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THANATOSE DES GROSSEN ROSSKAFERS
GEOTRUPES STERCORARIUS L.
Von

Privatdozent ALEXANDER AUDova,
Tartu (Dorpat), Estland.

Mit 5 Textabbildungen.
(Eingegangen am 20. September 1928. )

T e o

Einleitung.

Uber die Akinese oder Immobilisati
Anzahl von Untersuchun
verdtfentlicht worden. De

on der Tiere ist schon eine groBere
gen und zusammenfassenden Darstellungen

nnoch sind unter den tracheaten Arthropoden
nur wenige Arten eingehender darauthin untersucht. Zu den am besten

studierten Tracheaten gehéren Carausius (Dizippus) morosus*, Bacillus
gallicus2, Limnotrechus lacustris 3, Blatta orientalis +, Arge Pagana s, Julus
terrestris und Pachyjulus fuscipess und manche andere.

Uber den Totstellreflex oder die Thanatose (nach MaNcoLp) des
grolien RoBkéfers habe ich in der Literatur nur wenige Angaben finden
kénnen. I. H. Fapru? schreibt dariiber folgendes: ,,Ich lasse in einer
weitbauchigen Flasche ein paar Tropfen Schwefelither verdampfen und
] tue zugleich am selben Tage gefangene Kiifer hinein, einen gemeinen
3 Mist- oder RofBkiifer (Geotrupes stercorarius L.) und einen der vorhin
] erwihnten schwarzen Prachtkiifer. In wenigen Augenblicken sind die

. beiden von den Atherdéimpfen betéubt. Schnell nehme ich sie heraus
und lege sie auf den Riicken.

Ihre Haltung ist
Erschiitterung oder

L Jo D W A ol

foRen i e

genau jener gleich, die sie unter dem Einfluf} einer
jeder andern Nervenerregung eingenommen haben

1 ScemipT, P.: Katalepsie der Phasmiden, Biol. Zbl. 33, 193 (1913).

2 RABAUD, R.: L’immobilisation réflexe et Lactivité normale des Arthro-
podes. Bull. biol. France et Belg. 53 (1919).

experimentelie und biolo

S o oo ahde s

gische Hypnose bei Limno-

6 LOHNER, L.: Untersuchungen iiber den
Arthropoden. I. Z. allg. Physiol. 16, 16 (1914).

? FaBRE, J. H.: Ein Blick ins Kiferleben. Ubersetzung von A. PANNWITZ,
Kosmos, Stutteart. S. 74 f. :

sogenannten Totstellreflex der
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wiirden. Der Prachtkiifer hat die Fiile ganz regelrecht auf Brust und
Bauch zusammengelegt, der RoBkifer hat seine nicht gefaltet, sie sind
unregelmiiBig ausgestreckt und steif, wie von der Starrsucht befallen.
Sind die Tiere tot oder lebendig ?

Nach ein paar Minuten erschauern die Fiile des RoBkifers ein wenig,
die Lippentaster zittern, und die Fiihler schwanken leicht. Dann be-
wegen sich die Vorderbeine, und noch ist keine Viertelstunde vergangen,
bis auch die andern Beine sich regen. Genau in der gleichen Weise er-
wacht das durch eine Erschiitterung in Regungslosigkeit versetzte In-
sekt zu neuer Lebenstétigkeit. . . .

Wiihrend sich der Prachtkifer fast eine Stunde regungslos verhilt
(nach einer mechanischen Reizung, d.V.), bewegt sich der RoBkifer
nach Verlauf von ein paar Minuten heftig. Und selbst diese kurze Un-
beweglichkeit kann ich nur selten herbeifiihren.*

E. RaBauD ! schreibt: ,, Geotrupes stercorarius L. cesse toute activité
A la suite d’une excitation conjugée: pression légere du métasternum,
extension compléte de la téte obtenue en appuyant sur extremité an-
térieure. L’intensité de I’excitation a ici une grande importance, car une
pression trop forte du métasternum produit une excitation mobilisante.
On accentue Iimmobilisation en pressant légérement la téte entre les
mors de la pince.*

In der 1928 erschienenen Arbeit von O. E. Breicu findet man iiber
Geotrupes nur wenige und kurze Angaben?. Es wird niimlich angefiihrt,
daB bei der Ausiibung des Reizes die Riickenlage wichtig sei (S. 6).
Ather und Benzin haben ein negatives Ergebnis in bezug auf das Hervor-
rufen der Thanatose bei den von BreicH untersuchten zahlreichen Spe-
zies gezeitigt (S. 7). ,,Mit fest angedriicktem Femur und mehr oder
weniger eingekriimmter Tibia und Tarse sicht man Geotrupes silvaticus
Paxz. in Thanatose* (S. 11). Als maximale Dauer der Thanatose bei
Geotrupes silvaticus bei erstmaligem Reiz wird 0,3 Minuten angegeben
(S.20). Die Dauer der Thanatose variiert je nachdem, ob schwache oder
starke Reize angewendet werden (0,05 bis 0,3 Minuten, S. 22).

Schon in den vorgefiihrten Zitaten finden wir widersprechende An-
gaben (Atherwirkung!). AuBerdem ist alles das recht wenig und teils
fehlerhaft (Bedeutung der Riickenlage!)

Wie schon aus den angefiihrten Zitaten zu ersehen, kann bei der
Thanatose des RoBkiifers die Stellung der Extremititen eine verschiedene
sein, namlich eine ausgestreckte (FABRE) oder angezogene (BLEICH).
Welche sind nun die Faktoren, die diese oder jene Extremitéitenstellung

1 RaBAUD, E.: L’immobilisation réflexe et lactivité normale des Arthro-
podes. Bull. biol. France et Belg. 53, 41 (1919).

2 Brmrcw, O. E.: Thanatose und Hypnose bei Coleopteren. Z. Morph. u.
Okol. Tiere 10, 1 (1928).
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hervorgerufen? Diese Frage zu Iosen und tiberhaupt die Thanatose
des grofien RofBkifers eingehender zu erforschen, war die Aufgabe dieser
Arbeit, die hauptsiichlich im Sommer des J ahres 1927 ausgefiihrt wurde. -
1928 wurden noch einige ergianzende und kontrollierende Beobachtungen
ausgefiihrt.

Thanatoseformen (Stellung der Extremitiiten).

Im oder unter einem Misthauten finden wir den RoBkifer gewshnlich
mit ganz an den Korper angezogenen Beinen (Abb. 1). In dieser Stellung
ist eine jede Tibia ziemlich nahe an das Femur tlektiert und die Femoren
sind dicht an die Thoraxsegmente angedriickt. Die vorderen Tibiae
sind dabei vor den Femoren, die mittleren und hinteren Tibiae aber
hinter den betreffenden Femoren gelegen. Die vorderen Tarsen sind im
Bogen gekriimmt und nach hinten, selten nach oben — bei der Riicken-
lage des Kiifers — oder sogar nach vorn gerichtet (Abb. 1 b). Die Tarsen
der anderen Beine sind ebenso nach hinten gerichtet. Die Haltung der

a : b c

Abb. 1. Flexionszustand des RoBkiifers. Vordertarsen bei o flektiert, bei b extendiert.

Beine ist eine symmetrische. Die Fiihler sind nach hinten gerichtet und,
an dem medianen Rande der unteren Seite des Auges voriiber, mit den eine
Kugel bildenden Endgliedern auf den vorderen unteren Teil des Protho-
rax gelegt. Der Kopf ist ventralwiirts eingekriimmt, so daf} die dorsale
Fliiche des Kopfes bei der Riickenstellung des Insektes mit der horizon-
talen Fliche einen Winkel von ungefihr 900 bildet. Auch der Prothorax
war ofters ventralwiirts eingekriimmt, so daB der hintere Rand des
Thoraxschildes von den vorderen Rindern der Elytren merklich abstand.
Obgleich bei der Thanatose mit angedriickten Extremititen auBer
Flexoren der Tibiae und Tarsen noch Promotoren und Levatoren des
Beines kontrahiert sind, trotzdem ist es zweckmiflig der Kiirze wegen
die beschriebene Form als Thanatose im Flexionszustande oder auch
einfach als Flexionszustand zu bezeichnen. 3

Bei der zweiten charakteristischen Thanatoseform ist die Stellung
der Extremitiiten eine gerade umgekehrte, d. h. ausgestreckte (Abb. 2
bis 4). Die Vorderbeine sind dabei zum Kopfe, die Mittel- und Hinter-
beine aber zum Hinterkérper zu gerichtet. Bei dem auf dem Riicken
liegenden Kiifer erheben sich die Hinterbeine von der horizontalen Fliche
bis zu einem Winkel vort 600 und in manchen Fillen sogar iiber dieses
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MaB. Die Vorder- und die Mittelbeine bilden aber mit derselben Fliche
einen viel spitzeren Winkel, nimlich bis 45°, gewchnlich aber weniger
Grad. Oft aber waren die Mittelbeine bei dem Liegen auf dem Riicken

T P ed i3 '

a b c
Abb. 2. Extensionszustand.

beinah horizontal, wobei ihre Tibiae ziemlich haufig lateralwirts von
den Hinterfemoren gelegen waren (Abb. 3 b). Hiufig waren auch die
Vorderbeine beinahe horizontal gelegen (Abb. 26 und ¢). Die Beine
waren gerade oder beinahe gerade ausgestreckt. Die Tarsen aller Beine
sind ausgestreckt. Gewdohnlich ist die Ausstreckung der Extremitéaten
eine symmetrische, ziemlich selten mehr oder weniger unsymmetrische
(Abb. 4 ¢).

Die Stellung der Fiihler ist dieselbe, wie im Flexionszustande. Eine
Einkrimmung des Kopfes und des Prothorax wurde nicht beobachtet.
Im Gegensatz zum Flexionszustande bezeichnen wir die Thanatose mit
ausgestreckten Beinen als Extensionszustand.

Bisher wurden nur diese zwei extremen Beinstellungen beschrieben.
Faktisch sind zwischen diesen alle moglichen Zwischenstellungen ver-
treten. Bei manchen Individuen sind Mittel- und Hinterbeine ziemlich

a b c

Abb. 3. Extensionszustand. a Gewdhnliche Beinstellung. b Das Mittelbein ist horizontal gelegen
(Tibiaende und Tarse zu sehen!). ¢ Thanatose im Stehzustande.

flektiert (Abb. 4 b). Ziemlich oft wird eine mittlere Stellung der Beine
beobachtet, wobei die Femoren derselben gerade lateralwirts abstehen
(ungefiihr perpendikular der medianen Ebene) und bei der Riickenstellung
des Kifers beinahe horizontal liegen (Abb. 4 d). Uberhaupt ist die Man-
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nigfaltigkeit der Beinstellungen sehr grof} und sie ist von der Reizart, der
Reizintensitiit, von den physiologischen Zustinden und wahrscheinlich
auch von individuellen Variationen abhiingig. So z. B. sind bei wieder-
holten Thanatosen die Extremititen weniger ausgestreckt. Am hiufigsten
sind jedoch die extremen Flexions- und Extensionszustinde zu beob-
achten.

Bewegungen bei der Thanatose.

Die Unbeweglichkeit bei der Thanatose ist eine ziemlich vollstéindige,
aber lange keine absolute. Ganz gewohnlich sind die Bewegungen der
Mazxillartaster und kaum sind sie jemals einige Sekunden vollstéindig un-
beweglich. Thre groBeren Excursionen lateralwiirts sind keinesfalls sehr
oft zu beobachten, doch sind bestindig kleinere Bewegungen zu bemer-
ken, bei denen gewshnlich die Taster zum Munde hin gebogen sind. Oft
sind diese Bewegungen minimale. Zeitweilig bringt nur das Endglied

a b c d
Abb. 4. Extensionszustand. a Gewdhnliche Beinstellung. b Mittel- und Hintertibiae flektiert.
¢ UnregelmiiBige Beinstellung. d Mittlere Beinstellung.

des Tasters deutlicher bemerkbare Bewegungen hervor. Ganz gewihn-
lich, mindestens periodisch auftretend, schienen das Zittern oder die
Zuckungen der Fiihler zu sein. Selten sind Kaubewegungen zu sehen,
welche sogar sehr lebhaft sein kénnen. Bewegungen der Tarsen sind beim
Flexionszustand sehr selten zu beobachten, so daB in diesem Zustande die
Unbeweglichkeit eine vollstiindigereist. Ofter zeigtensich Bewegungender
Tarsen im Extensionszustand, besonders bei wiederholten Thanatosen.
In manchen Fiillen zuckten alle Tarsen ohne einen gemeinsamen Rhyth-
mus, in anderen Fillen aber bewegten sich nur einzelne Tarsen. Bei dem-
selben Kifer war auch das Tempo der Zuckungen der differenten Tarsen
ein verschiedenes. Es fand ziemlich oft im Extensionszustande eine zit-
terihnliche Bewegung der Beine statt, bei welcher die Exkursionen recht
klein waren. Doch ein Zittern schien 6fter und stérker vertreten zu sein
bei Individuen, die schwerer in die Thanatose verfallen, und auch
noch bei wiederholten Thanatosen. Eine Beobachtung am Morgen des
10. VIIL. 27 um 11 Uhr (T° = 20,50 C), die in freier Natur ausgefiihrt
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wurde, zeigte, daB kein Zittern der Beine in der ersten Thanatose bei 3
von 20 Individuen zu bemerken war. Bei wiederholten Thanatosen, be-
sonders im Fall von stirkerem Tonus, hervorgerufen durch einen stirkeren
Reiz, traten auch bei anderen Zuckungen ein.

Eine verhiltnismifig langsame Bewegung entsteht durch die Ab-
nahme der Spannung der Strecker. Oft geschieht diese Abnahme so lang-
sam, daB dabei keine Bewegung iiberhaupt zu merken ist, doch ziem-
lich oft, insbesondere bei wiederholten Thanatosen, war die Abnahme der
Streckerspannung eine dermafien rasche, daf dieselbe als langsame Be-
wegung (langsames Herabsinken der Beine) deutlich unterscheidbar war.
Wird ein Kiifer im Extensionszustande auf die Beine gelegt, so ist die lang-
same Senkung des Korpers oft sehr gut zu bemerken (Abb. 3 c).

In zwei Fillen unter zahlreichen Beobachtungen war zur Zeit der
Thanatose eine Darmentleerung zu beobachten.

Im iuBersten Extensionszustand sind die Beinmuskel sehr stark ge-
spannt. Ubt man gegen Tibia einen Druck aus und will man das Bein im
Kniegelenk biegen, so ist ein starker Widerstand zu fithlen. Bei einem
schnellen StoB gegen Tibia fithlt sich der Widerstand betrichtlich kleiner
an, wahrscheinlich weil in diesem Falle eine reflektorische Verstiarkung der
Extension sich verspiitet. Das durch einen Druck oder Stol} in eine neue
Lage gefiihrte Bein verbleibt nicht darin, sondern kehrt mehr oder weniger
vollstindig in die friihere Stellung zuriick.

Der starke Spannungszustand, die oft ziemlich schnelle und sichtbare
Abnahme der Streckung, das oft beobachtete Zittern der Beine und die
zuweilen auch ruckweise Herabsetzung der Streckungsspannung — alle
diese Tatsachen sprechen dafiir, dafl wir bei dem Extensionszustande mit
einer tetanischen, nicht aber mit einer tonischen, Kontraktion der Mus-
keln zu tun haben. In Hinsicht der allmihlichen Wiedererschlaffung der
Beine ist die Thanatose des RoBkifers derjenigen der Ranatra gleich
(HormEs) L.

Faktoren, die die Thanatose unter natiirlichen Verhiiltnissen

hervorrufen.

Es ist nun eine Frage, was fiir Reize eine Thanatose beim grofien Rol3-
Kiifer in der freien Natur hervorrufen? Folgende Reize kénnten in Be-
tracht kommen:

1. Optische Reize,

2. Mechanische Reize, z. B.

a) Erschiitterung, hervorgerufen durch ein Passieren von Wigen,
Tieren oder Menschen.

1 Zitiert nach MaxcoLp, E.: Die tierische Hypnose. Erg. Physiol. 18, 79
(1920).
Z.£. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd.13.

47a
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b) Reibung oder Beriihrung, hervorgerufen durch das Scharren der
Vogel im Misthaufen oder beim Passieren eines PferdefuBes, Rades usw.

¢) Umwerfen auf den Riicken,

d) plotzlicher Stol oder Schlag.

Es war etwas ganz gewGhnliches, dafl die Mistkifer ihre Bewegungen
fortsetzten, dessen ungeachtet, dal man von ihnen den Mist entfernte und
aufsolch eine Weise ein plétzlicher Zudrang vonintensivem Licht zustande
kam. Ebenso setzte die Bewegung der Mistkiifer im Blechkiistchen fort,
obgleich man den fiir das Licht undurchdringlichen Deckel, welcher auf
demselben schon stundenlang gewesen war, abgenommen hatte. Sie kro-
chen bald in den im Kistchen befindlichen Sand und Mist hinein. Ein
Thanatosezustand erfolgte auch dann nicht, wenn man den RoBkiifer fiir
einige Minuten auf der Erde mit einem undurchsichtigen Gegenstand
véllig bedeckte, und dann denselben wieder plotzlich entfernte. Alles
das beweist, dall ein plétzlicher Zudrang von Licht als Ursache der
Thanatose nicht in Betracht kommen kann.

Ebenso ruft ein in der Nihe des Kiifers sich bewegendes Objekt keine
Thanatose herbei. Vor einem auf der Erde sich bewegenden RoBkiifer
konnte man mit der Hand oder mit verschiedenen Gegenstiinden schwen-
ken, ohne daB ein charakteristischer Thanatosezustand zu folgen
brauchte.

Oft konnte man wohl ein Stillstehen bemerken, doch waren dabei die
Fiihler nicht so nach hinten gezogen, wie in der Thanatose. Ein der- .
artiges Stillstehen dauerte gewshnlich kurze Zeit, kaum manche Sekun-
den, die Dauer der Thanatose ist aber linger. So sind optische Reize aus
unserer weiteren Betrachtung auszuschalten und es bleibt uns nun zu
mechanischen Reizen iiberzugehen.

Mit einer Pinzette oder Stibchen konnte man den RoBkiifer mit einer
gewissen Vorsicht wmstoflen, so daB er auf den Riicken fiel, ohne daf eine
Thanatose erfolgt wiire. Und das war sogar in der freien Natur bei
den ersten Versuchen der Fall, wo also keine Rede von einer Refralkti-
bilitit infolge vorhergehender Reize sein konnte. Es ist wohl wahr, daf3
die Rofkéfer, nach einem Umwerfen auf den Riicken, oft unbeweglich
blieben, doch ist das bei vorsichtigem Verfahren verhiltnismiBig selten
der Fall. In diesen Fillen, wo Thanatose hervorgerufen wurde, kénnten
jedenfalls auler der Anderung der Kérperlage noch bestimmte stirkere
Beriihrungsreize oder Erschiitterung in Betracht kommen.

In den Geleisen eines sandigen Weges konnte man ein Aufdenriicken-
fallen beobachten, welchem sogleich ein Umdrehreflex folgte. So ist das
Umwerfen oder Umkippen auf den Riicken kein spezifischer Reiz zur
Entstehung der Thanatose.

Die Frage, wie eine Erschiitterung wirkt, ist nicht mehr so leicht zu
l6sen. Es wiirde wohl besondere Beobachtungen erfordern, um festzustel-
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len, ob nicht z. B. eine durch ein Fahrzeug hervorgerufene Erschiitte-
rung die Ursache einer Tharatose sei. Es erwies sich, daf} die auf dem
Wege befindlichen Rofkéfer sogar nach dem Voriiberfahren des Fahr-
zeuges ihre Bewegung fortsetzen. Bei einem raschen Fahren und hartem
Wege diirfte die Erschiitterung dabei eine ohne Zweifel ziemlich starke
sein. Sogar die Rofkéfer, welche kurze Zeit vor dem Voriiberfahren des
Fahrzeuges unter den Mist gelegt wurden, waren nachdem immer noch
in Bewegung, wie es nach der Entfernung des Mists zu beobachten war,
oder wie man teils aus der Bewegung der Miststiicke folgern konnte. Da
aber diese verhiltnisméaflig wenig zahlreichen Beobachtungen den Um-
stand nur von einer Seite beleuchten, so schien es notig, die Wirkung der
Erschiitterungnoch néherzuverfolgen. Die durch einen Stof mitdem Fufle
gegen die Erde in der Nihe der RofBkifer entstandene Erschiitterung
iibte nicht die geringste Wirkung auf ihre Téatigkeit aus, falls dabei weder
Sand noch Erde auf sie geworfen wurde.

Wenn man den RofBkifer auf einem leicht zu erschiitternden Tisch
oder einer Bank kriechen liey und dabei eine Erschiitterung durch Klopfen
hervorrief, so kroch der Kifer weiter, oder seine Bewegungen wurden
direkt durch die Erschiitterung erschwert. Im Anfange der Erschiitte-
rung war ein leichtes Zuriickziehen der Fiihler zu bemerken, eine Thana-
tose folgte jedoch nicht. Und nur bei wiederholter starker Erschiitterung
trat manchmal die charakteristische Thanatose im Stehzustande auf.
Meistenteils aber folgte die Thanatose nicht einmal auf eine Erschiitte-
rung, die so stark war, daf} die Kifer vom Tisch sichtbar in die Héhe
geworfen wurden.

Merklich anders wirkte die Krschiitterung bei der Riickenlage des
Kiifers: die Fiihler zogen sich zuriick, der Kopf kriimmte sich ein und die
Beine standen still sogar nach dem Authéren der Erschiitterung. Bei
manchen Individuen standen die Beine jedenfalls nur wihrend der Dauer
der Erschiitterung im Extensionszustande still, um dann spiter die Um-
drehbewegungen wieder fortzusetzen. Es scheint darnach, daf durch die
Beine eine Erschiitterung unwirksam ist. In Wirklichkeit aber ist es
nicht so. Wenn wir den Kiifer mit der Pinzette an der Tibia fassen und
mit einem Holzstibchen wiederholt gegen die Pinzette schlagen, so iiber-
zeugen wir uns, daf} ein typischer Extensionszustand entsteht. Wahr-
scheinlich ist fiir das Entstehen der Thanatose eine Erschiitterung von be-
stimmter Intensitit notig. Falls aber der Kifer auf dem Tische sich in Be-
wegung befindet, so wird der Erschiitterungsstofl dem Koérper wenigstens
durch die drei Extremititen weiter iibergeben und auflerdem ist hier die
Elastizitit der Gelenke im Spiele. Deswegen steigt die Reizintensitit
nicht auf die nétige Hohe, um so mehr, als im Falle eines stirkeren
ErschiitterungstoBes der Kiifer sich in die Luft schwingt und so den
stirkeren mechanischen StoBen entgeht. Dall die Erschiitterung durch

47%*
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die Elytren wirkt, davon kann man sich auf folgende Weise iiberzeugen.
Es wird mit der Schere parallel dem medialen Rande in die Ober-
fliigel geschnitten so, daB ein schmaler Fliigelstreifen entsteht. Wenn man
nun den abgebogenen Fliigelstreifen mit der Pinzette anfafllt ohne den
Hinterkorper zu berithren und gegen die Pinzette schligt, so erfolgt ge-
setzmiBig die charakteristische Unbeweglichkeit im Extensionszustande.
Zu demselben Ergebnis fiihrt eine Erschiitterung, wenn man mit einer
Pinzette z. B. an dem diinnen hinteren Winkel des Prothorax oder an
den Prothoraxseiten festhilt.

Auf Grund dieser Ergebnisse entsteht die Frage, ob nicht vielleicht
die Erschiitterung eine Unbeweglichkeit dann hervorrufe, wenn das In-
sekt sich in einem in die Erde gegrabenen Kanale befindet, wo die Er-
schiitterung auf dasselbe durch die Oberfliigel, den Prothorax und die
Beine stéirker wirken konnte. Es schien, daf es so sein kénnte. Ein Blech-
kiistchen mit Kéfern und Sand wurde auf ein leicht zu erschiitterndes
Brett gelegt und das letztere geschiittelt, und da erfolgte Unbeweglich-
keit mindestens fiir einige Sekunden, sogar iiber 1/, Minute, wie man das
infolge des Authorens des eigentiimlichen Knisterns (oder Krabbelns),
welches sonst durch die Bewegungen der Kiifer entsteht, konstatieren
konnte. Wenigstens eine Abnahme des Knisterns war gewshnlich zu be-
merken. Ob aber im gegebenen Falle nur die Erschiitterung wirkte, ist
fraglich. Es ist wahrscheinlich, daf infolge der Erschiitterung von den
oberen Teilen des Kanals Sand- oder Erdkriimchen oder auch Mistteil-
chen herunterfallen und dabei den Kiferkorper beriihren. Also kénnte
im gegebenen Falle die Unbeweglichkeit infolge des Reibungsreizes und
nicht als Ergebnis einer stéirkeren Erschiitterung entstehen. Dafiir scheint
die Beobachtung zu reden, daf im feuchteren Sande die Wirkung der
Erschiitterung eine kleinere war, denn das Zerbriockeln des Sandes wird
wohl geringer gewesen sein. HEs mufl bemerkt werden, dafl man bei
diesen Versuchen jedenfalls ziemlich stark schiitteln mufite. DaB eine
durch Fahrzeuge erzeugte Erschiitterung beim Kiifer im unterirdischen
Kanal wahrscheinlich keine Thanatose hervorruft, dafiir spricht die Er-
schiitterung des Kifers im 15 Millimeter breiten Probierglischen: die
Thanatose fogte auch nicht auf eine ziemlich starke Erschiitterung (ein sehr
kurzes Zuriickziehen der Fiihler nach hinten). Daf} wir es bei den beschrie-
benen Versuchen nicht mit refraktiren Individuen zu tun hatten, das
wurde bewiesen durch die entsprechenden Reizungsversuche. Nach alle-
dem kann die Erschiitterung in der freien Natur wohl kaum als ein die
Thanatose hervorrufender Reiz in Betracht kommen.

Die am hiufigsten in der freien Natur vorkommende mechanische
Reizung diirfte wohl die Reibung sein, die durch das Scharren der Vigel
im Misthaufen usw. entsteht. Wird ein Pferdemisthaufen durchwiihlt,
so findet man die Rofkifer darin gewéhnlich in Thanatose mit ange-
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zogenen Beinen. So bleiben sie im Flexionszustande gewohnlich 10—20
Sekunden bis einige Minuten (3—5 Min. und sogar mehr). Wird Mist
durchwiihlt, der schon durch die Kifer gelockert ist, so kann kein anderer
Reiz, als eine Reibung in Betracht kommen. Der Korper wird dabei
gegen die Mistteilchen oder auch gegen die untenliegende Erde gerieben.
Man muf} aber gleich bemerken, daf} keineswegs auf jede Reibung eine
Thanatose folgt: sonst wire ja die Bewegung und das Wiihlen wie in der
Erde so auch im Misthaufen fiir den RoBkifer ganz unméglich, da doch
dabei unvermeidlich eine Reibung stattfindet. Sehr oft kann man noch
beobachten, wie in einem Misthaufen Rofkifer in einer grofen Menge
sich betitigen, so daf} der ganze Haufen sich in stetiger Bewegung be-
findet. Ohne jeglichen Zweifel findet dabei eine merkliche Reibung
zwischen Mistteilchen und Kdferkorpern oder auch zwischen gegenein-
ander stoflenden Kiferkorpern statt. Dennoch werden dabei die
Kifer keimeswegs immobilisiert, sondern sie bleiben emsig titig. Man
konnte nun annehmen, dafl die Kéfer dabei durch oft wiederholte Rei-
zung schon refraktéir geworden sind. Das trifft aber nicht zu: wird solch
ein Misthaufen mit einer groen Menge von emsig titigen Kéfern durch-
wiihlt, so verfallen die Kifer gleich in den Flexionszustand. Deshalb
bleibt uns anzunehmen, dafl zum Hervorrufen der Thanatose eine Rei-
zung entweder von einer bestimmten Infensitit oder eine Reizung, die
groBere oder bestimmte Oberflichen des Kifers trifft, notwendig sei.
Eine Ungleichheit der Reizung wird auch die Ursache dessen sein, daf}
nach dem Abschieben einer Mistkugel die darunter gewesenen Kéfer teils
sich weiter bewegen, teils aber in den Flexionszustand verfallen, denn
nicht alle Individuen werden in gleicher Weise und in gleichem Mafe ge-
reizt. Individuelle Variabilitit der Erregbarkeit wird dabei wohl eine
untergeordnete Rolle spielen. Ebenso schien es nicht gleich zu sein, ob
die Erde und der Mist mit Regen durchnifit war oder nicht und ob
der Mist wenig oder stark gelockert war. In mit Wasser durchtrinkter
Erde oder Mist verfallen die Kéfer beim Durchwiihlen nicht so leicht in
einen Flexionszustand, wie sonst, da die Reibung ohne Zweifel von der
Konsistenz abhingt. Dafl beim Durchwiihlen des Haufens némlich die
Reibung zur Thanatose fithrt, das laflt sich noch durch Versuche be-
weisen. So erwies es sich, daf} es sehr leicht ist einen Flexionszustand her-
vorzurufen: man braucht nur den Kifer gegen den Sand zu reiben und
die Thanatose tritt ein, wenn nur der Kéfer nicht refraktir ist, was unter
natiirlichen Bedingungen selten der Fall zu sein scheint. Nimmt man den
Kifer zwischen die Finger oder mit einer Pinzette und streicht mit der
ventralen Seite des Kdfers eine kurze Strecke iiber den Sand, oder hin und
zuriick, so steht der Kifer unbeweglich da. Gewchnlich wird auf solch
eine Weise, wie schon gesagt, der Flexionszustand hervorgerufen, aber in
manchen Fillen tritt dabei der Extensionszustand ein. In einigen Fillen

Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 13. 47b
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wurde eine sonderbare Zwischenstellung beobachtet: Femoren waren an-
gedriickt, Tibiae aber ausgestreckt. Die in beschriebener Weise hervor-
gerufene Thanatose setzt sich auch noch nach dem Aufhéren der Rei-
zung fort.

Ist der Kifer schon dermafien refraktir geworden, daB die Akinese
nach der Reizung sehr schnell vergeht, so kann die Regungslosigkeit im-
mer noch einige Zeit fortdauern, wenn der Kifer auf dem Sande fort-
wiahrend hin und her geschoben wird. So z. B. lag in einem Versuche (am
31. VII. 27) ein Kéfer bewegungslos nach der Reizung nur 2 Sekunden,
sogar bei mehrmals wiederholten Reizungen. Wurde nun eine dauernde
Reizung ausgefiihrt, so setzte die Beweglichkeit erst nach 70 Sekunden
ein, obgleich die Reizung ununterbrochen fortdauerte. In den wieder-
holten Versuchen mit demselben Kifer, nach je 2 Minuten dauernder
Pause, dauerte die Akinese 40 bzw. 45 Sekunden. Alles das beweist, daf3
die Reibung des Kéfers gegen den Sand eine sehr wirksame Verfahrungs-
weise zum Hervorrufen der Thanatose im Flexionszustande ist. Uber-
haupt fiihrt die Reizung der ventralen und vorderen Fliche des Kifers
zum Flexionszustande, einerlei ob die Reibung gegen den Sand oder beim
Anfassen des Kifers mit Fingern usw. entsteht. Sogar ein verhiltnis-
mafig schwacher Reiz ist schon geniigend. So konnte man bei Individuen,
die noch wenig gereizt waren, die Thanatose dadurch erzielen, dafl man
etwas feinkornigen Sand auf die ventrale Fliche rieseln lie. Und eine
gleiche Wirkung iibte das Anblasen, kein besonders starkes, das wenig- -
stens ungefihr 2 Sekunden dauern sollte, aus. Das spricht fiir die An-
nahme, daf der Reiz mittels der Haare rezipiert wird, was durch die noch
spater zur Darstellung kommenden Beobachtungen erwiesen wurde. So
wird die Tatsache, dafl man beim Aufwiihlen des Misthaufens, der Erde
oder des Sandes, wo sich RoBkifer befinden, sie immer im Flexionszu-
stande findet, einfach damit erklirt, dafl dabei eine Reibung der auf der
vorderen ventralen Seite des Kifers befindlichen Haare stattfindet.

Die Thanatose im Flexionszustande wird in der freien Natur wahr-
scheinlich am héufigsten beobachtet. Scharren die Végel im Misthaufen
oder werden die Haufenteile durch Pferdehufen, durch Wagen usw.
verlagert, so dafl dabei eine Reibung entsteht, dann tritt der Flexions-
zustand ein.

Wie entsteht nun der Eatensionszustand ? Zuweilen kommt es vor, daf
ein RoBkifer im Fluge gegen einen Menschen oder ein Tier stoBt, wie das
leicht der Fall sein kann, wenn letztere sich im Laufen befinden. In
diesem Falle wird immer eine Thanatose mit ausgestreckten Beinen —
Extensionszustand — beobachtet. Dieser Zustand wird durch einen
plotzlichen Stof3 oder Schlag hervorgerufen. Wird auf den Kiifer, insbe-
sondere auf die ventrale Thoraxfliche, mit einer Pinzette, mit dem Fin-
ger oder mit etwas dhnlichem ein Schlag versetzt, so wird der Exten-
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sionszustand mit groBter RegelméBigkeit erreicht. Wird dem Kifer ein
Schlag auf den Riicken versetzt, so kann ebenso die Thanatose eintreten,
wobei er auf den Beinen, in die Hohe gehoben, stehen bleibt. Nur muf}
in diesem Falle der Schlag stirker sein, wohl weil seine Wirkung durch
die Elastizitit der Beine abgeschwiicht wird. Also die Riickenlage ist
gar nicht von entscheidender Bedeutung. Das Schleudern, Hinwerfen oder
Fallenlassen von einer bestimmten Héhe wirkt wie ein Schlag. Interes-
santerweise tritt der Extensionszustand oft sogar nach dem vorsichtigen
Umwerfen des Kiifers, wobei kein Stof} oder Schlag stattfindet, ein. Der
Grund ist wohl der, daB in diesem Falle die Reizung der Haare ausbleibt.
Spiter zu beschreibende Versuche beweisen diese Annahme. Obgleich,
wie gesagt, der Extensionszustand auf verschiedenen Wegen zu erreichen
ist, ist doch der Schlag auf die Thoraxsegmente eine so sichere Methode,
daB man sich etwas Besseres kaum vorzustellen imstande ist.

Man kénnte nun meinen, der Extensionszustand hénge vom Drucke
auf den Korper ab, der beim Schlage entsteht. Man konnte aber feststel-
len, daB die Wirkung eines Druckes eine ganz andere als die Wirkung des
Schlages war. Sogar bei einem starken Drucke auf den Mesothorax wur-
den die Antennen gar nicht oder nicht in solch einem Mafle zuriickge-
zogen wie nach dem Schlage. Und dauerte nach einem Schlage die Thana-
tose 16—31 Sekunden, so rief bei demselben Kiifer ein starker Druck auf
Mesothorax oft eine starke Herabsetzung der Beinbewegungen und sogar
eine Akinese hervor, doch trat die Beweglichkeit ein, sobald der Druck
aufhorte. Wurde abwechselnd bald durch Druck, bald durch Schlag ge-
reizt, so war das Resultat gewohnlich beim Schlage anders als beim
Drucke. Nach einer subjektiven Schitzung schien dabei der Druck stér-
ker als der Schlag zu sein.' Die Lage der Beine war beim Drucke eine cha-
rakteristische, namentlich die Femoren waren (Riickenlage des Kéfers!)
mehr oder weniger nach oben gerichtet, die Tibiae aber waren ziemlich
flektiert, der Pinzette zugebogen. Also, die Wirkung des Druckes unter-
scheidet sich deutlich von derjenigen des Schlages. Im Falle des Schlages
schnellt die Intensitit des Reizes sehr rasch in die Hohe, beim Drucke
aber nicht. Hier sehen wir somit eine schone Illustration der differenten
Wirkung eines schnellen und eines verzogerten Reizanstieges.

Es verdient unsere Beachtung, dafl koérperliche Schéidigungen wir-
kungslos bleiben. Man kann dem Kiifer die Beine oder Fiihler vorsichtig
abschneiden oder in der Riickenlage den Abdomen mit einer Nadel (mit
Scherenspitze usw.) durchstoflen, ohne daf} die Thanatose hervorgerufen
wird. Also sind ganz bestimmte Reize dazu notig.

Wie bei anderen Insekten, so wird auch beim RoBkéfer bei der Thana-
tose ,,Analgesie’* beobachtet. Man kann dem Kifer Abdomen oder Tho-
rax mit einer Nadel oder einem spitzen Messer durchstofen, die Thana-
tose dauert trotzdem fort. Es tritt im Anfange nur eine leichte Abwehr-
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reaktion ein, die sich aber gleich einstellt, sobald Chitin durchbrochen
ist. Augenscheinlich tritt die Abwehrreaktion infolge des Druckes auf
Chitin auf.

Uberfiihrung einer Thanatoseform in eine andere.

Wir haben zwei extreme Thanatoseformen — Extensions- und Fle-
xionszustand — unterschieden. Nun konnte man feststellen, daB diese
Formen gewdhnlich sehr leicht ineinander iiberzufithren sind. Liegt
der Kéfer im Flexionszustande da, so kann man bei ihm den Exten-
sionszustand dadurch hervorrufen, dafl man auf ihn z. B. mit der Pin-
zette schligt. Sogar eine verhiltnismaBig schwache Reizung, z. B. das
Fallenlassen aus der Héhe von ein paar Dezimetern, wirkt gewohnlich
ebenso. Wurde mit einem sehr schwachen Schlage angefangen und die
Intensitédt der Schlige bei Wiederholungen allmihlich gesteigert, so
konnte man bei einem und demselben Kifer zwischen Flexions- und
extremem Extensionszustand eine zahlreiche Anzahl von Zwischen-
stellungen der Extremitéiten erzielen. Durch einen starken Schlag
wird der Flexionszustand mit einem Male in den extremen Extensions-
zustand tiberfithrt, wobei die Extremitdten schnell mit einem starken
Rucke ausgestreckt werden. Die Extension folgt oft auch auf den Druck
auf den Thorax, aber die Tibiae sind dabei mehr als gewohnlich flek-
tiert. Erst nach dem Aufhéren des Druckes strecken sie sich mehr aus.

Wie ein Flexionszustand in den Extensionszustand, so 1i8t sich auch
umgekehrt der Extensionszustand in den Flexionszustand iiberfithren.
Das geschieht jedoch nichtimmer so leicht wie dieschon behandelte Trans-
formation. Der wirksamste Reiz zur Transformation des Extensionszu-
standes in den Flexionszustand ist die Reibung der ventralen Seite des
Kifers im Sande. Ziemlich erfolgreich konnte man dieselbe Transforma-
tion ausfiihren, indem man den Kifer (von ventraler Seite her) anblies,
was wohl liinger dauern sollte wie die Reibung im Sande. Manchmal traf
man Individuen, die weder durch Reibung noch durch Anblasen sich in
den Flexionszustand transformier_en lieBen. KEs scheint, dal die dlteren
Imagines mit weniger glinzenden und mehr beschmutzten Elytren bei
diesen, wie auch bei anderen Reizarten oft weniger reagieren.

Beim Geotrupes verliuft also die Transformation anders wie bei Ce-
tonia. REISINGER beschreibt diese Erscheinung bei Cetonia folgender-
weise: ,,Klopft man jedoch einigemal kriiftig auf den Riicken des Kifers,
oder was noch besser ist (bei Riickenlage des Insektes), auf die Bauch-
seite, so neigt er den Kopf und zieht die Fiihler ein, withrend die Beine
steif weggestreckt gehalten werden. Bei intensiver, linger withrender
Reizung werden auch die Beine an den Leib gezogen.

! REISINGER, L.: Uber das ,, Totstellen* der Kiifer. Entom. Bl 11, 43 (1915).
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Reizung der Kopfhaare.

Nach RaBaup ! sind am Korper der Arthropoden besondere Zonen,
,,Zones sensibles*, deren Reizung zur Thanatose fithrt und wieder andere
Zonen, deren Reizung diese aufhebt. Und auflerdem kann eine Reizung
von verschiedener Intensitit differente Wirkung ausiiben. Die Immobili-
sationszonen sind nach ihm am Kopf und an Thoraxsegmenten, antago-
nistische Zonen —auch an Abdomensegmenten gelegen. Ebenso konnte
LouNeRr? an Julus terrestris feststellen, dafl dem Drucke gegen die Vor-
dersegmente Thanatose folgt und durch Reizung anderer Regionen die-
selbe aufgehoben wird. Es fragt sich nun, welche Zonen beim Geotrupes
am empfindlichsten gegen Reizungen sind?

Man kann den RoBkiifer vorsichtig mit den Fingern anfassen, wobei
eine Reibung gegen die Elytren oder Brustschild (manchmal auch gegen
Beine) stattfindet, und dennoch tritt keine Thanatose ein. Werden aber
beim Anfassen ventrale Kopf- und Thoraxflichen und Femoren beriihrt,
so folgt die Thanatose im Flexionszustande. Wie schon bekannt, wird die
Thanatose durch mechanische Reize hervorgerufen. Die Ventralseite und
Beine des RoBkifers sind nun reichlich mit Haaren bedeckt, was, wie die
Physiologie lehrt, bei der Rezeption der mechanischen Reize giinstig ist.
Deshalb wurde die Aufmerksamkeit auf die behaarten Stellen gelenkt und
wie es sich erwies, nicht ohne Berechtigung. Um eine enger begrenzte
Stelle zu reizen, mufBite man in einer Anzahl von Versuchen die stérenden
Beine abschneiden. AuBerdem war es von Bedeutung auch auf die Fest-
haltungsweise des Kiifers zu achten. Sehr bequem war, wie schon friiher
gesagt, das Festhalten mit der Pinzette an einem Oberfliigeistreifen. Da
dabei aber eine schwiichere oder stirkere Erschiitterung moglich war, so
konnte das einigermafen auf das Resultat stérend einwirken. Deshalb
mubBte man auch die Resultate kontrollieren, indem man ohne diesen
storenden Moment eine Reizung ausfiihrte, z. B. den Kifer mit den Fin-
gern festhaltend.

Wurden die am Augenkiel oder an den Antennen (besonders an dem
I. Gliede) gelegenen langen Haare beriihrt, so zogen sich die Antennen
mit RegelmiBigkeit zuriick. Die Wirkung war nicht immer gleich stark
und die Antennen wurden gewdhnlich, insbesondere nach wiederholten
Reizungen, gleich wieder ausgestreckt, Man konnte meinen, daB diese
Wirkung durch optische Reize entstanden sei. Das ist aber nicht der Fall.
Waurde z. B. ein feiner Strohhalm in der Niahe des Auges bewegt oder so-
gar gegen das Auge gestolen, ohne dafl dabei Haare getroffen wurden,
so fand keine Reaktion der Antennen statt. Und man konnte beweisen,

1 RABAUD, E.: Le phénoméne de la ,,simulation de la mort*. C.r. Soc. Biol.
79, 74 (1916). — Derselbe: L'immobilisation réflexe, 1. c.

2 LOHNER, L.: Untersuchungen iiber den sogenannten Totstellreflex der
Arthropoden. Z. allg. Physiol. 16, 373 (1914).
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daf} die Reizung der Haare zum Hervorrufen der Reaktion geniigt. Bei
einer vorsichtigen Reizung, wo z. B. nur die Antennenhaare beriihrt
wurden, wurde der Antennenreflex dennoch beobachtet. Eine schwiichere
Reizung ruft die Reaktion nur auf derselben Seite, eine stiirkere und
auch wiederholte — auch auf der gegeniiberliegenden Seite hervor. Bei
der Reizung der Antennen- und Augenkielhaare wird neben dem Anten-
nenreflex noch die Einkriimmung des Kopfes und des Prothorax beob-
achtet. Die gleiche Wirkung folgt der Reizung der an der ventral-latera-
len Seite des Prothorax befindlichen Haare. Beim Uberstreichen mit
einem kleinen Pinselchen der behaarten Prothoraxseite konnte man fast
immer einen Antennenreflex beobachten, der jedenfalls gewohnlich
schwicher ausfiel, wie bei der Reizung der Kopfhaare. Das Riickziehen
der Antennen kam auch dann zustande, wenn weder Kopf noch Pro-
thorax, sondern die hinteren Teile des Kiifers mit einem gréBeren Pinsel
gereizt wurden, so dafl dabei proximale Beinglieder, Meso- und Meta-
thorax getroffen wurden. Bei solch einer Reizung wird die Wirkung wohl
durch die Erregung der an den Extremitéiten gelegenen langen Haare her-
vorgerufen; da, wenn die Beine nicht gereizt wurden, wie Abdomen- so
auch Meso- und Metathoraxreizung ohne Erfolg blieb. Es erwies sich
namentlich, daf} die Reizung des Meso- und Metathorax (Beine an der
Seite abgeschnitten!) mit einem feinen Pinselchen keinen Antennenreflex
hervorrief, aber eine eben solche Reizung der Beine lste eine deutliche
Reaktion aus. Nur bei einer stirkeren Reizung der feinen Meso- und
Metathoraxhaare konnte man 6fters eine Reaktion beobachten, aber da-
bei war eine andersartige mechanische Reizung (Erschiitterung durch
Elytren) kaum ausgeschlossen.

Nach wiederholten Reizungen wurde die Reaktion schwiicher.

Besondere Beachtung verdient die Tatsache, daB die Reizung der dor-
sal-lateralen Seite des Riickenschildes (Pronotums) eine regelmifige An-
tennen- und Kopfreaktion hervorrief. Die Reizung der genannten Stelle,
wo keine Haare wohl aber kleine Griibchen sind, geschah in Form des
schnellen Uberstreichens mit einer Nadel- oder Pinzettenspitze. Dasselbe
Verfahren auf den glatten Stellen des Pronotums iibte keine Wirkung
aus, ebenso wie auch das Streichen quer iiber die Elytren wirkungslos
blieb oder sehr schwach wirkte. |

Auler den beschriebenen Antennen- und Kopfreflexen konnte man
bei der Reizung der Kopfhaare (auBer den Augenkiel- und Antennenhaaren
kommen dabei noch diejenigen an der Kehle gelegenen in Betracht) noch
ein mehr oder weniger ausgeprigtes Ausbleiben der Beinbewegungen
beobachten. Um mdéglichst nur Kopfhaare, nicht aber Beinhaare zu
reizen, wurde ein Kifer mit méglichst vollstindig abgeschnittenen Vor-
derbeinen gereizt, — entweder mit einem feinen Pinsel oder in feinem
Sande (im letzteren Falle kommen noch Prothoraxhaare in Betracht).
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Bei nicht refraktéren Kifern wurden die Beinbewegungen eingestellt und
die Beine in einem mittleren Extensionszustand ausgestreckt gehalten
(Beine mehr oder weniger vorbewegt). Die Reaktion der Antennen und
des Kopfes ist dennoch nicht unbedingt mit der Beinreaktion verbunden.
Man konnte oft beobachten, dafl nach einer Reizung der Kopfhaare der
Kopf und die Fiihler eingekriimmt, die Beinbewegungen aber fortgesetzt
oder sogar beschleunigt wurden. Die Resultate sind stark von den phy-
siologischen Zustinden abhéngig. Dauert die Reizung eine lingere Zeit,
so wird in der Anfangsperiode die Beweglichkeit der Beine gewdhnlich
aufgehoben oder stark verlangsamt, bald aber fangen die Beinbewegun-
gen wieder an, indem die Fiihler und der Kopf eingekriimmt bleiben.

Wird aber mit dem Pinsel iiber die ganze Unterseite des Kifers ge-
strichen, wobei die Beine und auch der Kopf beriihrt werden, so setzen die
gewohnlichen Beinbewegungen auf kurze Zeit aus. Dabei ist die Tibia
ziemlich stark flektiert, das Femur aber nach hinten und mehr oder weni-
ger nach oben (Riickenlage!) gerichtet. Beim Uberstreichen mit dem
Pinsel konnte man eine charakteristische synphasische Bewegung der
Beine beobachten, d. h. die gewdhnliche abwechselnde Bewegung eines
Beinpaares horte auf und wurde durch eine synphasische Bewegung nach
hinten und oben ersetzt. Auf jede wiederholte Reizung folgte eine neue
synphasische Bewegung der Extremititen.

Reflexbewegungen bei der Thanatose.

Ein immobilisierter RoBkiifer weist verschiedene Reflexe auf. Ein
regelmiBig auftretender Reflex ist der Mawillartasterreflex. Gewdhnlich
sind die Maxillartaster zum Munde hin gebeugt. Bei der Reizung wird
eine Extension derselben beobachtet. Zum Hervorrufen des Reflexes
sind folgende Reize wirksam : das Anblasen (ganz gleich ob von ventraler
oder dorsaler Seite her), das Bestreicheln des Kopfes mit einem Pinsel
(starke Wirkung!), der Schlag oder Druck auf den Kifer. Durch einen
Druck auf Abdomen oder Thorax und insbesondere durch das Zwicken
der Beine wurde der Abwehrreflex hervorgerufen. Die Vorderbeine wur-
den dabei riickbewegt. Der Kopf wurde gehoben, die Antennen mehr oder
weniger nach vorn gerichtet. Bei einem stirkeren Zwicken des Beines,
insbesondere des Femurs oder der Tibia, wurden aufler dem Abwehr-
reflex noch die Mandibeln geéffnet (abduziert) und der Kifer lie seinen
zirpenden Ton héren, was oft noch nach dem Aufhoren der Reizung
fortdauerte. Obgleich beim Zwicken der Kifer lebhaft reagiert und die
Thanatose scheinbar ganz abgebrochen wird, ist das gewohnlich dennoch
nicht der Fall, wenn nur die Reizung keine lingere Zeit dauert: nach
Aufhéren der Reizung nimmt der Kopf und die Antennen wieder eine
typische Stellung ein, die Beine bleiben ausgestreckt und die Thana-
tose im Extensionszustande dauert an. Hierbei sei noch bemerkt, dal3
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ein in Bewegung sich befindender Kiéfer nicht durch Beinzwicken aki-
netisch wird.

Das Zwicken der Beine eines im Flexionszustande befindlichen Kiifers
rief eine Extension hervor und nach der Reizung blieb der Extensionszu-
stand anstatt des Flexionszustandes bestehen.

Eine andersartige Abwehrreaktion wurde beobachtet, wenn man bei
der Extension den Kifer an den Seiten anfaBte. Oft wurden dann die
Beine zu den anfassenden Fingern gefiihrt und gegen sie gestemmt, ins-
besondere wenn die Extremitéiten dabei beriihrt wurden oder ein Druck
ausgeiibt wurde.

Sehr charakteristisch ist der Vorderbeinereflex, der mit seltenen Aus-
nahmen bei allen Kéfern zu beobachten ist. Wird auf die Vorderbeine des
Rofkifers, der im Extensionszustande daliegt, von hinten etwaiger Druck
ausgeiibt, so werden sie riickbewegt, d. h. nach hinten den Mittelbeinen
zugefiihrt. Diese Bewegung wird oft mit ziemlich groBer Kraft aus-
gefiihrt. Auch auf den Schlag und Druck gegen Mesothorax folgt dieser
Reflex.

Es kommt eine interessante Variante des Vorderbeinreflexes zu-
stande, wenn man einen Finger oder etwas Ahnliches zwischen Vorder-
und Mittelbeine legt: die Vorderbeine werden riickbewegt und gegen das
zwischenliegende Objekt gedriickt, so daB der Kiifer langere Zeit daran
hingen kann. Beim Kifer im Flexionszustande fehlt der Vorderbein-
reflex und er konnte auch dann nicht hervorgerufen werden, wenn die
Vordertibia etwas seitwiirts abgeschoben wurde und nun auf sie ein Druck
ausgeiibt wurde.

Wurden beim Extensionszustande des Kafers die Kopfhaare (Vorder-
beine abgeschnitten!) geveizt, so ergab sich eine Vorbewegung der Mittel-
und Hinterbeine.

Besondere Beachtung verdienen die Beingliederreflexe, die durch die
Reizung der an den Beinen gelegenen Haare hervorgerufen werden. Sie
wurden hauptsichlich an Kifern mit ausgestreckten Beinen beobachtet.
Da die Reizung am leichtesten an den Hinterbeinen ausfiihrbar war, so
wurden die meisten Versuche an diesen ausgefiithrt. An anderen Beinen
hatte die Reizung eine analoge Wirkung. An der lateralen Seite des Fe-
murs steht eine Reihe von langen Haaren, die distalwiirts langer sind.
Werden diese gereizt, so wird das Bein (Femur) vorbewegt, wobei gleich-
zeitig eine Hebung (Levation) des Beines stattfindet. .Bei dieser Reak-
tion bleibt Tibia gewshnlich unbeweglich, d. h. der Winkel zwischen Fe-
mur und Tibia bleibt derselbe, oder zuweilen wird die Tibia mehr oder
weniger flektiert. Die Reizung einer haarlosen Stelle des Femurs hat
jedoch keine Wirkung zur Folge. Wenn aber die Reizung die Haare,
welche an der medialen Seite des Femurs oder am Trochanter gelegen
sind, trifft, so wird die Tibia flektiert und manchmal auch das Bein vor-
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bewegt. Ist aber das Femur durch entsprechende Reizung schon vorbe-
wegt und an den Thorax gelegt, so ruft die Reizung der an der medialen
Seite des Femurs befindlichen Haare oft noch Riickbewegung des Femurs
hervor. Wie schon frither gesagt, folgt einem Uberstreichen mit einem
Pinsel iiber die Ventralseite des Kifers Riickbewegung der Beine und
Flexion der Tibia. Die eben beschriebenen Versuche erkliren uns, wie
solche Beinhaltung entsteht: bei der Reizung werden namentlich die an
der medialen Seite der Femoren und an Trochanteren gelegenen Haare
stark gereizt.

Wurden die an der Medialseite der Tibia befindlichen Haare gereizt,
so kam eine Flexion der Tibia und auBlerdem eine Riickbewegung des
Beines zustande. Die Reizung der an der lateralen Seite der Tibia befind-
lichen Haare fiithrte zur Vorbewegung des Beines, wobei die Lage der Ti-
bia zum Femur gewthnlich unverindert blieb. War aber die Tibia nicht
stark extendiert, sondern flektiert, so folgte der Reizung eine Extension
der Tibia.

Ubersichtlich dargestellt sind die Resultate also folgende:

1. Das Bein ausgestreckt.

Reizung der: Reaktion:
(an der lateralen Seite Vorbewegung des Beines;
Femurhaare 3 Loy B
5, tmedialen. ;. Flexion der Tibiae und Vorbewegung
des Beines.
(an der lateralen Seite Vorbewegung des Beines;

Tibishaare Vit h, (medialen ., Flexion der Tibiae und Riickbewe-

gung des Beineg.

9. Das Bein mehr oder weniger angezogen, flektiert.

Reizung der: Reaktion:
Femurhaare an der medialen Seite Riickbewegung des Beines und Fle-
xion der Tibiae;
Tibiahaare an der lateralen Seite ixtension der Tibiae.

Also sehen wir, da derselbe Reiz an einer und derselben Stelle appli-
ziert — z. B. die Reizung der Femurhaare an der medialen Seite — diffe-
rente Wirkung ausiiben kann je nachdem, ob das Bein flektiert oder ex-
tendiert ist. Diese Reflexumkehr wird wohl der UexkiLrschen Regel
folgen.

Die Reizung des ganzen Beines (mit einem Pinselchen) fithrt zur Vor-
bewegung des Beines und Flexion der Tibiae, also zum Andriicken des
Beines an den Kérper. Also iiberwiegen in diesem Falle die zum Anlegen
der Beine fithrenden Reize.

Somit ist die Analyse schon geniigend, um zu verstehen, durch welche
Faktoren diese oder jene Thanatoseform hervorgerufen wird. Durch die
Reizung der Kopfhaare werden die Fiithler unter den Riickenschild einge-
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legt und die Beinbewegungen angehalten. Die Flexion der Beine wird
aber durch die Reizung der an den Beinen und an Trochanteren ge-
legenen Haare hervorgerufen. Solche Reizung findet statt, wenn der
Kifer im Sande, in der Erde oder im Mist fortgeschoben wird, oder wenn
man die Ventralseite des Kéifers mit den Fingern anfaf3t, oder wenn auf
den Kifer geblasen wird usw.

Der Extensionszustand aber wird beobachtet bei Reizungen, bei wel-
chen die Beinhaare nicht getroffen werden, wie z. B. beim Umkippen des
Kifers oder aber bei verschiedenen stiirkeren mechanischen Reizen, z. B.
beim Schlage, bei starker Erschiitterung usw. AuBerdem diberwiegen
starke mechanische Reize die Haarreizung, was man z. B. folgenderweise
beweisen kann. Der Kifer wird auf den Sand gelegt und ihm ein ziemlich
schneller und starker Stof3 versetzt, und ein mittlerer Extensionszustand
tritt ein, obgleich dabei ohne Zweifel eine starke Reibung der Beinhaare
gegen den Sand stattfindet.

Aufhoren der Thanatose.

Es wurde schon gesagt, daf} das linger dauernde Zwicken der Extremi-
téten die Thanatose authebt. Dieselbe Wirkung hat die Reizung (Druck,
Zwicken) des Abdomens. Die Reizung soll oft 10 Sekunden oder sogar
noch mehr dauern.

Am leichtesten ist die Authebung der Thanatose durch bestimmte
chemische Reize. In Essigesterdiampfen stellte sich die Beweglichkeit fast
momentan ein. Schwerer reagierende Individuen brauchten bis zur Be-
weglichkeit hochstens nur wenige Sekunden. Eine etwas langsamere Wir-
kung (in derselben Richtung) iibt Ather aus. Es ist bemerkenswert, dal}
in den Atherdimpfen die Fiihler stark vorgestreckt und die Fiithlerend-
glieder ficherartig stark gespreizt werden. Zuweilen konnte man nach
kurzer Atherwirkung beobachten, dal} die Fiihler vorgestreckt, die
Beine aber immer noch mehrere Sekunden unbeweglich waren.

Die Beweglichkeit stellt sich nicht momentan ein. Bei dem im Fle-
xionszustande befindlichen Kifer kann man oft zuerst eine leichte Exten-
sion der Beine (Tibia!) beobachten, dann werden die Antennen wvorge-
streckt und die Beinbewegungen stellen sich ein. Von den ersten bemerk-
baren Bewegungen bis zur vollstindigen Beweglichkeit vergehen oft zehn
und mehr Sekunden, gewéhnlich aber weniger. In ihnlicher Weise geht
beim Extensionszustande die Immobilisation in die volle Beweglichkeit
mehr oder weniger allméhlich iiber. Das Vorstrecken der Antennen wird
als Anfang der Beweglichkeit beobachtet (Abb. 5). Oft liBt die Span-
nung der Beinstrecker ruckweise nach, wobei nach einer ruckartigen
Flexion das Bein wieder auf kurze Zeit immobilisiert wird.

Wie schon angedeutet, ist die Beinlage von der Antennenlage bis zu
einem gewissen Grade unabhingig. Man konnte zuweilen beobachten,
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wie die Antennen vorgestreckt und nach einigen Sekunden wieder zuriick-
gezogen wurden, wobei die Beine akinetisch waren. Und ebenso wurden
in einigen Fillen die Antennen 10 oder 25 Sekunden und in einem Falle
sogar iiber eine Minute vorgestreckt gehalten, wobei die Beine aber
immer noch unbeweglich waren. Sogar die Beweglichkeit der einzelnen
Beinpaare stellte sich nicht immer gleichzeitig ein. Man konnte zuweilen
sehen, wie ein auf den Beinen liegender Kifer mit den Vorderbeinen

@ b c d
Abb. 5. ,,Erwachen*. a Gewdhnlicher Flexionszustand. b Hintertibiae ein wenig extendiert.
¢ Extension der Tibiae stirker. ¢ Antennen vorgestreckt, Beine bewegungslos.

die Gehbewegungen ausfiihrte, dabei aber andere Beinpaare durch ihre
Unbeweglichkeit die Lokomotion nur hinderten.

Die beschriebenen Beobachtungen beweisen, dafl die Hemmung der
Antennen- und der Beinbewegungen nicht immer gleichzeitig aufgehoben
wird. BEs ist moglich, daf} die Enthemmungserregung von den Schlund-
ganglien in die Beinganglien sich fortpflanzt, wobei das Ubergreifen der
Erregung auf die folgenden Ganglien zuweilen auf mehrere Sekunden an-
gehalten werden kann.

Ist die Thanatose eine Anpassungserscheinung?

Wie allgemein bekannt, ist ein unbewegliches Tier schwerer bemerk-
bar als ein bewegliches. Das ist insbesondere der Fall in der Dammerung,
wann die RoBkifer am titigsten sind. Wurden nach dem Sonnenunter-
gange die Misthaufen durchwiihlt, so konnten die darin befindlichen
Kiifer sehr leicht unsichtbar bleiben. Wartete man einige Zeit, so konnte
man allmiihlich alle Kiifer, deren Thanatose sich schon eingestellt hatte,
herausfinden. Zweifellos wird die Sichtbarkeit auch dadurch erschwert,
daB die Beine bei der Thanatose angezogen werden, da die Oberfliche
dadurch verkleinert wird. Und gerade so findet man sie im Mist oder
in der Erde.

Wollen wir nun annehmen, daB3 ein Vogel den Kifer dennoch sieht
und mit dem Schnabel ergreift. Augenscheinlich werden dann sogleich
die Beine des Kiifers ausgestreckt, da bei dem Aufpicken wohl ein Schlag
zustande kommt. Man mufl wohl annehmen, daf} die Ausstreckung der
Beine einige Mundverwundungen verursachen und das Auffressen zu er-



742 A. Audova:

schweren imstande ist. So kinnte die Thanatose und die Transformation
der Beinstellungen zweckmiBig, d. h. lebensfordernd sein.

Nach Louxer! ist die Thanatose eine zweckmiflige Erscheinung.
Nach FaBrE?2 kann man dabei keineswegs von ZweckméBigkeit sprechen.
R.W. Horrmaxy ? zihlt die Thanatose zur Schutzimmobilisation. Jeden-
falls schreibt er: ., Leider konnte bisher schiitzende Wirkung des Totstell-
reflexes nur aus gewissen Indizien erschlossen werden. Experimente
fehlen dariiber noch*. A. HaNDLIRSCH* spricht seinen Zweifel dariiber
aus, ob das Sichtotstellen wirklich einen Schutz bieten konne: ,,Gerade
die besten Totsteller, Byrrhus, wurden trotzdem in Vogelmigen ge-
funden*. Die Tatsache, dafl ein sich totstellender Kifer in den Vogel-
miigen gefunden wird, spricht aber keineswegs gegen die Niitzlichkeit der
Thanatose, da dessenungeachtet man mit der Moglichkeit, dafl die sich
totstellenden Kifer eher der Verfolgung entgehen, rechnen muf3. Der
RoBkifer hat Feinde, zu denen z. B. die Krihen 5, Blauraken und Ziegen-
melker gehoren. Und es ist sehr wahrscheinlich, dalfl die Thanatose fiir
den RoBkiifer von Nutzen ist. In Krihenmigen werden Rofkifer ziem-
lich oft gefunden.

Bei der Behandlung der Frage iiber die ZweckmiifBigkeit der Thana-
tose muB man auBerdem noch eine Moglichkeit im Auge behalten. s
kénnte z. B. sich erweisen, daB irgendein sich totstellendes Insekt jetzt
keine oder keine solche Feinde hat, gegen welche die Thanatose einen
Schutz bieten konnte. Aber es ist ja moglich, daB die gefihrlichsten
Feinde dieser Tnsektenart schon ausgestorben sind, die Thanatose aber
sich erhalten hat. So kénnte in einigen Fillen die Thanatose ein rudi-
mentérer Reflex sein. Diese Frage ist jedoch nicht ohne betreffende Unter-
suchungen zu losen.

Gewild wiire es keineswegs richtig, wenn man annehmen wiirde, dall
alles zweckmiiBig sei. Fiir die Niitzlichkeit der Thanatose spricht jeden-
falls vieles.

In der jetzigen Zeit mufl man zu den gefihrlichsten F einden der Rof3-
kiifer die Wagen und Autos zihlen. Gegen diese ,,Feinde* kann man bei
ihm keine wirksamen Schutzmittel beobachten.

Zusammenfassung.
Beim groBen RoBkifer erscheint die Thanatose in zwei Formen: 1. mit
angezogenen Extremititen (Flexionszustand), und 2. mit ausgestreckten

1 LounNERr, Z.f. allg. Phys. 16, 2. 2 FABRE, L c.

3 Horrmany, R. W.: Die reflektorischen Immobilisationszustiinde im Tier-
reich. Handb. d. norm. u. pathol. Physiologie 17, 670 (1926).

4 Handb. d. Entomologie 2 (1926).

5 Dr. RorIG: Die Krihen Deutschlands in ihrer Bedeutung fiir Land- und
Forstwirtschaft. Arb. biol. Abt. Land- u. Forstwirtsch. am Ksl. Gesdhamt 1,
285 (1900).
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Extremititen (Extensionszustand). Zwischen dem extremen Extensions-
zustand und dem Flexionszustand sind die verschiedensten Ubergangs-
stellungen der Beine vertreten.

Die Immobilisation bei der Thanatose ist keine vollkommene. Es
werden Bewegungen der Maxillartaster, Zittern der Fiihler, oft Tarsen-
bewegungen, Zittern der Beine und zuweilen Kaubewegungen, Darment-
leerung usw. beobachtet.

Beim Kiifer mit ausgestreckten Beinen sind die Muskeln hyperto-
nisch und wahrscheinlich stark tetanisch kontrahiert. Die Abnahme der
Streckerspannung war oft eine dermaflen rasche, daf sie als eine lang-
same Beinbewegung zur Beobachtung kam.

Optische Reize rufen keine Thanatose hervor.

Die Thanatose tritt infolge bestimmter mechanischer Reize ein. Wird
der Kifer aus dem Misthaufen oder aus der Erde ausgegraben, so sind
alle Extremitéiiten dicht an den Korper angezogen. Der Flexionszustand
ist durch Reibung der Ventralseite des Kiifers gegen die Erde oder den
Mist entstanden. Wird ein Kifer vorsichtig angefafit und seine Ventral-
seite im Sande hin und her geschoben, so folgt gleich der Flexionszustand.

Der Extensionszustand wird am sichersten durch starke mechanische
Reize (der Schlag usw.) herbeigefithrt. Auch dem Umwerfen des Insektes
auf den Riicken folgt oft eine Immobilisation mit ausgestreckten Beinen.
Der Druck auf die Thorakalsegmente ruft gewohnlich keine Thanatose
hervor. Ebenso wirkungslos wird wahrscheinlich unter den natiirlichen
Bedingungen die Erschiitterung sein.

Der Flexionszustand ist sehr leicht in einen Extensionszustand trans-
formierbar. Man braucht nur dem Kifer einen Schlag gegen die Thora-
kalsegmente zu erteilen. Umgekehrt lift sich auch der Extensions-
zustand in den Flexionszustand iiberfithren. Die wirksamste Reizart
ist dazu die Reibung gegen den Sand.

Die Riickenlage des RoBkiifers ist zum Hervorrufen der Thanatose
gar nicht notwendig.

Durch entsprechende Reize kann man wihrend der Thanatose ver-
schiedene Reflexe, namentlich Maxillartaster-, Abwehr-, Vorderbein- und
Beingliederreflexe hervorrufen.

Die Reizung der am Kopfe und am Prothorax gelegenen langen
Haare fithrt zum Riickziehen der Antennen, zur Einkrimmung des
Kopfes und zur Einstellung der Beinbewegungen. Die Reizung der an den
Beinen gelegenen Haare hat eine verschiedene Wirkung je nach der Lage
der Haare am Beine und der Beinstellung (Flexion, Extension).

Die Haarreizung fiihrt hauptsichlich zur Flexion der Extremitéten.
Also, in allen Fillen, in welchen die Beinhaare nicht gereizt werden
(Umwerfen des Kiifers, Schlag, Fallenlassen usw.), tritt der Extensions-
zustand ein; in den Fillen, in welchen aber dieselben beriihrt werden,

Z.1. Morphol. u. Okol. d. TieretBd. 13. A 48
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tritt der Flexionszustand ein. Starke mechanische Reize iiberwiegen
die Haarreizung.

AuBler den Reflexen hat das Zwicken der Beine, wenn es linger an-
dauert, das Aufhoren der Thanatose zur Folge. Sehr leicht 1aBt sich die
Thanatose durch Essigester und durch Ather aufheben.

Es ist sehr wahrscheinlich, daf3 die Thanatose des RoBkifers zweck-
mafig ist.

In manchen Fillen konnte die Thanatose ein rudimentirer Reflex sein.

Hiermit spreche ich Herrn M. HArRMs meinen Dank fiir die Mitteilun-
gen iiber die Feinde des RofB3kéfers aus. Herrn Prof. K. RamuL bin ich zu
Dank verpflichtet fiir den mir zur Verfiigung gestellten Chronometer,
und Herrn Entomologen K. ZorLk — fiir mehrere unter seiner Anleitung
verfertigte photographische Aufnahmen.
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