
Einleitung

Ameisen (Formicidae) gehören weltweit zu den am
weitesten verbreiteten und ökologisch erfolgreichsten
Landtieren. Sie treten in nahezu allen terrestrischen
Lebensräumen auf und spielen in fast allen Ökosyste-
men eine wichtige Rolle, von den Regenwäldern Süd-
amerikas und afrikanischen Savannen bis hin zu den
Nadelwäldern der nördlichen Hemisphäre. Nach einer
viel zitierten Schätzung stellen sie in tropischen Regen-
wäldern gemeinsam mit den Termiten rund 1/4 der tie-
rischen Biomasse, und auch aus den Mischwäldern ge-
mäßigter Breiten sind sie als Räuber kleiner Wirbelloser
und Beutetiere für größere Insekten und viele Wirbel-
tiere nicht wegzudenken (WILSON 1971; HÖLLDOBLER
& WILSON 1990).

Der evolutionäre Erfolg von Ameisen hat seine Ur-
sache sicherlich in ihrem außergewöhnlichen Sozial-
verhalten. Im Gegensatz zu den meisten anderen Tier-

arten leben Ameisen immer in Gruppen zusammen.
Einzige Ausnahme hiervon ist die kurze Phase der Ko-
loniegründung durch Jungköniginnen. „Ameisenstaa-
ten“ bestehen je nach Art aus einer oder mehreren Kö-
niginnen und Dutzenden, Tausenden oder sogar Millio-
nen von Arbeiterinnen (Abb. 1). Sie sind durch eine
effiziente Arbeitsteilung gekennzeichnet, in der die Kö-
niginnen Eier legen und die Arbeiterinnen die Brut der
Königinnen aufziehen, sie mit Nahrung versorgen, das
Nest gegen Feinde verteidigen und selbst zeitlebens
meist keine Nachkommen produzieren. Männliche Tie-
re spielen im sozialen Leben dieser Staaten nur eine ge-
ringe Rolle: sie beteiligen sich nicht an den Arbeiten
im Nest und sterben kurz nach der Paarung mit den
Jungköniginnen. Ihr Sperma wird aber über Jahre oder
sogar Jahrzehnte in einer Samentasche (Receptaculum
seminis) im Hinterleib der Königin aufbewahrt und
kann noch 20 oder 25 Jahre nach der Paarung Eier be-
fruchten.

Ameisen und ihre Evolution
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Abstract: The evolution of ants. Ants (Formicidae) are among the greatest successes in animal evolution. They are nearly ubi-
quitous and play a dominant role in almost all terrestrial ecosystems, from tropical rainforests to the tundra-taiga ecotone. One
obvious reason for their evolutionary triumph is sociality: all ants live in societies, which are characterized by a seemingly perfect
division of labour between reproductives (queens) and non-reproductives (workers). Aim of this paper is to give a short overview
on two aspects of ant evolution: the evolutionary mechanisms underlying the origin of cooperation and apparent altruism in so-
cial insects in general and the course of the diversification of ants during the last 100 million years as reflected in the fossil record.

Today most evolutionary biologists agree that the origin of animal societies with sterile castes is explained by “inclusive fitness
theory“ (HAMILTON 1964), according to which “genes for altruistic behaviour“ can spread in a population when an individual in-
stead of reproducing helps a relative and in this way significantly increases the number of the relative’s offspring. Relatedness and
the costs and benefits of helping therefore play a fundamental role in the evolution of non-reproducing workers. The importance
of inclusive fitness is nicely documented by the dynamics of kin conflicts, which under certain circumstances govern the life in
insect societies.

Haplodiploid sex determination, i.e., the development of unfertilised eggs to males and of fertilised eggs to females, has long been
considered to be one of the driving forces in the multiple convergent evolution of sociality in the Hymenoptera. However, its role
and the importance of the resulting relatedness asymmetries are currently questioned, and other characters of aculeate Hy-
menoptera, such as the occurrence of a strong sting in females, intensive maternal brood care, and nest provisioning might have
been more decisive in the early evolution of social bees, wasps, and ants.

The oldest known ant fossils are from 100 million year old Cretaceous amber, and according to a recent phylogenetic analysis the
origin of the monophylum Formicidae may date back as far as the middle Jurassic. Ants were much less abundant during these
early periods than they are today. Their diversification and radiation is assumed to have taken speed with the advance of the an-
giosperms and respective herbivorous invertebrates that became available as prey for predatory ants, and the evolution of tropho-
biotic interactions with plant-sap feeding insects.
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Beim Betrachten des störungsfreien Verkehrs auf ei-
ner Ameisenstraße, des fließbandartigen Blatttransports
durch Blattschneiderameisen oder der sorgfältig aufei-
nander abgestimmten Brutpflege im Nest wird klar, dass
ein reibungsloses Zusammenleben so vieler Individuen
gut ausgeprägte Mechanismen der Kommunikation vor-
aussetzt. Ameisen verständigen sich durch chemische
Signale (Pheromone), die an den unterschiedlichsten
Stellen des Körpers in speziellen Drüsen hergestellt wer-

den. Manche Pheromone markieren Nest, Territorium
oder den Weg zur Futterquelle, andere dienen der Alar-
mierung der Nestgenossinnen oder sind Erkennungssig-
nal der Königin (HÖLLDOBLER & WILSON 1990).

Trotz der scheinbaren Harmonie im Staat können
einzelne Individuen unterschiedliche Interessen haben,
was die Aufteilung der Reproduktion oder die Aufzucht
von weiblichen und männlichen Geschlechtstieren be-
trifft. Dadurch kommt es zu Konflikten zwischen der
Königin und den Arbeiterinnen, zwischen Königinnen
und auch innerhalb der Arbeiterinnenschaft. Sie äu-
ßern sich gelegentlich in offener Aggression (Abb. 2),
in der Ausbildung von Dominanzhierarchien und im
Fressen von Eiern und Brut und bestimmen maßgeblich
die Struktur des Staates, der oft von gegenseitiger Kon-
trolle, Manipulation und Gegenmanipulation geprägt
ist (HEINZE et al. 1994; BOURKE & FRANKS 1995; CRO-
ZIER & PAMILO 1996; HEINZE 2004; RATNIEKS et al.
2006).

Die Rolle von Ameisen in Ökosystemen, ihre Ar-
tenvielfalt und die Mechanismen, die ihrer Arbeitstei-
lung und ihrer leistungsfähigen Kommunikation zugrun-
de liegen, werden seit langem gründlich von Wissen-
schaftlern untersucht. Genauso intensiv wird aber auch
die Entstehung ihrer Kooperation untersucht, denn hier
bestehen augenscheinliche Parallelen zwischen den
Ameisen und anderen sozialen Insekten einerseits und
andererseits den wenigen Wirbeltieren, die in koopera-
tiven Gruppen zusammenleben – inklusive des Men-
schen. Ob diese Ähnlichkeiten rein zufällig sind oder
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Abb. 1: Labornest
einer

nordamerikanischen
Leptothorax-Art mit

Arbeiterinnen,
Königin (auf dem
Bruthaufen in der

Mitte des Nests), einer
geflügelten

Jungkönigin (teilweise
von einer Arbeiterin
verdeckt) und Larven.
Natürliche Kolonien
umfassen ebenfalls

nur wenige Dutzend
Individuen.

Abb. 2: Aggressive
Interaktionen im
Ameisenstaat. Im

oberen Bild schlägt
eine dominante

Leptothorax-
Arbeiterin (links) eine

sich subordinat
duckende Arbeiterin
mit ihren Antennen,

im unteren Bild (Foto:
K. Kolmer) versuchen
zwei Pachycondyla-
Königinnen, sich
gegenseitig zu

stechen. Aggressive
Interaktionen führen
zur Ausbildung von
Hierarchien im Staat,

in denen die
ranghohen Individuen

ihre Interessen auf
Kosten der

rangniederen
Individuen

durchsetzen.
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von den gleichen, grundlegenden Mechanismen der
Evolution bedingt werden, kann nur die genaue Analy-
se der Entstehung und Aufrechterhaltung der Koopera-
tion bei Tieren beantworten. Die hierbei zentrale Frage
nach dem Ursprung von Ameisenstaaten beinhaltet
zwei Aspekte, nämlich zum einen den der evolutions-
biologischen Prozesse, die eine Zusammenarbeit zwi-
schen an sich egoistischen Individuen und die Aufgabe
ihrer Autonomie überhaupt möglich gemacht haben,
zum anderen den der tatsächlichen Vorgänge bei der
Evolution von einzeln lebenden Vorfahren zu modernen
Ameisenstaaten. Beide Aspekte sollen im Folgenden
näher untersucht werden.

Egoistische Gene
für altruistisches Verhalten

Fast ausnahmslos stimmen Biologen darin überein,
dass DARWINs Evolutionstheorie und die darauf aufbau-
enden Theorien des „Neodarwinismus“ die Entstehung
der vielfältigen Erscheinungsformen und Merkmale von
Lebewesen am besten erklären (z. B. FUTUYMA 2005,
KUTSCHERA 2006). Nach DARWIN (1859) konkurrieren
Individuen miteinander ständig um Nahrung, Wasser,
Schlafplätze und Paarungspartner, und sie müssen mit
Krankheitserregern und Räubern fertig werden. Diejeni-
gen, die in diesem „Kampf ums Dasein“ („struggle for li-
fe“, DARWIN 1859) auf Grund besonderer genetischer
Merkmale erfolgreicher sind als andere, können mehr
Nachkommen produzieren und damit auch mehr Ko-
pien ihrer Gene in die nächste Generation vererben.
Auf Dauer setzen sich somit diejenigen Gene in der
Evolution durch, die den Organismus am besten an die
Umwelt und den Konkurrenzkampf angepasst sein las-
sen. DAWKINS (1976) beschreibt dies mit seiner Meta-
pher des „egoistischen Gens“.

Für Gene, die zu aufopferndem (altruistischen) oder
gar selbstmörderischem Verhalten führen, wie etwa zum
Stich der Honigbiene oder zur Explosion der sekretge-

füllten Arbeiterinnen der tropischen Ameise Campono-
tus saundersi, scheint in DARWINs Evolutionstheorie
kein Platz zu sein. Wie sollten sich denn Gene durchset-
zen, die bewirken, dass eine Ameisenarbeiterin sich
nicht fortpflanzt, sondern für den Staat umbringt? Ob-
wohl bereits DARWIN (1859) einen möglichen Ausweg
aus diesem vermeintlichen Dilemma der Evolutionsbio-
logie skizziert hatte, wurde die Entstehung von Koope-
ration und Altruismus bei Tieren noch lange im Sinne
LORENZ’ (1963) „Selektion zumWohl der Art“ interpre-
tiert. Erst in den 60er Jahren machten WILLIAMS (1966)
und andere Evolutionsbiologen deutlich, dass diese Vor-
stellungen nicht haltbar sind und die dauerhafte Entste-
hung von Kooperation und Altruismus nicht erklären
können.

Einfacher und korrekter lassen sich solche Phänome-
ne vom Standpunkt „egoistischer Gene“ aus verstehen.
Für ein Gen in einem Organismus macht es keinen Un-
terschied, ob seine Kopien über die direkten Nachkom-
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Abb. 3: Versinnbildlichung der „inclusive fitness theory“
HAMILTONs (1964). Anstatt selbst zwei Eier zu legen und zu
erwachsenen Nachkommen heranzuziehen, hilft das linke
Individuum einer Verwandten und führt dazu, dass sie
zusätzlich zu ihren zwei Nachkommen sechs weitere
produzieren kann. Ein solches, vermeintlich altruistisches
Verhalten kann sich ausbreiten, wenn die Kosten der Hilfe (C)
kleiner sind als der mit dem Verwandtschaftsgrad r
gewichtete Nutzen (B): C < rB.

Abb. 5: Ameise im baltischen Bernstein. Foto: S. Buchhauser.

Abb. 4: Verwandtschaftsgrade, die sich aus der
Haplodiploidie der Hymenopteren ergeben. Ein
Hymenopterenweibchen ist mit seinen eigenen
Nachkommen weniger eng verwandt (r = 0.5) als
mit einer Schwester (r = 0.75).
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men des Organismus oder indirekt über die Nachkom-
men naher (Bluts)Verwandter weitergegeben werden
(HAMILTON 1964). Nehmen wir an, eine besondere Gen-
variante (Allel) an einem bestimmten Genort führe da-
zu, dass ein Individuum auf eigene Nachkommen verzich-
tet, stattdessen aber einem Verwandten bei der Brutauf-
zucht hilft und dadurch die Anzahl der Nachkommen des
Verwandten erhöht. Ein solches Allel kann sich erfolg-
reich in der Population ausbreiten, wenn in den, durch
die Hilfe entstandenen, zusätzlichen Nachkommen mehr
Kopien des Allels vorhanden sind als in den eigenen
Nachkommen des Helfers vorhanden gewesen wären. Für
die erfolgreiche Entstehung dieses vermeintlich altruisti-
schen Verhaltens muss daher die UngleichungC < r B er-
füllt sein, wobei C für die Kosten der Hilfe steht (Anzahl
der direkten Nachkommen, die nicht produziert werden),
B für den Nutzen der Hilfe (Anzahl der durch die Hilfe
vom Empfänger der Hilfe produzierten Nachkommen)
und r für die Verwandtschaft zwischen Helfer und Emp-
fänger (Abb. 3). Die Verwandtschaft ist wiederum ein
Maß für die Wahrscheinlichkeit, dass beide Individuen
von gemeinsamen Vorfahren abstammungsidentische
Kopien des Allels erhalten haben. Was auf der Ebene des
Individuums wie Altruismus aussieht, ist auf der Ebene
der Gene tatsächlich eine Möglichkeit der indirekten,
egoistischen Ausbreitung.

Es mag eingewandt werden, dass diese Theorie der
Verwandtenselektion (HAMILTON 1964) zwar tadellos
auf dem Papier funktioniert, bisher aber noch kein ein-
ziges „Gen für altruistisches Verhalten“ identifiziert
worden ist. Dies wird vermutlich auch so bleiben, denn
genauso wenig, wie es das eine Gen für Aggression, für
Intelligenz oder für den Stoffwechsel gibt, wird auch das
komplexe Verhalten von Arbeiterinnen sozialer Insek-
ten von Dutzenden oder Hunderten von Genen beein-
flusst. Die erfolgreiche Züchtung von Haustieren mit
besonderen Eigenschaften zeigt aber, dass auch komple-
xe Merkmale, die von vielen und bislang nicht einzeln
ansprechbaren Genen bestimmt werden, eine erbliche
Basis haben können und durch entsprechende Selek-
tionsdrücke verstärkt oder abgeschwächt werden. Das
Bild des „Gens für Altruismus“ ist daher ebenso eine
Metapher wie das des „egoistischen Gens“, um nur
schwer in exakte Worte zu fassende, populationsgeneti-
sche Vorgänge zu beschreiben.

Theoretisch könnte Altruismus auch zwischen Indi-
viduen entstehen, die nicht miteinander verwandt sind,
aber durch Zufall in einem Altruismus-Gen (oder Gen-
Komplex) übereinstimmen (HAMILTON 1964). DAWKINS
(1976) beschrieb dies anschaulich als „Grüner-Bart-Ef-
fekt“. Individuen mit einem besonderen Erkennungs-
merkmal, in DAWKINS’ Beispiel eben einem grünen Bart,
verzichten auf die eigene Fortpflanzung und helfen ande-

ren Grünbärtigen. Dadurch wird die Häufigkeit des Al-
lels für grüne Bärte in der Population ansteigen. Aller-
dings ist der genetische Egoismus dieses Allels mit Kos-
ten für alle anderen Gene im Genom des Helfers verbun-
den, da sie in den Nachkommen eines unverwandten
Grünbärtigen nur mit einer geringeren Wahrscheinlich-
keit in abstammungsidentischen Kopien vorliegen als in
den direkten Nachkommen des Helfers. Durch die sich
dadurch ergebenden Konflikte innerhalb des Genoms
sollten Grüne-Bart-Allele rasch wieder verschwinden.
Sind Helfer und Empfänger jedoch miteinander ver-
wandt, so liegen alle Gene des Helfers mit der gleichen
Wahrscheinlichkeit in abstammungsidentischen Kopien
im Empfänger vor und intragenomische Konflikte blei-
ben aus. Ohne eine Verwandtschaftsbeziehung zwischen
dem Helfer und dem Empfänger der Hilfe kann ein Ver-
zicht auf die eigene Reproduktion in der Evolution auf
Dauer nicht bestehen (FOSTER et al. 2006).

Es ist einleuchtend, dass Altruismus-Gene einen Or-
ganismus nicht in jeder Situation gleichermaßen beein-
flussen dürfen, denn sonst würden alle Verwandten ver-
suchen, sich gegenseitig zu helfen und niemand würde
sich mehr fortpflanzen. Vielmehr muss sich der gleiche
Genotyp unter unterschiedlichen Umweltbedingungen
zum Helfer oder zum Empfänger der Hilfe entwickeln
können. Die Kastendifferenzierung bei sozialen Insekten
ist tatsächlich eines der besten Beispiele für eine solche
„phänotypische Plastizität“ (WEST-EBERHARD 2003): be-
fruchtete Eier, die sich zu Königinnen oder Arbeiterin-
nen entwickeln, unterscheiden sich meist nicht in ihrer
genetischen Ausstattung, sondern nur darin, welche Ge-
ne zu welchem Zeitpunkt angeschaltet sind und welche
nicht. Untersuchungen an Larven von Honigbienen,
Hummeln und Termiten zeigen, dass in der sensitiven
Phase der Kastendetermination unter anderem regulato-
rische Gene und Gene für Stoffwechselenzyme unter-
schiedlich stark aktiv sind (EVANS & WHEELER 2000;
SCHARF et al. 2003; PEREBOOM et al. 2005). Ob eine
weibliche Larve zur Jungkönigin oder zur Arbeiterin he-
ranwächst, wird durch Umwelteinflüsse, wie Temperatur
und Nahrungsverfügbarkeit, und durch das Vorhanden-
sein ein Königin bestimmt. Bei den meisten Arten ent-
stehen Jungköniginnen erst dann, wenn der Staat eine
bestimmte Größe erreicht hat und es ausreichend Arbei-
terinnen gibt, um die Brut der Königin zu versorgen.

Haplodiploidie und
Verwandtenselektion

Der Verwandtschaftsgrad r ist einer der drei Fakto-
ren in HAMILTONs Ungleichung C < rB, die die Evoluti-
on von Kooperation und altruistischem Verhalten be-
schreibt. Hilfe kann sich bei einem entsprechend güns-
tigen Kosten-Nutzen-Verhältnis auch bei niedriger Ver-
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wandtschaft auszahlen. Falls ein Weibchen keinen Paa-
rungspartner oder keine Nistmöglichkeit findet und
kein enger Verwandter in seiner Nähe ist, so kann es
Kopien der eigenen Gene immer noch besser dadurch
indirekt verbreiten, dass es einer Cousine bei der Burt-
aufzucht hilft, als wenn es gar nichts tut. Ein hoher Ver-
wandtschaftsgrad erleichtert aber die Entstehung von
Altruismus.

Bei den meisten staatenbildenden Insekten, nämlich
den sozialen Hymenopteren (Bienen, Wespen und
Ameisen) liegen besonders enge Verwandtschaftsver-
hältnisse zwischen Schwestern vor. Dies ist auf die ha-
plodiploide Geschlechtsbestimmung zurückzuführen:
Männchen entstehen aus unbefruchteten Eiern, sind ha-
ploid und vererben ihren einen Chromosomensatz kom-
plett an ihre Töchter. Weibchen entstehen aus befruch-
teten Eiern, sind diploid und geben nur die Hälfte ihrer
Gene an ihre Nachkommen weiter. Schwestern stimmen
daher in 50 % ihrer von der Mutter geerbten Gene und
in 100 % der väterlichen Gene überein (Abb. 4). Im
Mittel ergibt sich somit eine Übereinstimmung von
75 %, d. h. ein Verwandtschaftsgrad r von 0.75. Im Ge-
gensatz dazu beträgt der Verwandtschaftsgrad von Ge-
schwistern beim Menschen und anderen Tieren, bei de-
nen sowohl Männchen wie Weibchen diploid sind, nur
0.5.

Die speziellen Verwandtschaftsverhältnisse bei Hy-
menopteren und die sich darüber hinaus aus der Haplo-
diploidie ergebenden Phänomene, wie etwa, dass Männ-
chen keine Söhne und keine Väter haben, spielen in
Überlegungen zu Konflikten in Insektenstaaten eine
wichtige Rolle. Welche Bedeutung der Haplodiploidie
in der Evolution und Aufrechterhaltung und Strukturie-
rung von Insektenstaaten zukommt, ist aber nicht ein-
deutig geklärt (REEVE 1993; JAFFE 2001; KORB & HEIN-
ZE 2004). Wegen der Haplodiploidie ist ein
Hymenopterenweibchen mit seinen eigenen Nachkom-
men zu r = 0.5 verwandt, also weniger eng als mit seinen
Schwestern (r = 0.75; Abb. 4). Scheinbar kann es daher
Kopien seiner Gene besser dadurch verbreiten, dass es
als Arbeiterin auf die eigenen Nachkommen verzichtet
und seiner Mutter, der Königin, bei der Aufzucht zusätz-
licher, fortpflanzungsfähiger Schwestern (Jungkönigin-
nen) hilft. Hierin wird gelegentlich die Ursache dafür
gesehen, dass Sozialverhalten bei Haplodiploiden mehr
als zehnmal unabhängig voneinander entstanden ist, bei
Tieren mit anderen Mechanismen der Geschlechtsbe-
stimmung – darunter Termiten und Nacktmullen – aber
nur fünf- oder sechsmal. Leider ist diese nahe liegende
Erklärung in mehrfacher Hinsicht zu oberflächlich. Zum
einen sind die dargestellten Verwandtschafts-
verhältnisse nur für Staaten mit einer einzigen Königin
(Monogynie), die sich nur mit einem Männchen ge-

paart hat (Monandrie), gültig. Vor allem bei Ameisen
kommen aber sehr häufig Staaten mit vielen Königin-
nen vor (Polygynie), und bei einigen sozialen Insekten,
beispielsweise Honigbienen, Blattschneider- und Wan-
derameisen, paaren sich die Königinnen mit mehreren
Männchen (Polyandrie). Zum anderen haben wir die
Rechnung ohne die männlichen Tiere aufgestellt. Mit
ihren Brüdern sind Hymenopterenweibchen nur zu 0.25
verwandt, und wenn die Königin gleich viele Söhne wie
Töchter produziert, mittelt sich die Verwandtschaft zwi-
schen Arbeiterinnen und ihren Geschwistern zu 0.5.
Der vermeintliche Vorteil aus der Haplodiploidie geht
dadurch verloren.

Der erste Einwand kann teilweise dadurch entkräf-
tet werden, dass Polygynie und Polyandrie vielleicht ab-
geleitete Merkmale sind, die erst sekundär und lange
nach der eigentlichen Staatenbildung entstanden sind.
Haben Arbeiterinnen im Lauf der Evolution monogyner
und monandrischer Staaten erst einmal die Fähigkeit,
sich zu paaren und befruchtete Eier zu legen, verloren,
dann können sie ihre Fitness auch dann nur noch durch
die Aufzucht der weiblichen Nachkommen der Königin
erhöhen, wenn sich diese mehrfach verpaart haben soll-
te. Polygynie und Polyandrie sind tatsächlich mehrfach
unter besonderen Lebensbedingungen aus Monogynie
und Monandrie entstanden, während eine Rückkehr zu
den ursprünglichen Verhältnissen eher selten vor-
kommt (HEINZE & FOITZIK, Manuskript). Polygynie
scheint begünstigt zu sein, wenn die Überlebenswahr-
scheinlichkeit von Jungköniginnen bei der solitären
Koloniegründung gering ist. In Gegenden mit langen,
kalten Wintern, wie beispielsweise in Nordskandina-
vien oder Ostsibirien, sind die meisten Ameisenarten
polygyn, und neue Kolonien entstehen durch Abspal-
tung von Königinnen und Arbeiterinnen aus etablier-
ten Kolonien (HEINZE 1993).

Arbeiterinnen könnten die niedrige Verwandtschaft
zu den Brüdern prinzipiell ausgleichen, indem sie unbe-
fruchtete Eier zu eigenen Söhne heranziehen. Bei den
meisten Bienen, Wespen und Ameisen können sich Ar-
beiterinnen zwar nicht paaren und daher auch keine
Töchter aus befruchteten Eiern produzieren, sie haben
aber Ovarien und können aus unbefruchteten Eier Söh-
ne aufziehen. Dennoch durchbrechen Arbeiterinnen
nur bei wenigen Arten das reproduktive Monopol der
Königin (HAMMOND & KELLER 2004; HEINZE 2004).
Hier gilt erneut, dass die heutige Situation vielleicht
nicht die Verhältnisse bei der Entstehung von Insekten-
staaten widerspiegelt. Damit die aus der Haplodiploidie
resultierenden asymmetrischen Verwandtschaftsver-
hältnisse die Evolution der Staatenbildung fördern
konnten, müssten einzelne, vielleicht ungepaart geblie-
bene Weibchen vorzugsweise männliche Nachkommen,
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Weibchen, deren erste Töchter ihnen als Arbeiterinnen
halfen, aber weibliche Nachkommen produziert haben.

In den Diskussionen darüber, welche Kräfte die Evo-
lution der Staatenbildung bei Hymenopteren vorange-
trieben haben, sind in den letzten Jahren verstärkt öko-
logische Faktoren an die Stelle der Haplodiploidie ge-
treten, Faktoren, die letztlich das Verhältnis von Kosten
und Nutzen in HAMILTONs Ungleichung bestimmen.
Insbesondere sind hier das Vorhandensein eines stabilen
Nests für die Brut und die Vorteile, die sich aus der Ar-
beitsteilung zwischen einem Individuum, das im siche-
ren Nest die Brut bewacht, und einem anderen, das
Nahrung herbeischafft, zu nennen. Die Betonung von
Kosten und Nutzen der Hilfe unabhängig von der Höhe
des Verwandtschaftsgrads erleichtert es, die Entstehung
von Tierstaaten auch bei Organismen zu erklären, die
nicht haplodiploid sind. Hierzu gehören die Termiten,
die immerhin die älteste und neben den Ameisen er-
folgreichste Gruppe sozialer Insekten sind. Frühe Versu-
che, bei Termiten aufgrund von Inzuchtzyklen oder ge-
netischen Besonderheiten der Geschlechtschromoso-
men Verwandtschaftsasymmetrien wie bei den haplo-
diploiden Bienen, Wespen und Ameisen nachzuweisen,
durch die Geschwister untereinander enger verwandt
gewesen wären als Eltern mit den Nachkommen, schlu-
gen letztlich fehl (CROZIER & LUYKX 1985). Die Vorfah-
ren der Termiten lebten vermutlich in Familien-
verbänden in verrottenden Holzstücken, die ihnen
gleichzeitig als Nest und Nahrung dienten. Unter die-
sen Bedingungen war es günstiger, im sicheren Nest zu
verbleiben und Verwandten bei der Aufzucht der Nach-
kommen zu helfen, als auszuwandern und sich ein eige-
nes Nest und einen Paarungspartner zu suchen.

Auch bei solitär lebenden Wespen und Bienen sind
stabile Nester und Brutpflege weit verbreitet. Hinzu
kommt, dass Weibchen über einen Wehrstachel verfü-
gen, mit dem sie ihre Brut verteidigen können. Solitäre
Hymenopteren verfügen damit in Ökologie und Verhal-
ten über einige Voraussetzungen, die den Übergang zur
Staatenbildung erleichtert haben könnten. Vorteile aus
der Haplodiploidie, die sich für die Helfer aus der oben
geschilderten Konzentration mancher Weibchen auf die
Produktion von Töchtern ergaben, könnten die Evolu-
tion von Insektenstaaten zusätzlich beschleunigt haben.

Von solitär zu sozial

War die Frage nach den Mechanismen, die zur Ko-
operation zwischen Individuen und zur Entstehung von
Insektenstaaten führten, schon nicht leicht zu beantwor-
ten, so muss auch die Antwort auf die Frage nach den
tatsächlichen Übergängen zwischen einzeln lebenden
und sozialen Tierarten und die Herkunft der Ameisen

vorläufig bleiben. Neue Fossilfunde und genetische Da-
ten verlegen den Ursprung von Ameisen immer weiter
in die Vergangenheit zurück. Insekten aus über 90 Mil-
lionen Jahre altem Bernstein, u. a. aus Frankreich, Nord-
amerika und Ostsibirien, belegen, dass bereits in der
Kreidezeit mehrere Familien von Ameisen vorkamen.
Vermutlich lebten sie bereits genauso in Staaten wie die
heutigen Ameisen. Als Ur-Ameise galt lange die bereits
vor 40 Jahren in New Jersey entdeckte Sphecomyrma
freyi. Sie ist durch das Vorhandensein einer Metathora-
kaldrüse eindeutig als Ameise charakterisiert, zeigt aber
gleichzeitig Merkmale, die an solitäre Wespen erinnern,
und steht damit an der Basis der Evolution und Radiati-
on der Ameisen. In den letzten Jahren sind weitere Fos-
silfunde hinzugekommen, und derzeit gelten Gerontofor-
mica cretacica aus dem französischen Departement Cha-
rente-Maritime und verschiedene Taxa aus Myanmar
mit rund 100 Millionen Jahren als älteste bekannte
Ameisen (NEL et al. 2004; ENGEL & GRIMALDI 2005).
Die vergleichsweise große morphologische Vielfalt der
Funde aus der Kreidezeit lässt darauf schließen, dass
Ameisen bereits sehr viel früher entstanden sind. Dies
wird durch phylogenetische Analysen auf der Basis von
Gensequenzen rezenter Ameisen bestätigt. Unter An-
nahme einer gleichmäßig laufenden molekularen Uhr
lässt sich für das Monophylum Formicidae ein Alter von
rund 140 – 170 Millionen Jahren berechnen, d. h. die
Ursprünge der Ameisen lagen im mittleren Jura (MO-
REAU et al. 2006). Von welchen wespenartigen Vorfah-
ren Ameisen damals entstanden sind und welche der
verschiedenen Vespoidea heute ihre nächsten rezenten
Verwandten darstellen, ist immer noch unklar (RON-
QUIST et al. 1999). Die bereits in der Kreidezeit ausge-
storbenen Armaniidae gelten als Bindeglied zwischen
Ameisen und anderen Hymenopteren, ihre Lebensweise
ist jedoch weitgehend unbekannt (GRIMALDI & AGOSTI
2000).

Fossilien von Ameisen machen nur weniger als ein
Tausendstel der Insekten im Bernstein der Kreidezeit
aus. Dies bedeutet, dass Ameisen in diesem Erdzeitalter
wohl bei weitem noch nicht die gleiche ökologische Be-
deutung hatten wie heute. Die größere Diversifizierung
von Ameisen begann erst vor rund 50 bis 60 Millionen
Jahren mit der Radiation räuberischer Ameisen. Rezen-
te Vertreter der Unterfamilie Ponerinae zeigen auch
heute noch relativ ursprüngliche Merkmale: sie leben
meist in kleinen Kolonien, die oft durch deutliche Inte-
ressenskonflikte zwischen Individuen gekennzeichnet
sind (HEINZE et al. 1994), und die morphologischen Un-
terschiede zwischen Königinnen und Arbeiterinnen
sind recht gering. Beispielsweise verfügen die Arbeite-
rinnen zahlreicher Arten über ein Receptaculum semi-
nis, können sich paaren und befruchtete Eier legen. Bei
einigen Arten wurden Königinnen im Lauf der Evoluti-
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on sogar komplett durch begattete Arbeiterinnen ersetzt
(PEETERS 1991). Die Lebensweise einiger als ursprüng-
lich angesehener Ameisen zeigt eine Reihe von
Ähnlichkeiten zu der ursprünglicher Termiten, so dass
es daraus vielleicht möglich ist, die Anfänge der Staa-
tenbildung bei beiden Gruppen zu rekonstruieren, auch
wenn es bei ihnen im Gegensatz zu Bienen und Wespen
keine Übergänge zwischen solitärer Lebensweise und
Staatenbildung gibt. THORNE & TRANIELLO (2003) he-
ben hier unter anderem die weite Verbreitung aggressi-
ver Interaktionen im Nest, beispielsweise in Form von
Dominanzhierarchien und Eifraß, und die einfache Ar-
beitsteilung hervor. Aggressionen und eingeschränkter
Kastendimorphismus sind allerdings ebenfalls Kennzei-
chen einiger Arten der als „modern“ angesehenen Un-
terfamilie Myrmicinae und könnten daher eher Anpas-
sungen an kleine Koloniegrößen als Relikte einer ur-
sprünglichen Lebensweise sein.

Bereits im rund 45 Millionen Jahre alten baltischen
Bernstein (Abb. 5) gehören Ameisen der „modernen“
Unterfamilien Formicinae, Myrmicinae und Dolicho-
derinae zu den am häufigsten auftretenden Insekten.
Die anfänglich langsame Radiation der Ameisen wurde
im mittleren Tertiär wohl dadurch beschleunigt, dass
Ameisen sich durch Symbiosen mit Blattläusen und an-
deren Pflanzensaftsaugern zusätzliche Nahrungsquellen
erschlossen (GRIMALDI & AGOSTI 2000; WILSON &
HÖLLDOBLER 2005). Das Zusammenleben mit Säftesau-
gern geht heute soweit, dass Königinnen einiger Acropy-
ga-Arten beim Hochzeitsflug eine Wurzellaus zwischen
den Mandibeln halten, die den Grundstock für die spä-
tere „Läuseherde“ der Kolonie stellt (BUSCHINGER et al.
1987), und dass südostasiatische Dolichoderus mit ihren
Blattläusen von Pflanze zu Pflanze ziehen (MASCHWITZ
& HÄNEL 1985). Funde im dominikanischen Bernstein
belegen, dass Ameisen bereits vor 15 bis 20 Millionen
Jahren eng mit Läusen zusammenlebten (JOHNSON et al.
2000). Mit der Entstehung dieser Symbiose verbunden
war vermutlich die Evolution der Fähigkeit, Exkrete
von Blattläusen und andere flüssige Nahrung im Kropf
zu transportieren, bei Bedarf hervorzuwürgen und an
Nestgenossinnen zu verfüttern. Bei den meist räuberi-
schen Ponerinen kommt eine solche „Trophallaxis“
nicht vor. Besonders artenreich sind Ameisen der Gat-
tungen Camponotus, zu denen die mitteleuropäischen
Rossameisen C. ligniperda und C. herculeanus gehören,
und Pheidole, die im Mittelmeerraum zwar nur durch P.
pallidula vertreten ist, alleine in Amerika aber über 600
Arten umfasst (WILSON 2003).

In jüngster Zeit hat die Erfolgsgeschichte der Amei-
sen eine neue Wendung erfahren. Durch menschliche
Aktivitäten, wie den weltweiten Handel mit Früchten
oder Zierpflanzen, wurden viele Tier- und Pflanzenarten

über biogeografische Barrieren hinweg verschleppt (KE-
GEL 1999). Darunter sind auch zahlreiche Ameisenar-
ten. Mit der versehentlichen Einschleppung verbunden
ist eine Reduktion der genetischen Variabilität, was of-
fensichtlich dazu führt, dass der Nestgeruch, d. h. die
Koloniespezifität der kutikularen Kohlenwasserstoffe,
verloren geht. Invasive Ameisenarten haben daher
meist keine voneinander abgegrenzten Einzelkolonien,
die miteinander konkurrieren und sich gegenseitig in
Schach halten. Vielmehr bilden alle Nester einer Popu-
lation eine außergewöhnlich große und dichte „Super-
kolonie“ (TSUTSUI et al. 2000). In weiten Bereichen des
westlichen Mittelmeerraums und Kaliforniens ist die ur-
sprünglich aus Südamerika stammende Argentinische
Ameise Linepithema humile mittlerweile die mit Abstand
häufigste Ameisenart, was auf Grund ihres Beutespek-
trums weit reichende Konsequenzen für die Arthropo-
denfauna und wegen ihres anderen Verhaltens bei der
Ausbreitung von Pflanzensamen sogar für die Flora hat
(NESS & BRONSTEIN 2004). Mit zunehmendem Touris-
mus und dem seit kurzem zu beobachtenden Handel mit
exotischen Ameisenkolonien als Haustier wird die glo-
bale Homogenisierung der Ameisenfauna weiter zuneh-
men (BUSCHINGER 2004). Die sich daraus für die Struk-
tur und Stabilität natürlicher Ökosysteme ergebenden
Gefahren lassen sich nicht abschätzen.

Zusammenfassung

Ameisen (Formicidae) gehören zu den erfolgreich-
sten Landtieren. Sie kommen nahezu weltweit vor und
spielen in fast allen terrestrischen Ökosystemen, von
tropischen Regenwäldern bis hin zum Übergang zwis-
chen Taiga und Tundra, eine dominante Rolle. Ihr evo-
lutionärer Erfolg ist durch ihre Sozialität begründet:
Alle Ameisen leben in Staaten mit einer scheinbar per-
fekten Arbeitsteilung zwischen reproduktiven Königin-
nen und nicht-reproduktiven Arbeiterinnen. Ziel dieses
Aufsatzes ist es, einen kurzen Überblick über zwei As-
pekte der Evolution der Ameisen zu geben: zum einen
die evolutionären Mechanismen, die zur Entstehung
von Kooperation und vermeintlich altruistischen Ver-
haltensweisen geführt haben, zum anderen die Ur-
sachen der Diversifizierung von Ameisen während der
letzten 100 Millionen Jahren.
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