Carinthia || Il 200./120. Jahrgang M Seiten 419-432 M Klagenfurt 2010

419

Interaktionen mit Hilfsameisen

der Untergattung Serviformicaim
Rahmen der Raubziige von Polyergus
rufescens (Hymenoptera, Formicidae)

Von Volker BOROVSKY und Gerhard HELLER

Zusammenfassung

Als obligatorischer Dulot ist die Amazonenameise Polyergus rufescens ohne
Hilfsameisen nicht lebensféhig. Sie fiihrt gegen einige Arten des mit ihr nahe ver-
wandten Subgenus Serviformica Raubziige durch. Die Réuber sind prinzipiell nur an
der Brut der Wirtsameisen interessiert und schonen in der Regel die Nesthewohne-
rinnen. Die Nester der in Frage kommenden Hilfsameisen werden von Pfadfinderinnen
ausgekundschaftet, die nach ihrer Riickkehr in das eigene Nest eine Rekrutierung der
Artgenossen mit anschlieRendem Raubzug auslésen. Sowohl fiir den Ausmarsch, als
auch fiir die Aufrechterhaltung der Marschordnung und die Invasion der Wirtsnester
kommen verschiedene chemische Substanzen zum Einsatz. Die Abwehrmechanismen
der betroffenen Nestbewohnerinnen sind von der Volksstarke und Species abhéngig
und reichen von Stillhalten, Aufgabe und Flucht {iber eine meist wenig erfolgreiche
Verteidigung bis zur Abwehr der Rauber. In einem koevolutionédren Prozess entwickeln
beide Kontrahenten Angriffs- bzw. Verteidigungsstrategien.

Abstract

As an obligatory dulotic ant, the Amazon Polyergus rufescens cannot survive
without host ants. This species has to conduct raids on some species of the closely
related subgenus Serviformica. The raiders are basically only interested in the brood
and are usually sparing the inhabitants of the nest. These nests are explored by
scouts, which cause a recruitment of nest mates and the following raid after returning
to their home nest. Several chemical substances are used to control the decampment
as well as the organization of the marching order and the invasion of the host nests.
The defensive strategies of the concerning inhabitants in the host nest are depending
on the size of their population, the species and range from keeping still, capitulating,
escaping, unsuccessful defending to highly successful defending. In a process of co-
evolution both antagonists evolve strategies of attacking and defending respectively.

Einleitung

Die Amazonenameise Polyergus rufescens (LATREILLE, 1798) ist ob-
ligatorische Sklavenjdgerin bei verschiedenen Serviformica-Arten. Ohne
diese Wirte ist sie nicht lebensfihig und daher immer nur in gemischten
Nestern anzutreffen. Das beginnt bei der parasitischen Koloniegriindung
in artfremden Nestern und reicht tiber das Aufziechen der Brut bis zur
taglichen Erndhrung der Imagines. Da die Koniginnen der Wirtsameisen
im Zuge der Nestgriindung getdtet werden, ist das in weiterer Folge her-
angezogene Amazonenvolk auf Brutraub angewiesen, um den Bestand
an Wirtsarbeiterinnen, bedingt durch den natiirlichen Abgang, auszuglei-
chen bzw. zu erhéhen und damit eine gedeihliche Entwicklung der eige-
nen Art zu gewihrleisten. Die Amazonenameisen selbst kann man nur im
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weitesten Sinne als Arbeiterinnen bezeichnen, ihre Titigkeit reduziert
sich auf das Heranschaffen der Brut von Hilfsameisen und auf die Vertei-
digung des eigenen Nestes. ,,Dagegen ist ihre Fahigkeit zum Auffinden
und Uberwiiltigen von Wirtsnestern durch eine hervorragende Orientie-
rung und Rekrutierung und die Ausbildung iiberlegener Waffen und
Kampftechniken vervollkommnet* (SEirerT 2007).

Tatsdchlich zeigen die Amazonenameisen eine Reihe von morpholo-
gisch-funktionellen Anpassungen an ihre spezielle Lebensweise (JAMES
2001, Grasso et al. 2005). Dazu gehoren die sidbelférmigen Mandibeln,
die fiir die Nahrungsbereitung ungeeignet sind, sehr wohl aber fiir den
Kampf wirksame Waffen darstellen. Daneben erfolgte eine Riickbildung
der Maxillen und Labien, wodurch eine selbstindige Nahrungsaufnahme
weitgehend unméglich wird (Beck 1972). P. rufescens zeigt auch die fiir
Sozialparasiten typischen Merkmale und Verhaltensweisen, wie die mas-
sive Ausgestaltung des Petiolus oder das hdufige Vorkommen von fliigel-
losen Intermorphen. Auch ein teilweise reduziertes Schwérmverhalten
mit der Begattung in unmittelbarer Nestnidhe wurde festgestellt (BuscHIN-
GER 1970, Mori et al. 1994).

AuBerdem sind Konigin und Arbeiterin imstande, chemische Waffen
einzusetzen. Die weiblichen Kasten sind mit einer im Vergleich zu ihren
Wirtsameisen deutlich vergroferten Dufourdriise ausgestattet, deren Se-
krete bei den Arbeiterinnen wihrend der Rekrutierung und der folgenden
Raubziige eine wichtige Rolle spielen (D'ETTORRE et al. 2000, VisiccHiO
et al. 2001, Grasso et al. 2005). Die Konigin wendet die Sekrete der
Dufourdriise wihrend des fiir sie gefdhrlichen Prozesses der Nestgriin-
dung an, um die Aggression der Wirtsameisen zu mildern. (Grasso et al.
1997, MorI et al. 2000a, VisiccHio et al. 2000). Auf die Frage der Pygidi-
aldriise wird spéter noch eingegangen. Die Sekrete der Mandibulardriise
kommen wihrend des Eindringens der Amazonen in das Nest der Wirts-
ameisen zum Einsatz und 16sen Alarmierung und Panik bei den Verteidi-
gerinnen aus (Toporr et al. 1998, D'ETToRRE et al. 2000, Grasso et al.
2005). Hinzu kommen hervorragende Orientierungsfihigkeiten mittels
einer Kombination von Duftstoffen und der Orientierung nach dem pola-
risierten Licht im UV-Bereich (Grasso et al. 1997, LE MoLi et al. 2001).

Die vorliegende Arbeit gibt einen Uberblick iiber das aus der Litera-
tur bekannte Raubzugverhalten der Amazonenameise und die Interaktio-
nen mit ihren Wirtsarten. Ergidnzt wird dies durch eigene jahrelange
Feldbeobachtungen im Bezirk Klagenfurt-Land (Osterr.) (Borovsky:
2002-2009) personliche Beobachtung Juli 2004) sowie in Ingelheim/
Rheinhessen, Deutschland) (HELLER 2000-2009).

BEOBACHTUNGEN UND ERGEBNISSE

Wirtsspektrum

Zwischen Sozialparasiten und ihren Wirtsameisen muss eine nahe
Verwandtschaft bestehen, da sonst ein Zusammenleben in gemischten
Nestern nicht moglich ist. Ein kompatibles Kommunikationssystem auf
Grundlage dhnlicher Pheromonsignaturen zur Erkennung der Nestgenos-
sen ist hierfiir erforderlich. Auch Annahme und Ernédhrung der Parasiten-
brut durch die Wirtsameisen muss gewéhrleistet sein. Wenn eng ver-
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wandte Arten in dieser Gemeinschaft involviert sind, werden diese
Voraussetzungen erfiillt (BuscHINGER 2009). Die fiir P. rufescens gemif
der Emery'schen Regel schon lange vermutete Verwandtschaft mit dem
Genus Formica wurde durch molekulargenetische Methoden bestitigt
(Hasecawa et al. 2002).

Die soziale Integration frisch geschliipfter Amazonenameisen wird
durch entsprechende Anpassung der kutikularen Kohlenwasserstoff-Pro-
file an den vorherrschenden Nestduft der vorhandenen Wirtsameisen er-
reicht. Auch die soziale Interaktion frisch geschliipfter Amazonenamei-
sen durch abdominale Trophallaxis diirfte ein mogliches Aggressions-
potential der Wirtsameisen mildern (D'ETToORRE et al. 2002). Die aus den
geraubten Puppen schliipfenden Hilfsameisen machen ihre sozialen Er-
fahrungen unmittelbar nach dem Schliipfen, und somit wird ihr interspe-
zifischer Altruismus gegeniiber den Parasiten erkldarbar (LE Mol et al.
1987).

In erster Linie sind jene Serviformica-Arten von der Ausbeutung
durch Polyergus r. betroffen, welche dieselben Lebensrdume bewohnen:
Formica fusca LinNaEUS, 1798, Formica cunicularia LATREILLE, 1798
und Formica rufibarbis Fasricius, 1798. Infolge zerstreuter Vorkommen
und geringerer Nestdichte in Mitteleuropa weniger hiufig bis selten be-
troffen sind Formica clara ForeL, 1886, Formica gagates LLATREILLE,
1798, Formica lemani BonDRrOIT, 1917, Formica cinerea MAYR, 1853
und Formica fuscocinerea FOrREL, 1874. Formica selysi Bonproir, 1918
scheint als Wirt nicht geeignet zu sein (D'ETTORRE et al. 2002). In Zen-
tralasien wird z. B. Formica clara als hiaufigste Wirtsart angegeben, weil
andere in Frage kommende Arten selten sind oder fehlen (SEIFERT &
SchHurrz 2009).

Trotz des breiteren Wirtespektrums konnte keine Pragung auf eine
spezielle Wirtsameisen-Art nachgewiesen werden, wie sie fiir die beiden
nordamerikanische Arten P. breviceps und P. lucidus beschrieben wurde
(Bono et al. 2007). Dort wurde trotz des Angebotes mehrerer Servifor-
mica-Arten im Einzugsbereich der Parasiten die Prigung auf eine Wirts-
ameisenart festgestellt. In verschiedenen gemischten Nestern wurde je-
weils nur eine Sklavenart angetroffen. Man geht davon aus, dass die
Raubziige nur gegen jene Servifomica-Art gefiihrt werden, die bereits im
gemischten Nest vorhanden ist (GOoDpLOE et al. 1987).

Im Gegensatz dazu richteten sich die Raubziige im Untersuchungs-
gebiet Klagenfurt-Land (Osterreich) eindeutig nach dem vorhandenen
Angebot an syntop vorkommenden Serviformica-Arten und es wurden
alle erreichbaren Wirtsnester eher nach dem Zufallsprinzip und ohne er-
kennbare Priferenz fiir die eine oder andere Art heimgesucht. Es konnte
auch ein erfolgreicher Uberfall auf ein junges Nest von Formica (Rapti-
formica) sanguinea x Formica fusca beobachtet werden, wobei die spi-
ter im Polyergus-Nest geschliipften Raptiformica-Arbeiterinnen trotz
riider Behandlung durch die Hilfsameisen bis zum Ende der Raubsaison
und vereinzelt noch im folgenden Jahr nachgewiesen werden konnten.

Die Struktur der Hilfsameisenpopulation in den gemischten Nestern
zeigt aber Parallelen zu den oben angefiihrten Forschungsergebnissen bei
verwandten Arten in Nordamerika: Mit wenigen Ausnahmen befand sich
immer nur eine Spezies der Hilfsameisen im Nest. Abgesehen von
dem eben geschilderten Fall bildeten zwei Nester mit einer Population
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aus P. rufescens x F. cunicularia x F. fusca eine pragnante Ausnahme von
der Regel und sind vielleicht als regionale Disposition zu verstehen, de-
ren Existenz in einem Forum vorgestellt und mit Bildern dokumentiert
wurde (http://www.ameisenforum.de/beobachtungen-im-freiland/22788-
polyergus-rufescens-und-ihre-sklaven-2.html). Inzwischen ist eines der
beiden Nester dem intraspezifischen Konkurrenzkampf zum Opfer ge-
fallen.

Der zahlenmiBige Anteil beider Hilfsameisen-Spezies diirfte nach
mehrmaliger Kontrolle der die Nesteingénge frequentierenden Hilfs-
ameisen ungefihr gleich hoch sein. Diese Ausgewogenheit entspricht
auch den im Radius von etwa 30 m situierten Serviformica-Nestern. Er-
wihnenswert wire in diesem Zusammenhang, dass bei einer Stérung des
Nestes signifikant mehr F. cunicularia zur Verteidigung an die Ober-
fliche stromten. Ob sich hier eine Form sozialer Arbeitsteilung innerhalb
der gemischten Hilfsameisenpopulation abzeichnet, kann noch nicht de-
zidiert gesagt werden. Eine weitere Ausnahme stellen zwei P. rufescens
x F. cunicularia-Nester dar, in welchen wenige Arbeiterinnen von F. ru-
fibarbis eindeutig nachzuweisen waren. Abgesehen von diesen Ausnah-
men dringt sich der Schluss auf, dass die eingetragene Brut miteinander
nicht vertriglicher Serviformica-Spezies entweder gleich als Nahrung
dient oder die frisch geschliipften Imagines der jeweils nicht akzeptierten
Art fast immer eliminiert werden. In der Regel gelten die drei Arten der
F. rufibarbis-Gruppe untereinander als kompatibel. Zwischen den Arten
dieser Gruppe und F. fusca bestand bei einer kiinstlichen Nestgriindung
keine Vertrdglichkeit und in einer Freilandkolonie mit Wirten aus der
rufibarbis-Gruppe wurden nie F. fusca-Arbeiterinnen gesichtet, obwohl
deren Puppen mehrfach geraubt und eingetragen wurden (HELLER 2004).
F. cinerea vertrigt sich mit keiner der bisher genannten Arten.

Auffindung der Wirtsnester

Die spektakuldren Raubziige beschiftigen die Forschung seit rund
200 Jahren (HuBer 1810, WHEELER 1910, EMERY 1915, WasMaANN 1915,
FOREL 1920). Daraus resultiert eine Reihe von Untersuchungen und Publi-
kationen, die teilweise zu unterschiedlichen Ergebnissen gefiihrt haben.
Einigkeit der Autoren besteht in der Ansicht, dass Kundschafterinnen oft
Stunden vor dem Beginn der Raubziige potentielle Wirtsnester erkunden
und ihre anschlieende Riickkehr in ihr Heimatnest mit der Auslésung
der Raubziige in Zusammenhang steht (Toporr et al. 1987, VisiccHIo et
al. 2001).

Urspriinglich herrschte weitgehend die Ansicht vor, dass die Kund-
schafterinnen nach der Entdeckung eines Wirtsnestes auf dem Riickweg
eine Duftspur hinterlassen, an welcher sich der spiter stattfindende
Raubzug orientiert (HOLLDOBLER & WILSON 1995).

Die Forschungsergebnisse der letzten Jahrzehnte sind in ihrer Ten-
denz dahingehend zu interpretieren, dass neben den oben erwihnten
Orientierungsmoglichkeiten vor allem die Orientierung nach polarisier-
ten Lichtmustern im UV-Bereich zur Anwendung kommt (Grasso et al.
1997, Visicchio et al. 2003). Gesichert erscheint inzwischen, dass die
Amazonen anldsslich des Anmarsches zum Zielnest eine Routenmarkie-
rung in Form von Duftstoffen absetzen und dieser dann auf dem Riick-
weg zum Heimatnest weitgehend folgen (LE Mot et al. 2001).



ONaturwissenschaftlicher Verein fur Karnten, Austria, download unter www.biologiezentrum.at

V. Borovsky & G. Heller: Interaktion mit Hilfsameisen

423

Erstaunlich sind Erkenntnisse, wonach die Kundschafterinnen bei
Auffindung eines Zielnestes immer wieder den fiir sie gefdhrlichen Ver-
such unternehmen, allein in das Serviformica-Nest einzudringen. Ver-
mutlich geht es dabei um die Erforschung der Abwehrbereitschaft der
Nestbewohnerinnen bzw. der Populationsstirke und der damit zusam-
menhédngenden Quantitdt der moglichen Brutausbeute. Wenn der Kund-
schafterin die Heimkehr in ihr Nest gelingt, soll die ausriickende
Truppenstirke der zu erwartenden Gegenwehr und in Aussicht stehenden
Beute angepasst werden (VisiccHio et al. 2003). Dabei wurde zusitzlich
eine Priferenz von P. rufescens fiir Nester festgestellt, deren Einwohne-
rinnen sich dem Eindringling besonders aggressiv entgegenstellen. Es
wird vermutet, dass der Raub von Puppen aggressiver Populationen fiir
die Zukunft kriftige und aggressive Hilfsameisen fiir die Verteidigung
des eigenen Polyergus-Nestes zur Verfiigung stellen soll (VisiccHio et al.
2003).

Massenrekrutierung der Amazonenameisen

Die Rekrutierung erfolgt meist kurz nach der Riickkehr einer Kund-
schafterin von der erfolgreichen Ortung eines Zielnestes. Diese kontak-
tiert die erste angetroffene Amazonenameise mit einer speziellen Vibra-
tionskommunikation, wie sie in dhnlicher Weise von Individuen anderer
Arten bekannt ist, die ihre Nestgenossinnen auf die Entdeckung einer
Nahrungsquelle hinweisen wollen (LE Mot et al. 2001). Es gilt heute als
gesichert, dass die Rekrutierung bei P. rufescens in erster Linie iiber die
Sekrete der Dufourdriise ausgelost wird (Visicchio et al. 2001). Das Er-
scheinen jener Amazonen auf der Nestoberfliche, die als erste mit der
Kundschafterin Kontakt hatten, 16st schlielich ein massenhaftes Austre-
ten der Polyergus-Arbeiterinnen aus. Auf der Nestoberfldche beginnt ein
wildes und scheinbar zielloses Herumlaufen der Amazonenameisen.

Zwischendurch halten die erregten Tiere in einer eigenartigen Ver-
renkung kurz inne, um mit den Tarsen der Hinterbeine iiber die Gaster-
spitze zu streifen. Dabei wird moglicherweise die Pygidialdriise aktiviert
(SerFErT 2007) oder es werden die Borsten der Hinterleibsspitze fiir

Abb. 1:

Eine Pfadfinderin
verlasst das Nest.
Daneben eine Hilfs-
ameise

(F. fusca).

Foto: V. Borovsky
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das bevorstehende Absetzen von Duftmarken gereinigt (VisiccHio et al.
2001). Dieser fiir den Beobachter als chaotisch anmutende Zustand kann
von kurzer Dauer sein, mitunter aber auch etliche Minuten andauern, bis
man den Zusammenschluss der Individuen zu einer Marschkolonne er-
kennen kann, die in eine bestimmte Richtung abmarschiert. Nach und
nach schlie3en sich die meisten noch verstreut umherlaufenden oder ver-
spitet aus dem Nest kommenden Amazonen dieser Kolonne an, sodass
sich schlieBlich ein mehrere Meter langer Zug bildet.

Verhalten der Wirtsarten in den Polyergus-
Kolonien wéahrend des Raubzuges

Mit den auf der Oberfliche ausschwirmenden Amazonen erscheinen
auch einige Dutzend Hilfsameisen. Vor allem zu Beginn der Raubsaison
versuchen sie des Ofteren einzelne Amazonen zu ergreifen und in das
Nest zuriickzuziehen. Sie beteiligen sich aber nicht an den Raubziigen
und bleiben in sichtlich erregtem Zustand in der Nihe der Nesteingiinge
zuriick, wihrend sich der Raubzug der Amazonen formiert.

Eine Beteiligung an den Raubziigen, wie sie in einigen Féllen in der
Literatur geschildert wird (Stitz 1939, HELLER 1999, SeireErT 2007),
konnte in einer langjdhrigen Beobachtungsreihe bei etwa zwei Dutzend
Polyergus-Nestern im Beobachtungsgebiet Bezirk Klagenfurt-Land
nicht festgestellt werden. Einschrinkend muss hinzugefiigt werden, dass
in der betreffenden Region bisher kaum gemischte Nester mit einer sehr
wahrscheinlich origindren Griindung bei F. rufibarbis oder F. clara ent-
deckt werden konnten. Daher kann eine Begleitung der Raubziige durch
diese allgemein als aggressiver eingestuften Arten nicht ausgeschlossen
werden. Im Raum Wien-Wienerwald z. B. scheint eine Priferenz fiir
Nestgriindungen von Polyergus bei den in diesem Gebiet hiufigeren
F. rufibarbis und F. cunicularia vorhanden zu sein. Gemischte Nester mit
F. fusca konnten im 6stl. Wienerwald bisher nicht gefunden werden. Eine
Begleitung der Raubziige durch die zwei erstgenannten Serviformica-
Arten wurde aber auch dort nicht beobachtet (Schriftl. Mitt. ZORMANN
2008).

Aus anderen Regionen Europas gibt es jedenfalls Hinweise auf
eine Beteiligung der nesteigenen Hilfsameisen an den Raubziigen. Bei
einem von HELLER von der Griindung an beobachteten Volk (Ingelheim)
trat dieses Phdnomen allerdings nur in der Anfangsphase der Kolonie
auf.

Die fehlende Begleitung der Raubziige konnte als regionale Anpas-
sung bei so seltenen, sehr verstreut und nur inselartig vorkommenden
Arten durch den sehr eingeschrinkten Genfluss verstanden werden
(Schriftl. Mitt. BuscHINGER 2008). Inwieweit eine Interaktion zwischen
Parasit und Wirt notwendig oder gegeben ist, damit eine Begleitung der
Raubziige durch die Hilfsameisen stattfindet oder ausbleibt, wurde bis-
her nicht untersucht.

Die zu ihrem Nest heimkehrenden Amazonen iibergeben die Beute
im Beobachtungsgebiet Klagenfurt-Land nicht ihren vor den Nestein-
gingen wartenden Hilfsameisen, sondern tragen diese immer in das Nest
ein, auch wenn sofort der Start zu einem weiteren Angriff erfolgen sollte.

Nach anderen Quellen (Stitz 1939, SeirerT 2007) werden in diesen
Fillen die Puppen von den heimkehrenden Amazonen vor den Nestein-
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gingen deponiert und von den eigenen Hilfsameisen eingetragen. Ein
solches Verhalten wurde auch bei einer Amazonenkolonie in Ingelheim
regelmifig beobachtet.

Nicht selten kann festgestellt werden, dass Amazonen, die in
Kiampfe mit den Verteidigerinnen des Wirtsnestes verwickelt waren, von
den eigenen Hilfsameisen bei der Riickkehr attackiert werden, da ihnen
der fremde Nestgeruch oder Reste von abgespritzten Giftmengen anhaf-
ten (s. auch HELLER 1999). Der fremde Geruch der geraubten Puppen
scheint die Hilfsameisen des Polyergus-Nestes hingegen kaum zu stéren.
Die Versuche, Puppen verschiedener Serviformica-Arten einem Polyer-
gus-Nest aullerhalb der Raubziige anzubieten, fiihren stets zur raschen
Eintragung der Brut durch alarmierte Hilfsameisen und herbeieilende
Amazonen.

Die Marschkolonne in Richtung Zielnest

Die relativ geschlossene Marschordnung erweckt den Eindruck ei-
ner guten Organisation und eines inneren Zusammenhaltes. Wihrend des
Marsches werden intervallartig Inhalte des Darmtraktes abgesetzt. Diese
dienen in erster Linie als Wegmarkierung fiir den Riickweg der Heer-
schar (Visicchio et al. 2001). Auch das kurze Innehalten einzelner Tiere
zum Zweck der Biirstung der Gasterspitze ist zwischendurch immer wie-
der zu beobachten. Die Funktion der innerhalb der Formicinen nur bei
Polyergus spp. vorkommenden Pygidialdriise ist anscheinend nicht ge-
klart, sie diirfte aber bei der Organisation der Raubziige eine wichtige
Rolle spielen, wie bereits HOLLDOBLER (1984) feststellte. Neuere For-
schungen zu diesem Thema lassen diese Moglichkeit zumindest offen:
Freigesetzte Pheromone der Pygidialdriise konnten wihrend des
Marsches fiir den Zusammenhalt der Marschordnung und gleichsam als
Lockmittelfiir die Aufrechterhaltung der geringen Abstinde zu den
Nachbarn dienen (VisiccHio et al. 2001).

Die Marschroute des Amazonenheeres kommt in der Regel der
kiirzesten Verbindung zwischen zwei Punkten, also einer Geraden, nahe,
obwohl der Weg oft iiber schwieriges Geldnde und mitunter durch dichte

Abb. 2:
Massenrekrutierung
und beginnender
Raubzug der
Amazonen.

Foto: V. Borovsky
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Bodenvegetation fiihrt. Die Raubziige verlaufen nicht immer problem-
frei. Haufig kann man beobachten, dass der vorerst ziigige Vormarsch ins
Stocken gerit und erst nach dem Ausschwédrmen von Pfadfinderinnen
wieder aufgenommen werden kann. In wenigen Fllen kann es auch ganz
anders kommen: Aus welchen Griinden auch immer scheint die Spur
irgendwo zu enden und kann nicht mehr weiterverfolgt werden. Ob hier
ein Zusammenhang mit der Moglichkeit besteht, dass die Auskundschaf-
tung des Zielnestes bereits am vorhergehenden Tag erfolgt war, bleibt im
Unklaren (vgl. Toporr et al. 1987).

Uberfall auf Wirtsnester und Brutraub

Die Vorgehensweise bei der Invasion eines Wirtsnests ist immer die-
selbe: Die heranriickende Streitmacht erreicht das Zielnest. Manchmal
muss der (getarnte) Nesteingang erst gesucht werden. Wird der Zugang
sofort gefunden, hilt sich die herbeieilende Heeresspitze fiir einen Se-
kundenbruchteil zuriick, um dann mit den nachfolgenden Amazonen in
Form eines Pulks tiberfallsartig in das Nest einzudringen, wobei naturge-
mah ein groBBes Gedringe entsteht. Etwaige auf der Nestoberflidche vor-
handene Nestbewohnerinnen werden vollig ignoriert. Es ist deutlich er-
sichtlich, dass die Rduber duferst zielgerichtet vorgehen und ausschlief3-
lich an der Brut (Puppen, seltener Larven und gelegentlich frisch ge-
schliipfte Arbeiterinnen) interessiert sind. Beim Eindringen in das Wirts-
nest wird ein Pheromon aus der Mandibulardriise freigesetzt, welches die
Nestbewohnerinnen in Alarmbereitschaft und Panik versetzt, die Ab-
wehrbereitschaft der Verteidigerinnen herabsetzt und einen erfolgreichen
Brutraub iiberhaupt erst erméglicht (Visicchio et al. 2001). Es wird als
Propagandapheromon bezeichnet. Andererseits kann nicht ausgeschlos-
sen werden, dass dieses Pheromon auch als Lockmittel gegeniiber den
anderen Amazonen zur Wirkung kommt und die Verteidigerinnen auch
durch die Anwendung eigener Alarmpheromone zusitzlich in Panik ge-
raten (VisiccHio et al. 2001).

Wenn man von der geraubten Brut absieht, werden solche Uberfille
bei kleineren Wirtsnestern in der Regel ohne Opfer fiir beide Seiten ab-
geschlossen. Die Abwehrbereitschaft der Nestbewohnerinnen ist in die-
sen Fillen gering, manchmal gelingt es einigen Serviformica-Arbeite-
rinnen mit Puppen auf die umliegenden Griser zu fliichten. Instinktiv
scheinen sie jenes Brutstadium retten zu wollen, in dessen Aufzucht bis-
her am meisten Energie investiert wurde. Sie konnten aber auch bereits
gelernt haben, worauf es die Invasoren in erster Linie abgesehen haben.
Mitunter erscheinen die Verteidigerinnen erst nach Ende des Uberfalles
auf der Nestoberfldche, wobei sie einen desorientierten und geschockten
Eindruck hinterlassen. Ihre faktische Kapitulation ist sinnvoll, ein Kampf
mit derart iiberlegenen Invasoren wiirde nur Nachteile bringen. Auf der
anderen Seite verschonen die Angreiferinnen die Serviformica-Arbeite-
rinnen und die Konigin. Das Nest bleibt damit intakt und kann in ein paar
Wochen neuerlich seiner Brut beraubt werden. Moglicherweise handelt
es sich hier um ein Beispiel fiir interspezifische Signalevolution: ,,.Der
Sender (Polyergus) kann Verluste an seinem Wirt minimieren, d. h. des-
sen nutzbare Produktion bleibt erhalten. Der Empfinger (Serviformica)
erkennt, wann eine Verteidigung sinnvoll ist und wann nicht, sodass er
dadurch seinen Schaden begrenzen kann® (DIETRICH 1995).
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Innerhalb weniger Minuten brechen die Amazonen mit ihrer Beute
zu ihrem Heimatnest auf, wobei als Weg ungefihr die Anmarschroute in
sehr loser Formation eingehalten wird. Der Riickmarsch wird mit gleich-
bleibend hoher Geschwindigkeit durchgefiihrt.

Bei volksstarken Nestern von P. rufescens kommt es nach der Been-
digung des Raubzuges auch immer wieder zu einem weiteren Ausmarsch
gegen ein anderes Wirtsnest.

In Gebieten mit einer hoheren Dichte der Wirtsnester und geringeren
Abstianden zwischen diesen und dem Polyergus-Nest kann auch recht
hiufig eine zeitlich unmittelbar hintereinander stattfindende weitere
Ausbeutung ein und desselben Wirtsameisennestes beobachtet werden:
Wihrend letzte Rauber das tiberfallene Wirtsnest verlassen, treffen von
ihrem Heimatnest zuriickkehrende Amazonen bereits wieder beim Ziel-
nest ein und bilden eine weitere Angriffswelle.

Gegenstrategien der Wirtsameisen

Insbesondere bei dulotischen Sozialparasiten, die von ihren Wirten
vollkommen abhéngig sind, geht man davon aus, dass schrittweise ko-
evolutiondre Anpassungsprozesse stattfinden. Es kommt gleichsam zu
einem Wettlauf zwischen verbesserten Verteidigungsmechanismen der
Wirte auf der einen und effektiveren Angriffsstrategien der Parasiten auf
der anderen Seite (Forrzik 2008, BRANDT et al. 2005).

Die Reaktionen der Wirtsameisenvolker auf die Uberfélle und den
Brutraub zeigen eine breite Palette an Verhaltensmustern, die iiber Ver-
meidungsstrategien bis zu aktiver und heftiger Gegenwehr reichen.

Die diesbeziiglichen Beobachtungen der Verfasser beziehen sich auf
F. fusca, F. cunicularia, F. rufibarbis und F. clara, in einem Fall auf
F. cinerea (Borovsky, Sommer 2004).

Vermeidungsstrategien

Die Nester von Serviformica-Arten sind, vielleicht abgesehen von
F. fusca, markant durch Erdauswurf und vielfach durch Erdhiigel ge-
kennzeichnet und im Gelédnde nicht zu tibersehen.

In einem Garten, in dem mit ihrer Griindung eine Polyergus-Kolonie
angesiedelt worden war (Einzelheiten s. HELLER 1999), waren vor der
Raubsaison deutlich sichtbare Nester von F. clara nach den ersten Uber-
fiallen kaum noch zu entdecken, weil die Bewohner offensichtlich be-
strebt waren, ihre Nester moglichst unauffillig zu gestalten. Insbeson-
dere der Erdauswurf um die Nesteingiinge fehlte nun.

Der Zusammenhang zwischen Uberfillen und Nesttarnung konnte
gut an einer F. clara-Kolonie nachvollzogen werden, die wéhrend der
Raubsaison in dem Garten angesiedelt wurde. Als Nesthilfe erhielt die
Kolonie eine umgestiilpte Schale, deren Hohlraum sie in den Nestbau
einbezog. Rings um den Schalenrand hatten die Ameisen breite Nestein-
ginge mit entsprechendem Erdauswurf angelegt. Nach drei Uberfillen
gaben die Ameisen diesen Nestteil vollig auf und nutzten im Gras verbor-
gene Eingénge.

Aber auch unauffillige Nester konnen von den Amazonen aufge-
spiirt werden. Da deren Bewohner offensichtlich nach den Kontakten mit
den Kundschafterinnen der Amazonen die Nesteinginge oft mit Gras-,
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Abb. 3:

Die Verteidige-
rinnen (F fusca)
haben einen Ein-
dringling gefangen.
Foto: V. Borovsky

Moosteilchen etc. tarnen, muss die eindringende Armee diese Hinder-
nisse erst aus den Eingéngen entfernen.

Teilweise fanden als weitere Reaktion auf Uberfallerfahrungen kom-
plette Nestverlagerungen statt.

Parallel hierzu war ein Verhalten der Arbeiterinnen in den betrof-
fenen Kolonien festzustellen, bei dem man den Eindruck des ,,Stillhal-
tens” und einer beinahe ,.lethargischen* Einstellung gegeniiber den An-
greiferinnen gewinnen konnte.

Moglicherweise werden solche Vermeidungsstrategien erst durch
starkeren Druck auf die Wirtsameisenpopulation ausgeldst, wie es zwei-
fellos in dem begrenzten Gartengeldnde der Fall war.

Anzumerken ist noch, dass es sich bei den Kolonien von F. clara um
polygyne Kolonien mit durchschnittlich kleineren und weniger aggres-
siven Arbeiterinnen handelte.

Interaktionen bei Widerstand volksstarker
Serviformica-Nester

Das Zahlenverhiltnis zwischen Angreiferinnen und Verteidigerinnen
spielt eine entscheidende Rolle fiir den Widerstand. Bei volksstarken
Serviformica-Populationen ist die Abwehrreaktion durchschnittlich deut-
lich hoher. Zudem ist die Intensitit der Gegenwehr artspezifisch.

GroBle Nester verfiigen oft tiber mehrere Eingdnge. Wihrend des
Eindringens der Rduberinnen erscheint meist eine grole Anzahl von
Nestbewohnerinnen auf der Oberfldche: Einige versuchen zu fliichten
(oft einsschlieBlich der Konigin), andere Verteidigerinnen gehen zum tét-
lichen Angriff iiber: Teilweise versuchen sie den Amazonen die ge-
raubten Puppen zu entreifien oder die Réuber an ihren Extremititen zu
fixieren. Die damit im Zusammenhang stehende Abwehrstrategie der
Amazonen ist sehr effizient: Bei einer Fixierung durch die Serviformica-
Arbeiterinnen halten sie als Reaktion meist kurz inne, um sich dann mit
ruckartigen Bewegungen plétzlich von ihren Gegnerinnen loszureiflen.
Erst bei einem Misslingen dieser Vorgangsweise setzen sie ihre sidbelfor-
migen Mandibeln als Waffe ein. In diesen Féllen wird meist die Kopf-
kapsel der Gegnerinnen durchstolen und das Zentralnervensystem zer-
stort (DieTrICcH 1995). Die todlich getroffenen Arbeiterinnen bleiben in
diesen Fillen fast bewegungslos stehen oder bewegen sich eine Zeit lang
ziellos im Kreis. GosswaLD (1954) erwihnt in diesem Zusammenhang
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Kédmpfe zwischen den Kontrahenten und die Verfolgung der Réuber: ,,Zu
Hunderten verfolgen die tiberwundenen Ameisen die Réuber, aber nur
wenige Puppen werden zuriickgewonnen.”

Bei F. rufibarbis und noch mehr bei F. clara kommt es fast immer zu
Kampthandlungen. Die grofere Resistenz gegeniiber den Parasiten und
das verbesserte Alarmsystem etwa im Vergleich zu F. cunicularia mégen
das Resultat unterschiedlicher koevolutiondrer Prozesse sein (GRASSO et
al. 2007). Die Nestbewohnerinnen dieser Arten scheinen sich nach den
eingesetzten Pheromonen rascher vom Schockzustand zu erholen, ob-
wohl man noch nicht von einer koordinierten Abwehr sprechen kann. Die
Pliinderung zieht sich in solchen Fillen langer hin. Wenn eine Amazo-
nenameise von mehreren Verteidigerinnen gleichzeitig angegriffen wird
und es diesen gelingt die Gegnerin zu fixieren und zu strecken, ist ihr
Schicksal besiegelt. Thre sdbelformigen Mandibeln kann sie dabei oft
nicht mehr einsetzen. Keine Amazone wird ihrer in Bedringnis gera-
tenen Schwester zu Hilfe eilen, sie sind Einzelkdmpferinnen. Im Zuge
dieser Radikalisierung kann man hin und wieder feststellen, dass die
Amazonenameisen ihre Strategie grundsitzlich dndern: Jetzt werden die
aggressiven Verteidigerinnen nicht mehr geschont, sondern attackiert.
Obwohl der GroBteil der Rauberinnen mit der Beute bereits abgezogen
ist, verbleiben viele ihrer Geschwister bis zu einer halben Stunde im
Wirtsnest und an dessen Oberfldche und versuchen moglichst viele Ver-
teidigerinnen zu téten. Das kann zu einer regelrechten Schlacht fiihren,
wobei es auf beiden Seiten eine Reihe von Toten gibt. Warum sich die
Angreiferinnen auf einen eher uniiblichen ldngeren Kampf einlassen und
sich nicht einfach dem Gros ihrer abziehenden Nestgenossinnen an-
schlieBen, bleibt unklar. Dieses Verhalten zeigt Parallelen zu den intra-
spezifischen Ausrottungskdmpfen von P. rufescens.

Gescheiterte Angriffe von P. rufescens

Bei groBen Nestern der beiden zuletzt genannten Serviformica-Arten
befinden sich stets - auch bei hohen Bodentemperaturen - zahlreiche
Arbeiterinnen auf der Nestoberfliche. Erhohte Wachsamkeit und
Priasenz im Nestbereich konnte als Antwort volksstarker Serviformica-
Populationen auf die Bedrohung durch die Invasoren verstanden werden.

Wenn es den Angreiferinnen nicht sofort gelingt in das Wirtsnest
einzudringen, kann der Uberfall bereits im Vorfeld abgewehrt werden,
weil diese aggressiven Arten den Angreiferinnen physisch gewachsen
sind und ungemein rasch eine grofle Zahl von Nestgenossinnen iiber
eigene Alarmpheromone rekrutieren konnen. Den gefiirchteten sibel-
formigen Mandibeln der Angreiferinnen steht perfekte Teamarbeit der
Verteidigerinnen gegeniiber. Das Uberraschungsmoment fillt dann weg
und die chemische Waffe des Propagandapheromons kann nicht im
Nestinneren zum wirksamen Einsatz kommen.

In Klagenfurt-Land konnten immerhin zwei solcher Vorfille im Ab-
stand von einigen Jahren beobachtet werden, als eine Heerschar von ge-
schitzten 900 Amazonen die am Rand eines Feldweges gelegenen Nester
von F. rufibarbis angreifen wollte. Die Angreiferinnen wurden auf der
freien Flidche des Schotterweges im Vorfeld des Zielnestes sofort erkannt
und die eigenen Nestgenossinnen alarmiert. Die mit grofler Entschlos-
senheit verbundenen Abwehrmalinahmen der rasch herbeigeeilten Ver-
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teidigerinnen schienen die Angreiferinnen so zu beeindrucken, dass sie
jeweils den Angriff rasch abbrachen und den Riickzug antraten. Ein bis
zwel Meter weit wurden sie noch von den Verteidigerinnen verfolgt und
attackiert. Die Amazonen schienen zu spiiren, wann das Risiko zu hoch
sein konnte, um das angestrebte Ziel zu erreichen.

Ein Scheitern der Beuteziige von P. rufescens wird in der Literatur
nicht behandelt. Es ist nicht auszuschlieBen, dass es sich um ein lokales
Spezifikum in der Interaktion der Kontrahenten handelt. In zwei Jahren
(2006, 2008) konnte das faszinierende Schauspiel einer totalen Nieder-
lage von P. rufescens jeweils einmal beobachtet werden, welches auch in
einem Ameisenforum geschildert wurde (http://www.ameisenforum.de/
beobachtungen-im-freiland/21747-raubz-ge-der-amazonen.html). In bei-
den Fillen waren es die gleichen Gegner, deren Nester nur etwa 10 m
voneinander entfernt lagen. Die Angriffe wurden von den Bewohnerinnen
der Zielnester abgewehrt und nach rasch erfolgter Massenrekrutierung
wurde das inzwischen fliichtende und in volliger Auflosung befindliche
Amazonenheer bis zu dessen eigenem Nest verfolgt. Viele Amazonen
wurden in der fiir Formica sp. typischen Kooperation mehrerer Arbeite-
rinnen gefangen und getdtet. Die Oberfléche des Polyergus-Nestes wurde
30 Min. lang besetzt. Von einer Verteidigung des Nestes durch im Nest
verbliebene Amazonen und die volkreiche Schar der eigenen Hilfsamei-
sen (F. cunicularia und F. fusca) war keine Rede. Bei den Kontrahenten
wurden die Rollen getauscht: Aus den sonst gegeniiber Serviformica spp.
dominanten Angreiferinnen und erfolgreichen Réiuberinnen wurden ge-
demiitigte Gejagte und Verlierer. Nach diesen verheerenden Niederlagen
konnte fiir dieses Polyergus-Nest das vorzeitige Ende der Raubziige (zu-
mindest) in der laufenden Saison 2006 festgestellt werden.

Diskussion

P. rufescens befindet sich in den mitteleuropdischen Regionen auf
der Roten Liste in der Kategorie 1 (vom Aussterben bedroht). Die Art hat
in erster Linie wegen ihrer spektakuldren Raubziige in Fachkreisen schon
friih fiir Bekanntheit gesorgt. Biologie und soziale Verhaltensmuster sind
seit langerer Zeit relativ gut erforscht. Trotzdem scheint es im Verhalten
regionale Unterschiede zu geben, die bei dieser nur sehr zerstreut und oft
isoliert vorkommenden Art durch einen verminderten Genfluss beein-
flusst sein konnten. In diesem Zusammenhang soll auf die in den Be-
obachtungsgebieten nicht nachweisbare Prigung auf eine Wirtsart oder
die zwischen zwei unmittelbar aufeinanderfolgenden Raubziigen von
den Amazonen nicht vor den Nesteingéingen abgelegte Brut hingewiesen
werden (nur Klagenfurt-Land). Auch die von volksstarken Kolonien
(F. rufibarbis oder F. clara) abgewehrten Angriffe der Amazonen, die in
der Literatur bisher nicht erwihnt wurden, konnten einer lokalen Dispo-
sition entsprechen. Jene zwei Nester mit der uniiblichen Kombination
von P. rufescens x F. cunicularia x F. fusca konnen als Sonderfille gelten.
Besonderes Augenmerk verdient die von der Norm vollig abweichende
Kampfstrategie von P. rufenscens als Reaktion auf heftige Gegenwehr
volksstarker Wirtspopulationen. Die in einer gegenseitigen Wechsel-
wirkung von Parasit und Wirt im Rahmen koevolutiondrer Dynamik ent-
wickelten Angriffs- und Verteidigungsstrategien sollten Ziel weiterer
Untersuchungen sein.
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