenen Fall aufwies.

Dieser dritte Versuch wurde mit Glasplatten von 5060 cm Aus-
mass durchgefithrt. Pro Stunde wurden rund 20 ml CO, eingeleitet.
Die beiden in diesem Versuch verwendeten Larven wurden in Ab-
stinden von 53 cm (Larve I) und 41 c¢cm (Larve 1) plaziert. Larve |
befand sich im letzten (7.) Stadium, wihrend Larve Il deutlich kleiner
war und etwa das 5. Stadium representierte.

Der Beginn der gerichteten Wanderung setzte scheinbar bei beiden
Larven schon innerhalb einer halben bis einer ganzen Stunde ein.
Beide Larven vollzogen jedoch eine Kehrtwendung, Larve I ca. 2 %%
Stunden, Larve II 2 Stunden nach Versuchsbeginn. Erst nachher
begann die ununterbrochene Ansteuerung der CO,-Quelle. Der defi-
nitive Beginn der gerichteten Wanderung ist nach Beriicksichtigung
dieser Wendungen fiir die Larve I auf rund 4 V% Stunden, fiir Larve 11
auf 2% Stunden nach Versuchsbeginn anzusetzen. Die Abstinde
betrugen in diesem Zeitpunkt 43 ¢cm bezw. 32 cm von der Kapillar-
mi'mdung. Von diesem Moment an wurde diese letztere von beiden
Larven rasch angesteuert. Larve I erreichte innerhalb weniger als
3 Stunden die nichste Annidherung von 5 c¢cm an die Kapillare. Sie
drehte dann links ab und wanderte wieder von der Kapillare weg,
sodass sie 1im Moment des Versuchsabbruchs bereits wieder 8,5 ¢cm
von deren Miindung entfernt war. Larve I wurde also bei 5 cm Distanz
abgestossen und reagierte mit Riickwanderung.

Larve Il erreichte ihre nichste Anniherung an die CO,-Quelle
schon rund 2 Stunden nach Beginn der gerichteten Wanderung. Die
niachste Anniherung bezw. die beginnende Abstossung entsprach bei
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dieser Larve einer
Distanz von 10 cm
von der Kapillarmiin-
dung. Die Abstossung
erfolgte ber Larve Il
also 1n grosserer Ent-
fernung, bezw. bei ei-
ner geringeren CO,-
Konzentration als bel
Larve I. Sie reagierte
auf die Abstossung
nicht mit Wegwan-
dern, sondern bewegte
sich wihrend Stunden
beinahe an Ort, immer
wieder vor- und zu-
riickgehend.

Abb. 24 a gibt die
Spuren der beiden
Larven 1m Endstiick

der gerichteten Wan-

derung bezw, m Ge- Abb}.{ 2d4 a.S— Weitere}“ Vf‘rsuch i(jlber ?E)[s)t(_)sstggb:‘ Erclld-
: stiick der Dpuren zweler Larven (1 un mm Lebilet der

[88: derKabStossenden abstossenden CO,-Konzentration, Seitliche Messstellen
U; - Konzentration i die Luftentnahme zur CO,-Bestimmung als helle

wieder. Wegen der Kanile sichtbar. K = CO,-fithrende Kapillare.

Crosse der Platten und (Masstab rund 1:4)

aus fototechnischen

Griinden konnten wir diesen Versuch nicht als ganzes fotografieren.
Der Spurenverlauf am Anfang ist deshalb aus der Abbildung nicht
ersichtlich.
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Abb. 24 b. — CO,-Cradient des unter 24 a genannten Versuches. B: Beginn der
zielgerichteten Wanderung der beiden Larven I und II. A: Nichste Anndherung,
d. h. beginnende Abstossung der Larven I und II
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Den CO,-Gradienten dieses Versuches geben wir in Abb. 24 b
wieder. Der Gradient wurde 4 75 und 6 % Stunden nach Versuchs-
beginn gemessen und ergab Werte, die auf der gleichen Kurve lagen,
d. h. er nahm nicht mehr zu und befand sich damit im Gleichgewicht.
Es geht aus diesem Gradienten hervor, dass die Larve | erst bei rund
6,5 Vol. % CO, umkehrte, wihrend die kleinere Larve Il bereits bel
3,5 9% abgestossen wurde. Ob fiir diesen Unterschied die Korper-
grosse verantwortlich war oder ob andere Faktoren mitspielen, haben
wir nicht untersucht.

Die Anziehung in den drei Versuchen wirkte iiber betrachtliche
Distanzen. Sie beginnt im Moment, wo sich ein fiir die Larve wahr-
nehmbares CO,-Gefille iiber das urspriinglich vorhandene CO,-Niveau
erhebt und endet bei einer Totalkonzentration, die bis 6,5 Vol. %
betragen kann. Bei 3 von 4 Larven lag diese jedenfalls iiber 4,5 Vol. 9%,
bei einer Larve betrug sie 3,5 Vol. %.

Es 1st nicht ausgeschlossen, dass die Hohe der abstossenden CO,-
Konzentration jahreszeitlich schwankt. Die besprochenen Versuche
wurden alle im Mai 1958 durchgefiihrt.

Der Bereich der Anziehung eines CO,-Gradienten hingt damit
von der Hohe des urspriinglichen CO,-Niveaus, von der Hohe der
abstossenden CO,-Konzentration sowie vom Verlauf des Gradienten
zwischen diesen beiden Extremen ab. Dieser kann, je nach Versuchs-
anlage, flacher oder steiler sein.

In unseren Versuchen lagen der anziehende und der abstossende
Bereich bis nahezu 40 c¢cm auseinander, d. h. die Anziehung wirkte
innerhalb dieser Grenzen.

6. Die Reaktion der Larven auf rasch steigende CO,~Gehalte

Die Versuche zur Ermittlung der abstossenden CO,-Konzentra-
tion fithrten zu einer Beobachtung, die kurz erwihnt werden soll.
In einem Versuch leiteten wir 9,5 ml CO, pro Stunde zwischen die
Glasplatten ein. Zweil Larven wurden im Abstand von nur 20 ¢cm von
dieser relativ starken CO,-Quelle plaziert. Die orientierte Wanderung
erfolgte rasch bis zu einem Punkt, der fiir die eine Larve (Larve I)
15 em, fiir die andere (Larve II) 13,5 ¢cm von der Kapillarmiindung
entfernt lag. In diesem Abstand begannen beide Larven eine Wendung
nach rechts. Der Larve | gelang noch ein Riickzug um 2 e¢m, wihrend
die Larve II inmitten der Rechtswendung stecken blieb. Beide Larven
waren an diesen Stellen etwa gleichzeitig immobilisiert worden, d. h.
sie verharrten in unbeweglichem Zustand.

Als Ursache konnte nur die Zunahme des CO,-Gehaltes in Frage
kommen. Die Priifung dieses Gehaltes ergab aber fiir Larve I (bei
15 cm) emen Gehalt von nur 0,80 Vol. % CO,, fiir Larve II (bel
13,5 ¢cm) nur 0,85 Vol. % CO,. Diese Werte liegen bedeutend niedriger
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als die 1m vorigen Kapitel ermittelten abstossenden CO,-Konzentra-
tionen. In jenen Versuchen war dazu nie eine Immobilisierung der
Larven aufgetreten.

Ein weiterer Versuch mit den gleichen Larven, gleicher CO,-
Einflussmenge und auch sonst gleichen Bedingungen, aber mit einer
erhohten Ausgangsdistanz der Larven von 25 cm ergab folgendes
Ergebnis : Beide Larven steuerten die CO,-Quelle an, die eine (Larve I)
bis zum Abstand von 7 cm, die zweite (Larve II) bis zum Abstand von
11,5 cm. An diesen Standorten trat wiederum Immobilisierung ein.
Der entsprechende CO,-Gehalt betrug jetzt fiir die Larve I 1,8 Vol. 9,
CO,, fir die Larve II 1,0 Vol. %. Diese Werte liegen hoher als die

im vorigen Versuch erwahnten, aber immer noch stark unter den]em~
gen ber Abstossung.

Bei einem dritten Versuch unter wiederum gleichen Bedingungen,
aber mit einer nochmals erhohten, d. h. 30 cm betragenden Ausgangs-
distanz konnte keine Immobilisierung mehr beobachtet werden. Die
Larve niherte sich der C02 Quelle bis zu einer Konzentration von
5,5 Vol. 9% CO, und war auch hier noch aktiv. (Es handelt sich hier
um den 1m Kapitel {iber « Abstossung» Seite 249 erwihnten Versuch.)

Aus den besprochenen Beispielen geht hervor, dass bei grossen
CO,-Einflussmengen die Ausgangsdistanz der Larven entsprechend
erhsht werden muss, soll eine Immobilisierung der Larven vermieden
werden. Werden sie zu nahe an einer starken C02~Quelle ausgesetzt,
so schemnen sie durch den rasch ansteigenden CO,-Gehalt iiberrascht
zu werden und zwar schon bei verhiltnismissig niedrigen absoluten
CO,-Gehalten. Andererseits kann sich bei einer grosseren Ausgangs-
distanz die Larve offenbar dem steigenden CO,-Gehalt besser an-
passen, weil 1hr dafiir mehr Zeit zur Verfiigung steht.

In jenen Fillen, wo die Ausgangsdistanz gross genug ist, tritt
keine Immobilisierung ein, und die Larve nihert sich dann der CO,-
Quelle bis zu einer Konzentration, die abstossend zu wirken beginnt.
Auf diese reagiert sie mit Wegwandern oder durch Anhalten, wobei
jedoch in keinem Fall Immobilisierung auftnitt.

Bei den von uns 1m Kapitel « Abstossung» besprochenen Ver-
suchen handelt es sich um solche, bei denen in keiner Phase Immo-
bi]isierung auftrat.

Vermutlich ist die festgestellte Immobilisierung nur voriibergehend,
wenn der CO,-Gehalt im Rahmen der mitgeteilten Werte bleibt.
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VII. VERHALTEN DER LARVEN WAHREND
DER ORIENTIERUNG
UND ORIENTIERUNGSMECHANISMUS

1. Das Verhalten der Larve wiahrend der Orientierung

Die Beobachtung der Larven wihrend der Orientierung war zwi-
schen den Glasplatten leicht moglich. Wir haben schon frither betont,
dass diffuses Tageslicht die Orientierung der Larven gegeniiber Wur-
zeln oder emer kiinstlichen CO,-Quelle nie merkbar beeinflusst hat.
Trotzdem fiithrten wir unsere Beobachtungen in einem halbdunklen
Raum durch, sodass das vorhandene Licht gerade geniigte, um die
Larven zu sehen.

Das Verhalten der Larve gleich nach Versuchsbeginn, d. h. nach-
dem die Deckplatte aufgesetzt worden war, verriet in vielen Fillen
anfianglich eine Art Fluchtreaktion. Diese kam durch Aussere Ein-
wirkungen wihrend der Versuchsvorbereitungen zustande, wie Be-
rithrung der Larve mit der Pincette und Versetzen in ein neues Milieu,
d. h. zwischen die Glasplatten. Diese Reaktion &usserte sich in der
Weise, dass die Larve gleich nach dem Aufsetzen der Glasdeckplatte
in irgendeiner Richtung fluchtartig zu wandern begann. Schon nach
ein bis wenigen Minuten trat jedoch eine Normalisierung ein, sodass
man von diesem Zeitpunkt an den Eindruck gewann, die Larve ver-
halte sich natiirlich. Unsere Beobachtungen konzentrieren sich auf
diese Phase.

Im Moment, da der Versuch beginnt, befindet sich die Larve noch
in keinem wahrnehmbaren CO,-Gradienten. Dieser muss zuerst ge-
bildet werden. Dazu braucht es, wie wir gesehen haben, bei einem
Abstand von 10 cm von den Wurzeln im alleemeinen etwa % Stunde,
oft sogar weniger. Bei kiinstlicher CO,-Einleitung variiert dieser
Zeitbedarf je nach CO,-Menge und Ausgangsdistanz.

Die erste Phase der Larvenfortbewegung ist denn auch ungerichtet.
Sie ist gekennzeichnet durch hiufige Wendungen. Die Larve behilt
keine bestimmte Wanderrichtung bei, sondern wechselt diese immer
wieder. Der Beobachter erhilt den Eindruck eines absolut unent-
schlossenen Verhaltens. Die Larvenspur wihrend der ungerichteten
Wanderphase kann einen grosseren Bogen oder Kreis beschreiben.
Es konnen aber auch Wendungen sozusagen an Ort nur gerade um
die eigene Korperachse vorgenommen werden. Auch Drehungen
um die Lingsachse sind in dieser Phase hiufig zu beobachten.

Die Abb. 25 enthilt skizzenformig einige typische Bewegungen
der Larve wihrend der ungerichteten Phase.

Diese Wanderungen {ithren die Larven meist nicht iiber die un-
mittelbare Umgebung der Ausgangsposition hinaus. Meist werden sie
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inerhalb einer Fliche von wenigen Quadratzentimetern ausgefiihrt.

Die erwihnten Wendungen der Larve wihrend der ungerichteten
Wanderung werden begleitet durch bestxmmte Korper- bezw. Kopf-
bewegungen. Diese Bewegungen, welche wir sogleich beschreiben
wollen, sind auch wihrend der gerichteten Wanderung zu beobachten,
dann jedoch in Verbindung mit einer entschlossenen und richtung-
gebundenen Fortbewegung. Sie dussern sich wie folgt : Der Kopf
wird bel maximaler Streckung des Korpers zuerst nach der einen
Seite bewegt, dann leicht zuriickgezogen und wiederum nach der
anderen Seite ausgestossen. Diese Bewegung machen auch die Thora-
kal- und vorderen Abdominalsegmente mit, wihrend die letzten Ab-
dominalsegmente am Ort bletben. Neben diesen Seitwirtsbewegungen
konnen auch maximale Kontraktion der Larve mit Zuriickziehen des

QL or

Abb. 25. — Verhalten der Larven wihrend der ungerichteten Phase. a und b : Reschrei-
bung grosser Bogen. ¢ und d: Wendungen an Ort um 180° bezw. 360°. e und f:
Drehungen um die Lingsachse um 180° bezw. 360°.

Kopfes nach hinten, gefolgt von maximaler Streckung und Vorstossen
des Kopfes nach vorne beobachtet werden. Ein schematischer Ablauf
dieser Bewegungen ist nicht wahrzunehmen, d.h. sie folgen nicht
einer ganz bestimmten Reihenfolge.

Der Einfachheit halber wollen wir die beschriebenen Bewegungen
der Larve im Gegensatz zu den Wendungen als « Suchbewegungen »
bezeichnen. Da sich diese Versuche in der Erde (zwischen Glasplatten)
abspielten, musste die Larve fortwiahrend auch Erdpartikel beiseite
schieben.

Der Ubergang von der ungerichteten zur gerichteten Wanderung
1st leicht daran zu erkennen, dass die Larve keine Wendungen und
Drehungen mehr ausfiihrt und die eingeschlagene Richtung beibehilt.
Das Zuriickziehen und Ausstrecken des Kopfes nach vorne und seit-
wirts wird jedoch fortgefiihrt.

Die gerichtete Spur, welche zur Reizquelle fiihrt, liegt im all-
gemeinen in emner Geraden, stellt aber selbst eine feine Wellenlinie
dar, wie dies aus verscl'uedenen Fotoaufnahmen sehr schon hervor-

geht (z. B. Abb. 4).
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Das Verhalten der Larve konnte in einem bestimmten Versuch
unter besonderen Bedingungen beobachtet werden. Es handelt sich um
denjenigen, bei welchem die Larven zur Erreichung der Wurzeln
einen Zwischenraum ohne Erde zu durchqueren hatten. (Seite 217.) In
diesem Zwischenraum richteten die Larven zeitweise die vordere
Korperhilfte auf und stiitzten sich nur auf die letzten Abdominal-
segmente. Mit dem aufgerichteten Vorderksrper wurden Schwingun-
gen ausgefithrt. Anschliessend an diese Operation wurde der Vorder-
korper wieder gesenkt und die Wanderung im iiblichen Stil Richtung
Wurzeln weitergefithrt. Zweifellos galten diese Bewegungen der Orien-
tierung und sind den oben erwihnten « Suchbewegungen » analog.

Die Fortbewegung der fusslosen Larve geschieht mittels peri-
staltischer Bewegungen. Der hinterste Kérperteil wird an einer festen
Stelle angesetzt und die vordere Korperhilfte nach vorne geschoben.
Wihrend dieses Prozesses werden die Erdpartikel mit dem Kopf ven-
tralwirts nach hinten befordert. Sobald auf diese Weise geniigend
Raum geschaffen ist, wird das hintere Kérperende nachgezogen und
€s beginnt das Ganze von neuem. Im Glasp]attenversuch konnte oft
auch beobachtet werden, dass der Kopf einfach nach vorne gestossen
wurde, wobel dann die Erdpartikel einfach seitlich weggeschoben
wurden. Der Larvenkopf wirkte hier dhnlich wie ein Schneepflug.

Die Larve Zeigt 1m Glasplattenversuch verschiedene Kb'rperposi~
tionen. Der dorsale Korperteil kann nach oben, nach der Seite oder
nach unten zeigen, und die Fortbewegung kann in allen drei Lagen
beobachtet werden.

2. Orientierungsmechanismus

Die Begriffe, welche zur Beschreibung von Orientierungsreaktionen
verwendet werden, sowie die Klassifizierung dieser Reaktionen weisen
bis heute leider keine Einheitlichkeit auf. Auf die Vieldeutigkeit des
Begriffes « Taxis » hat ScHNEIDER (1952) in seiner bekannten Arbeit
iiber die Orientierung der Maikifer hingewiesen. Wir bedienen uns
im folgenden der von FRAENKEL und Gunn (1940) getroffenen Ein-
teilung und Terminologie. Eine Zusammenstellung hieriiber findet
sich auch ber WiccLEsworTH (1935).

FRAENKEL und GuNN teilen die Orientierungsreaktionen in Kinesen,
Taxien und Transverse Orientierungen ein. Die letzteren interessieren
uns in diesem Zusammenhang nicht. Diese Begriffe werden weiter
unterteilt, weshalb wir einen kurzen Uberblick dariiber geben, wobei
wir die Autoren wortlich zitieren :

Kineses : Undirected reactions. No orien_tatiqn of axis of body in relation
to the stimulus. Locomotion random in direction.

Ortho-Kinesis : Speed or frequency of locomotion dependent on intensity of
stimulation.
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Klino-Kinesis : Frequency or amount of turning per unit time dependent on
intensity of stimulation. Adaptatlon, etc. reqmred for agoregatlon

Taxes : Directed reactions. With a single source of stimulation, long axis
of body orientated In hr_le with the source and locomotion toward (posmv)
or away from (negativ) it.

Klino-Taxis : Attainment of orientation indirect, by interruption of regularly
alternating lateral deviations of part or whole of body, by comparison of
intensities of stimulation which are successive in time.

Tropo«Tax:s : Attainment of orientation direct by turnmg to less or to more
stimulated sxde, by 31multa_r1epus comparison of intensities of stimulation
on the two sides. No deviations required.

Telo-Taxis : (Bezieht sich auf Licht und interessiert daher hier nicht.)

Die Larven von O. sulcatus erreichen eme Reizquelle (Wurzeln,
CO,-Kapillare) mittels einer gerichteten Wanderung. Sie {iihren
wihrend der Orientierung mit dem Kopf Bewegungen aus, die offen-
sichtlich_dem Vergleich der Reizstirken auf verschiedenen Seiten
dienen. Die Spur, welche zur Reizquelle fithrt, weist einen wellen-
férmigen Verlauf auf. Auf Grund dieser Charakterisierung haben wir
es mit einer klinotaktischen Orientierung zu tun.

Hiezu muss aber beigefiigt werden, dass vor Beginn dieser klino-
taktischen Phase hiufig ungerichtete Bewegungen zu beobachten sind,
die aber die Tendenz haben, die Larve etwas niher zur Reizquelle
zu bringen. Es muss angenommen werden, dass der Gradient in diesem
Zeltpunkt fiir eine gerichtete Reaktion rioch micht gentigt, dass aber
eine Orientierung 1m Sinne einer Klino-Kinese mogl lich 1st.

Audersrseits Wied die CO,-Quelle 1m letzten Stiick oft mit so
grosser Prizision angesteuert, dass dort im steilen Cebiet des Gra-
dienten ein tropotaktisches Verhalten wahrscheinlich ist. Da alle diese
Reaktionen durch einen chemischen Reiz (Ceruch) ausgeldst werden,
kann man von Chemoklinotaxis, Chemoklinokinese etc. sprechen.

Eine solche Folge von Orientierungsreaktionen scheint ber chemi-
scher Stimulierung héuﬁg vorzukommen. KOHLER (1932) gab hiefiir
ein gutes Beispiel mit Planaria lugubris.

Die jeweilige Orientierungsreaktion der Larven von O. sulcatus
kann sehr wohl als blosse Funktion des CO,-Geflles betrachtet wer-
den. In einem sehr flachen Gradienten (unter rund 0,1 Vol. % CO,-
Differenz auf 10 ¢cm) konnen die Larvensinnesorgane durch blosse
Kopfschwingungen keine Reizunterschiede mehr wahrnehmen. Die
Wendungen um die Korperachse und Wendungen mit grésserem
Radius in dieser Phase bringen die Larve aber in weiter auseinander-
liegende Gebiete, deren gréssere CO,-Differenzen ihr wieder realisier-
bar sind. Zu einer unmittelbar gerichteten Wanderung kann dieses
Verhalten jedoch nicht fithren, doch ist die Larve so in der Lage, in
allmahlich hohere Konzentrationen zu gelangen.

Bei Erreichung eines Grenzwertes (~ 0,1 Vol. %, auf 10 cm Distanz)
sind die Bewegungen des Kopfes geniigend, um Reizunterschiede
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wahrzunehmen. Die Larve kann damit direkt von ihrem jeweiligen
Standort aus die Langsachse thres Korpers Richtung Reizquelle
orientieren, womit eine gerichtete Fortbewegung moglich ist.

Es ist plausibel, dass je steiler der Gradient, umso geringer die
notwendigen Bewegungen des Kopfes, um Unterschiede wahrzunehmen.
Schliesslich gentigt allein der Abstand symmetrischer Rezeptoren
hiezu, womit weitere Kopfbewegungen unnétig sind.

Der Sitz der Geruchsrezeptoren bei Insekten ist nach MARSHALL
(1935) hauptsichlich und wahrscheinlich einzig auf den Antennen
zu suchen. Wir haben strenge Hinweise dafiir, dass auch bei der Larve
von O. sulcatus die Fiihler eine wesentliche Rolle in der Orientierung
nach dem CO,-Gradienten spielen.

VIII. DIE BEDEUTUNG DER LARVENORIENTIERUNG
VON 0. SULCATUS FUR DIE BEZIEHUNGEN
ZUR WIRTSPFLANZE

Die Anziehung der Larven von O. sulcatus durch die Wurzeln
von Wirtspflanzen, d. h. in unserem speziellen Falle der Reben, erhsht
natiirlich die Uberlebenschance der Larven erheblich. Bei rein zufalli-
ger Wanderung miisste die Mortalitit betrachtlich zunehmen.

Der Anlass unserer Untersuchungen iiber die Anziehung gab, wie
am Anfang dieser Arbeit betont, die Feststellung von Befallsunter-
schieden zwischen veredelten und unveredelten Reben. Wir wollen
hier im Lichte unserer Versuchsergebnisse auf diese Tatsache zuriick-
kommen. Die Anziehung der Larven durch die Wurzeln lLiefert namlich
eine teillweise Erklirung fiir die festgestellten Befallsunterschiede.
Uber das Ausmass dieser Unterschiede haben wir in einer separaten
Arbeit berichtet (KLINGLER 1957).

Bei Untersuchungen im Rebberg stellten wir immer wieder fest,
dass sich 1m Falle der unveredelten Reben die Larven (besonders die
jungen) in grosser Zahl in Biischeln feiner, meist oberflichlicher Wur-
zeln (sog. Tauwurzeln) vorfanden. Oft konnten bis zweir Dutzend
junge Larven in einem einzigen Wurzelbiischel gefunden werden. Es
ist nun klar, dass solche Konzentrationen feiner Wurzeln, wie sie
LML N darstellen, eine stark attraktive Wirkung auf die
Larven ausiiben miissen. Da es sich um sehr titige Wurzeln handelt,
sind die Ausscheidungen, speziell also die CO,-Abgabe, hier besonders
hoch. Abb. 26 zeigt Biischel von Tauwurzeln, wie sie beil unveredelten,
d. h. wurzelechten Reben hiufig festzustellen sind.

Ber den veredelten Reben andererseits fehlen diese typischen
Tauwurzelbildungen (sofern die Bildung der sog. Edelreiswurzeln
verhindert wird). Jedenfalls konnten wir bei den im Untersuchungs-
gebiet vorhandenen Unterlagentypen (Rip. X Rup. 3309 ; Berl. X Rip.
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Teleki 8 B; Berl. X Rip. Teleki 8 B Sel. Kober 5 BB) keine Aus-
bildung oberflichlicher feiner Wurzelbiischel beobachten. Uberhaupt
- wies der Wurzelstamm (Zwischenstiick zwischen Veredlungsstelle und
Basis) nur eine schwache oder gar keine Garnierung mit femen Wur-
zeln auf. Hingegen zweigen an der Basis kriftige Fusswurzeln ab,
sodass feine titige Wurzeln erst in grosserer Entfernung vom Stock
zu erwarten sind (Abb. 27). Der Aufbau des Wurzelwerkes mag im
tibrigen vom verwendeten Unterlagentyp abhéingen. Unsere Beschrei-
bung hier glbt ledlghch die 1m Untersuchungsgeblet gemachten Be-
obachtungen wieder.

Abb. 26. — Biischel von « Tauwurzeln » einer unveredelten Rebe (links).

Abb. 27. — Veredelte Rebe. Fehlen von Biischeln feiner Wurzeln in der Nihe des

Wurzelstammes (siehe Text).

Es geht aus diesen Ausfithrungen und den Abbildungen eine
deutliche Verschiedenheit im Wurzelaufbau hervor. Da die Eier von
O. sulcatus in der Nihe des Stimmchens auf die Bodenoberfliche
abgelegt werden, ist bei fehlender Konzentration feiner Wurzeln in
der niheren Umgebung des Wurzelstammes die Orientierung der
jungen Larven erheblich erschwert. Daraus resultiert eine erhshte
Larvenmortalitit auf veredelten Reben.

Es muss in diesem Zusammenhang erginzend betont werden, dass
die erschwerte Orientierung nur eine Ursache der hcheren Larven-
mortalitit darstellt. Einen wesentlichen weiteren Faktor stellt auch
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die Tatsache dar, dass die junge Larve anfanglich auf die feinen Wur-
zeln selbst als Nahrung angewiesen ist. Diese kommen, wie gesagt,
ber den veredelten Reben in der Nihe des Wurzelstammes seltener
vor. Auf weitere Fragen, die sich auf dieses Problem beziehen, sind
wir in emner fritheren Arbeit (KLINGLER 1958) eingetreten.

Die orientierte Wanderung der Larven gegen Wurzel-Konzentra-
tionen der Wirtspflanze muss sich in einem relativ hohen Uberlebens-
prozentsatz Adussern, auch dann, wenn die urspriinglich abgelegten
Eier nicht unmittelbar in Wurzelnihe liegen. Es 1st deshalb zu er-
warten, dass innerhalb gewisser Grenzen der Abstand der Eier von
den Wurzeln keinen Einfluss auf die Mortalitit der Larven ausiibt.
Folgender Versuch wurde angelegt :

Drei Eternitgefiasse von 4040 ¢cm Seitenlinge und 18,5 cm Tiefe
wurden mit Erde gefiillt. Ins Zentrum dieser Gefdsse wurde je ein
Wurzelballen einer Topfrebe gebracht. Diese Wurzelballen bildeten
eine kompakte Masse in der Form des Topfes und zeigten keine vom
Ballen wegfiihrenden Wurzeln. Der obere Durchmesser betrug 8,5 cm,
der untere 5 cm und die Hohe 7,5 cm. Das Volumen des Eternit-
gefisses war demnach iiber 100 mal grosser als der Wurzelballen
selbst. Es wurden nun Eier in verschiedenen Abstinden kreisférmig
um die Wurzelperipherie ausgesetzt und nach 2 Monaten die Anzahl
Larven pro Wurzelballen ermittelt.

Bei rein zufilliger Orientierung ist anzunehmen, dass diejenigen
Junglarven die grosste Chance haben die Wurzeln zu finden, welche
aus Eiern schliipfen, die sich direkt iiber dem Wurzelballen befinden
(horizontaler Abstand = Null). Mit zunehmender Entfernung miisste
eine erhohte Mortalitat auftreten. Andererseits ist bei einer Anziehung
der Larven durch die Wurzeln damit zu rechnen, dass die Entfernung,
jedenfalls innerhalb gewisser Grenzen, ohne Einfluss auf den Pro-
zentsatz der Uberlebenden 1st.

Die Resultate des Versuches sind in Tab. 7 zusammengestellt.

Tas. 7
Abhdngigkeit der Larvenmortalitat vom Abstand der Eier zu den Wurzeln

T |
Horizontal-Abstand

. . : . Larven 1 % zurickgewonnene
Gefidss Nr. ci:,’r Eier‘vom Zugesetzte Eier im Wurzelballen | Tarve
urzelballen |
1 0 cm j 75 45 60 %
et C
2 5 cm 100 54 54 9
3 15 ¢cm 200 113 56,5 %

Die Entfernung der Eier vom Wurzelballen zeigt in diesem Versuch
keinen nennenswerten Einfluss auf die Hohe der Mortalitat. Im Ab-
stand von 15 cm war diese nicht hoher als ber 5 cm.
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Leider fithrten dhnliche Versuche im Freiland zu keinem Resultat.
Nicht einmal die am giinstigsten, direkt wenig iiber den Wurzeln
plazierten Eier ergaben einen Befall. Wahrscheinlich waren allgemein
ungiinstige Bedingungen die Ursache der 100 prozentigen Mortalitat
in allen Fillen.

Die Beobachtungen iiber die Anziehung der Larven unter Frei-
landbedingungen sollten weitergefithrt werden, um den Einfluss der-
selben auf die Uberlebenschance der Larven genauer zu kennen.

Auch die Frage, iiber welche Distanzen die Anziehung unter
diesen Bedingungen erfolgt, wire beispielweise im Hinblick auf eine
eventuelle Kéderung von Interesse.

[X. SCHLUSSBETRACHTUNGEN

1. Allgemeines Verhalten gegeniiber CO,

Die Untersuchungen iiber die Orientierung der im Boden leben-
den Larven von O. sulcatus haben ergeben, dass diese durch die Wur-
zeln der Wirtspflanzen (und anderer Pflanzen !) iiber grossere Distanz
angezogen werden. Wir konnten zeigen, dass das von den Wurzeln
abgegebene CO, eine solche Anziehung bewirkt.

Gewisse Versuchsresultate (erhltzte Wurze]n Cog-Gradienten~
messungen) und die Tatsache, dass — soviel I bekannt — von den
Wurzelausscheidungen nur C02 in Gasform auftritt, berechtigen zur
Annahme, dass tiber grossere Distanz nur dieses Gas fiir die Anziehung
Bedeutung hat Dle Anzxehung durch im Bodenwasser ge]oste Sub-
stanzen wiére n emnigen unserer Versuche undenkbar gewesen und
kann nach unserer Auffassung nur in unmittelbarer Nidhe der Wurzeln
eine Rolle spielen.

Neben den Larven von O. sulcatus werden auch Drahtwiirmer
( Agriotes) und Engerlinge (Melolontha vulgaris) durch natiirliche (und
kunsthche) CO,-Quellen angezogen (KLINGLER 1957). Beobachtungen,
die wir im Laufe unserer Untersuchungen nebenher gemacht haben
und die wir durch exakte Versuche erginzen werden, lassen vermuten,
dass noch andere Bodenlebewesen sich nach C02~Gradienten orientie-
ren. Wir hitten es damit mit emmem 1m Boden weit verbreiteten oder
sogar allgemeinen Orientierungsprinzip zu tun. Es besteht kein Grund
zur Annahme, dass sich die anziehende Wirkung von CO,-Gradienten
auf die mitgeteilten mehr oder weniger willkiirlich ausgelesenen Arten
beschrankt.

Bisher war die Frage, ob CO, im Sinne einer Anziehung oder einer
Abstossung auf Insekten wirken konne, umstritten. Die Arbeiten
hieriiber befassten sich jedoch mit oberirdisch lebenden fliegenden
Arten bezw. Stadien. DETHIER (1947) fasst deren Resultate wie folgt
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zusammen : « [f CO, 1s to act either as an attractant or as a repellent,
it must exceed In concentration that naturally present in the athmo-
sphere, to wit, a few hundreth to several tenth of | per cent. The same
prerequisite holds true of oxygene, hydrogene and methane. Much
more careful work ist required before the action of these gases as
attractants can be established without a shadow of doubt.»

Was CO, betrifft, so diirfen wir annehmen, diese Frage in bezug
auf bestimmte bodenbewohnende Insektenlarven klargestellt zu haben.

Die Tatsache, dass CO, als sogenanntes (fiir den Menschen) ge-
ruchloses Gas von Insekten wahrgenommen werden kann, geht auch
daraus hervor, dass es aktivierend wirken kann. Laarmann (1958)
fand, dass Anopheles atroparvus wihrend dem Orientierungsprozess
durch CO, stark aktiviert wird. Eine anziehende Wirkung stellte er
andererseits nicht fest.

Die Anziehung von Bodenlebewesen zu CO,-Quellen verlangt eine
innerhalb gewisser Grenzen liegende Unempfindlichkeit gegeniiber
diesem Gas. Dies muss einerseits aus der erst bei hohen CO,-Kon-
zentration auftretenden Abstossung, andererseits aus den gegenijber
der freilen Atmosphire bedeutend hcheren CO,-Gehalten der Boden-
luft geschlossen werden. LLuNDEGARDH (1925) fand im Boden Werte
von 0,25 % bis 1,46 9% CO, in 15 ¢cm Tiefe, je nach Boden und Kul-
turart. Diese Werte liegen etwa 8 bis beinahe 50 mal hcher als der
CO,-Gehalt der freien Atmosphire. GuiLarov (1958) hat denn auch
festgestellt, dass Bodeninsekten gegeniiber diesen hoheren CO,-Kon-
zentrationen des Bodens nur wenig empfindlich sind. Engerlinge von
Melolontha hippocastani konnten von HUurka (1957) wihrend 10 Tagen
ber 12°C. in emner sehr hohen CO,-Konzentration (gegen 100 9,)

gehalten werden, ohne einzugehen.

2. Wirksamkeit der CO,~Orientierung und Verhalten
auf ungeeigneten Wurzeln bezw. bei fehlender Nahrung

(kiinstlicher CO,~Quelle)

Betrachten wir nun die Wirksamkeit der CO,-Orientierung fiir
Bodenbewohner im Hinblick auf die Eignung zur Auffindung von
Futterquellen (Wurzeln von Wirtspflanzen). Das unspezifische, von
allen Pflanzenwurzeln abgegebene CO,-Gas erscheint auf den ersten
Blick als wenig sicherer Lockstoff, der zu Fehlleistungen in der Nah-
rungssuche fithren muss. Wir konnten denn auch solche Fehlleistungen
in Form von Anziehung zu Nichtwirtspflanzen feststellen. Es stellt
sich deshalb hier die Frage nach der Zweckmissigkeit dieses Orien-
tlerungsprm21ps und nach seiner Lelstungsfahigkelt im Verhiltnis zu
anderen Or1nt1erungspr1n21p1en (z B. Llcht)

Wir konnen feststellen, dass das Auftreten von Fehlleistungen
wihrend des Orientierungsprozesses nicht eme Erscheinung ist, die
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sich auf den Fall der CO,-Orientierung beschrinkt. Die optische
(hypsotaktische) Orientierung der Maikifer fithrt diese auf ihrem
Flug oft zu ungeeigneten Frassplatzen, weshalb in einem solchen
Falle eine Neuorientierung notwendig ist (ScHNEIDER 1952). Die
Kirschfliege findet bei der Eiablage die Kirschen auf optischem Wege,
doch fliegt sie im Wahlversuch auch andere Friichte und kiinstliche
Nachahmungen an (Wiesmann 1937).

Die Anniherung an ein Orientierungsziel garantiert also auch bel
optischer Orientierung nicht in jedem Fall die Eignung des Ziel-
objektes. Nach Erreichung desselben wird vielmehr nun die optische
Orientierung abgelost durch eine direkte Priifung des angesteuerten
Objekts, se1 es mit Hilfe der Geschmacks-, Geruchs- oder Tastsinnes-
organe. Wir haben es also mindestens mit zwei Phasen der Orien-
tierung zu tun, wobei die erste Phase eine Anniherung an ein allfillig
geeignetes Ziel bringt, die zweite aber die Eignung des Zielobjektes
selbst betrifft.

Diese Beziehungen treffen auch bei einer Orientierung nach C02-
Gradienten zu. Wir haben dafiir schon frither die Ausdriicke « Fern-
bezw. Nahorientierung » verwendet, wobei im ersteren Fall die Reize
zielunspezifischen, 1m zweiten Fall zielspezifischen Charakter haben.
Da 1im Orientierungs‘ablauf 1m al]gemeinen vor den zie]speziﬁschen
Reizen zielunspezifische wahrgenommen werden, enthalten die beiden
Begriffe auch einen Distanzfaktor. Wir weichen damit bewusst vom
iiblichen Gebrauch der Begriffe Nah- und Fernorientierung ab. Nach
Heran (1958) heisst Nahorientierung, dass sich das Tier durch Reize
leiten ldsst, die vom Ziel selbst ausgehen, wihrend diese bei Fern-
orientierung von zielfernen Punkten herrithren. Die von uns fiir unse-
ren Fall getroffene Unterteillung weicht also etwas ab, erméoglicht aber
unseres Erachtens eine breitere Anwendung, die auch auf fliegende
Insekten anwendbar ist.

Im Falle der Nahrungssuche (im Gegensatz zum Aufsuchen des Geschlechts-
partners oder des Eiablageobjektes) muss unterschieden werden zwischen den Reizen,
die die Auﬂ:mdung einer Futterpﬂanze betreffen und denjenigen. die zu einer tat-
sichlichen Nahrungsaufnahme fithren. DE WiLpE (1958) bezeichnet die ersteren bei
den Larven des Kartoffelkifers als « orientating stimuli » (Licht, anziehende Geruch-
stoffe), die letzteren als « phagostimulants » oder im Falle der Ablehnung der Nahrung
als « rejectants », THORSTEINSON (1958) braucht die Begriffe anziehender Stoff (attrac-
tant) oder abstossender Stoff (repellent) nur fiir jene Orientierungsphase, die ein
Zu- oder Wegwandern vom Substrat betrifft, also nicht auf dem Substrat selbst
statthindet, Eine die Fresstitigkeit stimulierende Substanz wird mit « acceptant », eine
abgelehnte Substanz als «rejectant » bezeichnet, wobei die Reaktionen des Insekts
kein Zu- oder Wegwandern in sich schliessen, also auf dem Substrat selbst erfo]gen-

Die Tatsache, dass das Auffinden einer Wirtspflanze emnerseits
und die Annahme der Nahrung andererseits durch unterschiedliche
Reize bestimmt wird, birgt in sich automatisch die Gefahr von Fehl-
leistungen (Ansteuerung ungeeigneter Wirtspflanzen). Kommen wir
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nun auf die Verhiltnisse bei der Orientierung auf Grund von CO,-
Gradienten zuriick. Diese ermoglichen im Boden die Fern-Orien-
tierung, dhnlich der optischen Orientierung bei fliegenden Insekten,
wenn dieser Verglelch gestattet 1st. Die C02 Orlentlerung 1st ]edoch
oft noch weit weniger spezifisch als etwa die optische, kénnen doch
bei letzterer z. B. Formen, Farben etc. unterschieden werden, wihrend
CO, iiberhaupt von aHen Pflanzen-Wurzeln abgegeben wird, Die
Fehlleistungen auf Grund einer Orientierung nach CO,-Gradienten
miissten deshalb sehr gross und die Wirksamkeit dieser Einrichtung
in Frage gestellt sein. Deshalb muss hier nun aber ein Faktor mit-
beriicksichtigt werden, der dieser Feststellung entgegenwirkt und die
Wahrscheinlichkeit von Fehlleistungen stark reduziert: die Poly-
phagie. Sie ist eine im Boden verbreitete Eigenschaft und triflt ins-
besondere auch fiir O. sulcatus, Drahtwiirmer und Engerlinge zu.

TrorsTEINSON  (1958) schreibts ... The phagostimulants re-
quired by polyphagous insects must necessarily have a wide botanical
distribution. In the latter (polyphagous) group host plant acceptance
will be governed by the botanical distribution of toxic or re]ectant
substances that mask or interfere with the effect of the phagosti-
mulants ... »

Dieses Zitat bezieht sich auf die Nahrungsannahme (food ac-
ceptance). Ahnliches gilt aber auch fiir das Auffinden der Nahrung
(food-finding) polyphager Boden-Insekten. Der Attraktiv-Stoff (at-
tractant) muss notwendigerweise weit oder allgemein verbreitet sein,
was fiir CO, zutrifft. Eine Auslese der Wirtspflanze wire durch ab-
stossende Stoffe (repellents) denkbar, welche mit der anziehenden
Wirkung von CO, mterferieren oder diese iiberdecken. Moglich ist
aber auch eine generelle Anziehung zu den Wurzeln mit darauf-
folgender Annahme oder Ablehnung derselben auf Grund geschmack-
licher Wahrnehmungen. Annahme oder Ablehnung konnte hier im
Sinne von THORSTEINSON (siehe Zitat oben) verstanden werden.

Ausser der Polyphagie gibt es noch einen weiteren Punkt, der
das Ristko von Fehlleistungen, d.h. der Ansteuerung von Nicht-
wirtspflanzen bet CO,-Orientierung reduziert. Im Falle von O. sul-
catus erfolgt die Eiablage auf oder in der Nihe von Pflanzen, die
ohnehin Wirtspflanzen sind. Die Selektion derselben geschieht also
durch das oberirdisch lebende Imaginalstadium, und den schliipfenden
Larven verbleibt nur, deren Wurzeln zu finden. Da die Eier in der
Nihe einer Wirtspflanze deponiert werden, wird die Wahrscheinlich-
keit der Anziehung durch Wurzeln anderer Pflanzen verringert.

Werden nach einer Anziehung durch Wurzeln dieselben als Nah-
rung abgelehnt, so steht das Insekt vor emner neuen Situation. Wie
reagiert die Larve von O. sulcatus auf diese Situation? Die gleiche
Frage stellt sich, wenn anstelle von Wurzeln eine kiinstliche CO,-
Quelle die Anziehung bewirkte und also iiberhaupt keine Nahrung
vorhanden ist. Wir haben Versuche erwahnt, in welchen sich die
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Larven immer wieder und immer weiter von den Wurzeln entfernten,
wieder zuriickkehrten, sich wieder entfernten usw. Dasselbe trifft
zu, wenn die CO,-Quelle eine kiinstliche i1st. Wenn die Larve keine
Nahrung findet, bleibt sie nicht an der Stelle der héchsten CO,-Kon-
zentration, sondern wandert wieder von dieser weg, dann wieder
zur CO,-Quelle zuriick usw.

Das Wegwandern von den Wurzeln emer als Nahrung ungeeig-
neten Pflanze bezw. einer kiinstlichen CO,-Quelle zeigt die Eigen-
schaften einer gerichteten Reaktion und es ist wahrscheinlich, dass
die Larve in diesem Moment negativ chemotaktisch auf den C02~
QGradienten reagiert. Ein misslungener Versuch der Nahrungssuche
wiirde also in einer Umkehr der Reaktion gegeniiber CO, resultieren,
wobel diese Umkehr die Larve von der ungeeigneten Nahrungsquelle
wegfiihrt. Eine erneute positive Reaktion gegeniiber CO, tritt jedoch
nach einiger Zeit wieder ein, worauf ein neuer Versuch unternommen
wird, d. h. eine erneute Anniherung an eine CO,-Quelle stattfindet.
Dieser Mechanismus kénnte es der Larve ermoglichen, eine neue
Nahrungsquelle, d.h. eine andere geeignete Wurzelart zu finden.
Infolge der grossen Widerstinde im Boden ist allerdings zu vermuten,
dass die Zahl der Fehlleistungen, die sich eine Larve erlauben kann,
sehr begrenzt 1st.

Uber diesen Fragenkomplex miissten weitere Untersuchungen
gefithrt werden.

ZUSAMMENFASSUNG

Diese Arbeit befasst sich mit der Orientierung bodenbewohnender,
phytophager Insektenlarven, hauptsiachlich O. sulcatus. Es wird besonders
das Problem der Anziehung der Larven zu den Wurzeln der Wirtspflanzen
untersucht.

Die Ergebnisse der Untersuchungen zeigen, dass die Larven von
O. sulcatus durch die Wurzeln von Wirtspflanzen iiber eine Distanz von
vielen Zentimetern (bis 10 ¢cm und mehr) angezogen werden, und dass
sie die Reizquelle in einer gerichteten Wanderung aufzufinden vermogen.
Der Nachweis der Anziehung erfolgte durch zwer Methoden, niamlich
Glasrshren- und Glasplattenversuche.

Die Untersuchungen iiber die Natur des anziehenden Stoffes haben
ergeben, dass fiir die Anziehung das von den Wurzeln abgegebene CO,
verantworthch gemacht werden kann Diese Tatsache brmgt €inen neuen
Aspekt in das Problem der Orientierung von Bodenlebewesen. Apparatur
und Methode zur Anziehung der Larven mittels kiinstlicher CO-,-Quellen
werden beschrieben.

Als Folge der positiv chemotaktischen Reaktion auf CO,-Gradienten
konnte eine anziehende Wirkung von Larvenansammlungen beobacktet
werden. Die CO,-Ausscheidung der Larven und diejenige der Wurzeln
wurden gemessen und mit denen unserer kiinstlichen CO,-Quelle verglichen.

Der CO,-Gradient wihrend der Larvenorientierung konnte mittels
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einer elektrokonduktometrischen Methode gemessen werden. Diese wird
eingehend beschrieben. Es war méglich, die Gradienten sowohl in Ver-
suchen mit Wurzeln als auch in Versuchen mit kiinstlicher CO;-Quelle
zu messen. Aus diesen Messungen geht hervor, dass zur Auslosung einer
gerichteten Reaktion eine CO,-Differenz von run& 0,1 Vol. 9%, auf 10 cm
Distanz notwendlg 1st.

Eine abstossende Wirkung von CO, begann in unseren Versuchen bei
einer Konzentration zwischen 3,5 und 6,5 Vol. 9%. Die Werte variieren
moglicherweise noch stirker, wobei dussere Faktoren mitspielen kénnten.

Das Verhalten der Larven wihrend des Orientierungsprozesses wird
beschrieben und daraus abgeleitet, dass die gerichtete Wanderung in der
Hauptsache einer klinotaktischen Orientierung entspricht. Es besteht die
Moglichkeit, dass dieser eine Klino-Kinese vorangeht und eine Tropo-
Taxis folgt.

Die Anziehung der Larven von O. sulcatus zu den Wurzeln hat einen
Einfluss sowohl auf die Mortalitit derselben, als auch auf den Befall der
Wirtspflanze. Der Aufbau des Wurzelwerkes beeinflusst die Anziehung.
Befallsunterschiede zwischen veredelten und unveredelten Reben kénnen
zum Teil hierauf zuriickgefiihrt werden.

Anziehung durch CO,-Gradienten konnte, abgesehen von den Larven
von O. sulcatus, auch ber Drahtwiirmern (Agriotes) und Engerlingen
( Melolontha) beobachtet werden. Es besteht kein Grund zur Annahme,
dass die Anziehung auf diese Arten beschrankt ist.

Die Orientierung bodenbewohnender Insektenlarven nach CO,-
Gradienten birgt das Risiko von Fehlleistungen in sich. Dieses Risiko
wird durch die Polyphagie der Larven und die Wirtspflanzenselektion
der Imagines bei der Eiablage stark vermindert.

Die Begriﬁe Nah- und Fernorientierung sind in etwas modifizierter
Form auch bei der Orientierung nach CO,-Gradienten im Boden anwendbar.

RESUME

Ce travail est principalement consacré a 1'étude de l'orientation, vers
les racines de leurs plantes-hétes, des larves phytophages souterraines,
en particulier de celles de I'Otiorrhynque sillonné (Otiorrhynchus sulcatus F.).

Les recherches entreprises ont montré que les larves d’O. sulcatus sont
attirées vers les racines de la plante-héte, en l'occurrence la vigne, d'une
distance de plusieurs centimétres (jusqu'a 10 et plus) et qu ‘elles trouvent
la source attractive en parcourant un trajet orienté. La preuve de cette
orientation a été apportée a I'aide de deux méthodes d"i mvestlgation avec
tubes et plaques de verre, et 'on a montré que la substance attractive
n était autre que le C02 ltbere par la resplratlon des racines. Cette consta-
tation ]ette un ]our nouveau sur le probleme de l'orientation des orgamsmes
phytophages souterrains.

L’attirance a été vérifiée avec une source artificielle de CO,, selon une
méthode décrite en détail.

Ensuite de la réaction chimiotactique positive & un gradient croissant
de CO,, on a mis en évidence une action attractive des rassemblements
larvaires. Les quantités de CO, émises par les larves et par les racines ont
été mesurées et comparées a celles de notre source artificielle de gaz.
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Le gradient de C02 durant l'orientation des larves a pu étre mesuré
a I'aide d’une méthode de conductibilité électrique, tant dans les expériences
réalisées avec les racines que dans celles faisant appel a une source artificielle
du gaz. Il ressort de ces mesures, qu'une différence de 'ordre de 0,1 vol. %
de CO, sur une distance de 10 cm est nécessaire pour déclencher une
réaction orientée.

Dans nos expériences, nous avons constaté une action répulsive du
CO; a partir d'une dose de 3,5 & 6,5 vol. %, selon les cas. Ces valeurs
varient peut-étre dans de plus grandes limites sous l'influence de facteurs
externes.

Le comportement des larves durant le processus d’orientation est
décrit en détail ; il ressort de son étude que nous avons principalement
affaire 4 une orientation chnotacthue Il est cependant p0351ble que cette
clinotaxie soit precedee d’une clmocmese et suivie d'une tropotaxie.

L’attirance exercée par les racines sur les larves d'O. sulcatus a une
influence, d'une part sur la mortalité de ces derniéres, d’autre part sur
le degre dattaque de la plante-héte. Les différences observees dans les
degats sur vignes greﬁees et non greflées doivent étre attribuées, en grande
partie, a la structure du systéme radiculaire.

Ce mécanisme attractif par un gradient croissant de CO, a également
été observé chez les Vers fil de fer (Agriotes) et les Vers blancs ( Melolontha).
Il y a tout lieu de croire qu'il se manifeste chez d’autres espeéces.

Ce comportement des larves d’insectes vivant dans le sol peut conduire
a des « erreurs » d’orientation, compensées toutefois, dans une large mesure,
par la polyphagie de ces larves et par la sélection des plantes-hétes par
les femelles pondeuses.

Les notions d’orientation a courte et a ]ongue distance définies dans
le cas de l'abeille domestique devraient étre révisées pour étre applicables
au cas des larves souterraines.

SUMMARY

This paper deals with the orientation of soil inhabiting polyphagous
insect larvae mainly Otiorrhynchus (= Brachyrhinus) sulcatus, with
special reference to the problem of the attraction of the larvae to the
roots of the host plants.

The results show that larvae of O. sulcatus are attracted to the host
plant s roots from as great a distance as 10 cm or more and that the
source of stimulation is reached by directed movements. The attraction
was studied by means of two methods; glass tubes and glass plates.

Studies concerning the nature of the attracting substances have shown
that the CO, given off by the plant roots can be held responsible for the
attraction. Apparatus and methods for the attraction of the larvae by
means of artificial CO,-sources are described.

As a result of the positive chemotactic reaction to COs-gradients,
aggregations of larvae may serve as centres for further attraction. The
CO, excretion of the larvae and the roots were measured and compared
with our artifictal CO,-sources.

The CO,-gradients during the larvae’s orientation could be measured
electroconductometrically. This method 1s described in full. By the
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above means it was possib[e to measure Cog-gradients n experiments
with both roots and artificial CO, sources. As a result of these measure-
ments, it was found that a CO, difference of 0.1 9% over a distance of
10 ¢cm was necessary in order to cause a directed movement.

The larvae were repelled by a CO, concentration of 3.5-6.5 Vol. 9%,
These values may in all possibility vary even more.

The behaviour of the larvae during the orientation process i1s described
and 1t has been inferred that the directed movement 1s mainly the result
of klinotactic orientation. The possibility exists that this type of reaction
is preceeded by a klino-kinesis and 1s followed by a tropo-taxis.

The attraction of the O. sulcatus larvae to the roots has an influence
not only on the mortality of the larvae but on the degree of infestation
of the host plants. The form of the root system influences the attraction.
Differences in degree of infestation between grafted and non-grafted
vines can In part be explained by the effect of these root patterns.

Attraction by CO,- gradients could in addition to those observed in
O. sulcatus be also observed in wireworms (Agriotes) and white grubs
(Melolontha) There 1s no basis to believe that the attraction is limited
to these species.

The orientation of soil-inhabiting insect larvae by means of CO,
gradients entails the risk that they may be attracted to the wrong roots.
This pOSSlblllty 1s 1n part oftset by the polyphagy in the larvae as well as
by selection of the proper host plant by 1magos for th=ir egg laymg

The concepts of * long distance” and ‘short-distance’” orientation may,
111'11 som]ewhat modified form be used in the case of COz orientation 1n
the so1
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