Tragedienste gegen Nahrung:
Ameisen als Frucht- und Samenverbreiter
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Abstract: Exchange transport service against nourishment: Ant dispersal of fruits and seeds. — Seed dispersal is an important stage
in the life history of plants. Many cases of seed dispersal are mutualisms between plants and animals involving one mobile and
one sedentary partner. The animals disperse seeds or fruits and in exchange obtain a reward. Mutualistic seed dispersal common-
ly involves vertebrate animals, such as mammals, birds, or even fish. Rarer is seed dispersal mediated by invertebrates. Among in-
vertebrates, ants are the major group that disperses seeds and fruits of plants. Most cases of ant dispersal involve diaspores (= the
dispersed unit) with a lipid rich appendage, the elaiosome, which induces diaspore removal by ants. Typically, the intact diaspore
is taken and carried to their nests, where the elaiosome is removed and eaten. Myrmecochory is known from more than 80 plant
families involving over 3000 species worldwide. This chapter will focus on the geographic distribution of the myrmecochorous
syndrome, the characteristics of myrmecochorous seeds and fruits and the convergent evolution of the elaiosome, the dispersal
distance, the chemistry of the elaiosome and its importance as food source for ant populations and demography, the phenology of

temperate myrmecochorous plants and their synchronisation with ant activity, and the effect of ant-dispersal on plant species

composition.
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Einleitung

Die Ausbreitung von Friichten und Samen (auch
,»Verbreitungseinheiten oder ,Diasporen* genannt) ist
eine kritische Phase im Lebenszyklus einer Pflanze,
kommt es doch darauf an, eine geeignete Stelle fiir die
erfolgreiche Keimung und Etablierung der néichsten Ge-
neration zu finden, damit der Fortbestand der Populati-
on gesichert ist. Oft basiert die Frucht und Samenver-
breitung auf einer Tier-Pflanze Interaktion, mit Tieren
als mobiler Tragepartner. Verglichen mit Wirbeltieren
wie Vogeln und verschiedensten Siugetieren (Fleder-
miuse, Affen, etc.), spielen Insekten eine duberst gerin-
ge Rolle bei der Ausbreitung. Mit einer Ausnahme: den
Ameisen. In manchen Gegenden gehéren Ameisen mit
zu den wichtigsten Frucht- und Samenverbreitern in
terrestrischen Okosystemen (Abb. 1). Rutger Sernan-
der, ein schwedischer Naturforscher, erkannte als erster
die Bedeutung der Diasporenausbreitung durch Amei-
sen. Seine 1906 erschienene Monographie der ameisen-
verbreiteten Friichte und Samen Mitteleuropas und des
Mediterranraums gehort noch immer zu den umfang-
reichsten Arbeiten fiir diese Region.

Auf SERNANDER (1906) gehen auch die beiden Ter-
mini ,Myrmekochorie” und ,Elaiosom” zuriick. Laut
Definition sind alle Friichte und Samen (Diasporen),
die aufgrund von speziellen Adaptationen von Amei-

sen vertragen werden ,myrmekochor (wboung =
Ameise, ywewv = sich verbreiten). Diese speziellen
Adaptationen sind in den meisten Fillen verschieden-
gestaltige zumeist fetthaltige Anhingsel oder ,Elaioso-
men“ (ehawov = Fett, cwpd = Korperchen) (Abb. 2),
in einigen Fillen ist auch nur eine Zellschicht mit fett-
haltigen Zellen vorhanden (z.B. Puschkinia, Ornithoga-
lum, sieche BRESINSKY 1963). Die Ameisen transportie-
ren die Diasporen in ihr Nest, wo das nihrstoffreiche
Anhingsel verzehrt wird. Danach werden sie einige
Zeit im Nest in Abfallkammern deponiert oder sofort
auBerhalb des Nestes auf Abfallhalden abgelegt. Die
Attraktivitit des Elaiosoms wurde bereits von SERNAN-
DER (1906) experimentell eindrucksvoll nachgewiesen.

Zur Myrmekochorie nicht dazugerechnet wird die
Verschleppung von Friichten und Samen durch kérner-
fressende Ameisen (granivore Ernteameisen oder ,har-
vester ants”), die vor allem in Wiisten- und Trockenge-
bieten Nord-Amerikas, Australiens und Afrikas vorkom-
men und dort dominante Faunenelemente sind (HOLL-
DOBLER & WILSON 1990). Ernteameisen der Gattung
Messor sind auch in den siidlichen und 6stlichen Lin-
dern Europas nicht selten und erreichen im Osten Oster-
reichs den Rand ihres Verbreitungsgebietes. Kornerfres-
sende Ameisen sammeln auch Diasporen ohne spezielle
Adaptationen. Da bei der Mehrzahl der gesammelten
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Abb. 1: Formica rufa
mit Frichten des
Borretsch (Borago
officinalis) (A), und
Myrmica rubra mit
einem Lerchensporn-
Samen (Corydalis
cava) (B).

Diasporen der Embryo zerlegt und an die Larven verfiit-
tert wird (TEVIS 1958, DAVIDSON 1982), sind die meisten
der von den Ernteameisen vertragenen Diasporen fiir den

Weiterbestand der Pflanzenpopulation verloren. Nur ein
kleiner Teil der Samenbeute geht auf dem Weg ins Nest
versehentlich verloren (DETRAIN & Tasse 2000), oder
wird unversehrt auf die Abfallhalden des Nests gebracht,
und kann abseits der Mutterpflanze keimen (ARONNE &
WiLcock 1994, WOLFF & DEBUSSCHE 1999)

Im folgenden Text werden die Charakteristika myr-
mekochorer Diasporen, die durchschnittlichen Verbrei-
tungsdistanzen, die Bedeutung der Elaiosomen als Nah-
rung fiir die Ameisen sowie die wichtigsten Adaptatio-
nen seitens der Pflanzen beschrieben, um diese Varian-
te der Ameisen-Pflanzen Interaktion etwas niher zu
bringen.

Geographische Verbreitung der
Myrmekochorie

Frucht- und Samenverbreitung durch Ameisen ist
weltweit zu finden, vor allem aber in den Trockengebie-
ten Australiens (BERG 1975), im siidafrikanischen Fyn-
bos (BOND et al. 1991), im Mediterranraum (BAIGES et
al. 1991), in den laubabwerfenden Wildern der gemi-
Bigten Zonen Europas und Nordamerikas (SERNANDER
1906, BEATTIE & CULVER 1981) und, wenngleich selten,
in siidamerikanischen Tropenwildern (HORvITZ &
BEATTIE 1980). Ungefihr 3000 Pflanzenarten weltweit

Tabelle 1. Anzahl der bekannten myrmekochoren Pflanzenarten weltweit und
ihre Verteilung in Pflanzenfamilien und -gattungen.

Region

Arten Familien Gattungen Quelle

Australien ca. 1500 24 87 BerG 1975,

SERVIGNE 2008

Stdafrika (Fynbos) ca. 1300 78 29 MiLEwsKI & BonD
1982, SERVIGNE
2008

Mitteleuropa gesamt  ca. 156 29 48 SERNANDER 1906,
SERVIGNE 2008

Osterreich ca. 89 22 42 KRruckL 2001

108

aus mehr als 80 verschiedenen Pflanzenfamilien sind
ameisenverbreitet (BEATTIE & HUGHES 2002). In Oster-
reich hat KROCKL (2001) 89 myrmekochore Arten aus
42 Gattungen und 22 Familien gefunden (Tabelle 1), et-
wa ebenso viele sind aus Japan bekannt (NAKANISHI
1994). Wesentlich mehr ameisenverbreitete Pflanzenar-
ten kommen in Australien (ca. 1500 Spezies, BERG
1975) oder im Kapgebiet Siidafrikas (ca. 1300 Spezies,
MiLEWsKI & BOND 1982) vor. Der Anteil myrmekocho-
rer Pflanzenarten in manchen Okosystemen ist beacht-
lich. Nach SERNANDER (1906) sind ungefihr 40% der
Pflanzen der Krautschicht in temperaten Wildern myr-
mekochor (Abb. 3), in australischen Sklerophyllwiil-
dern und dem Busch sind es sogar 30-50% der gesamten
Flora (WEsTOBY & RICE 1981).

Charakteristika
myrmekochorer Diasporen

Fast alle myrmekochoren Friichte und Samen besit-
zen ein Elaiosom, einen fleischigen und nihrstoffrei-
chen Auswuchs. Elaiosomen kénnen bei Samen, Friich-
ten oder Teilfriichten (z.B. bei Boraginaceae wie Pulmo-
naria und Symphytum) vorkommen und verschiedenste
morphologische Herkiinfte haben (siehe Tabelle 2,
Abb. 4). Sie konnen von unterschiedlichen Teilen des
Samens, der Frucht oder sogar von Bliitengewebe gebil-
det werden (BRESINSKY 1963, BOESEWINKEL & BOUMAN
1984). Das Elaiosom ist in verschiedensten Pflanzenta-
xa mehrmals unabhiingig voneinander entstanden und
ist daher ein gutes Beispiel fiir die konvergente Evoluti-
on einer funktionell wichtigen Struktur (BEATTIE 1985,
DUNN et al. 2007). AuBerdem besitzen die meisten myr-
mekochoren Diasporen eine mechanisch sehr wider-
standsfihige Testa (RODGERSON 1998) oder sonstige
verholzte Strukturen (MAYER & Svoma 1996, KRUCKL
2001), um den Samen selbst vor dem Gefressenwerden
zu schiitzen.

Hinsichtlich ihrer GroBe unterliegen myrmekocho-
re Diasporen einem Selektionsdruck. Ameisen kénnen



Abb. 2: Samen des (A, B) Schollkrauts (Chelidonium majus) und des (C, D) Hohlen Lerchensporns (Corydalis cava). Die weiBen Anhangsel
an den schwarz glanzenden Samen sind die Elaiosomen. Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen (B, D) zeigen die Samen mit ihren

Anhéangseln im Detail. Fotos A und C: A. Weber.

aufgrund ihrer Korpergrofe keine zu groBen Diasporen
(>100mg) vertragen, sind sie jedoch zu klein (<0,1 mg),
werden sie nicht mehr als potentielle Futterquelle er-
kannt und ignoriert (DAVIDSON 1978, RETANA & CER-
DA 1994, KAspaRl 1996, DETRAIN & PASTEELS 2000,
WILLOTT et al. 2000, GARRIDO et al. 2002, HEREDIA &
DETRAIN 2005). AuBer der GroBe und dem Gewicht
scheint auch das Verhiltnis Elaiosom/Diasporengewicht
eine Rolle fiir die Attraktivitit zu spielen, wenn auch
die Ergebnisse diesbeziiglicher Untersuchungen wider-
spriichlich sind. Manche Autoren stellten fest, dass die
Vertrageeffizienz der myrmekochoren Friichte und Sa-
men positiv mit der GroBe des Elaiosoms korreliert
(GUNTHER & LaNza 1989, OOSTERMEJER 1989,
HUGHES & WESTOBY 1992, MARK & OLESEN 1996, BAs
et al. 2007, SERVIGNE & DETRAIN 2008), andere Arbei-
ten zeigten jedoch, dass die Ausbreitungsraten entweder
ausschliesslich von der Samengrofe (GOrRB & GORB
1995, GORB & GORB 2000) oder der Elaiosomengrofe
(OOSTERMEIJER 1989, MARK & OLESEN 1996) abhiingen.
Allerdings haben nur wenige myrmekochore Diasporen
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Abb. 3: (A) Massenblite des Schneegléckchens (Galanthus nivalis) im Auwald.
(B) Der Hohle Lerchensporn (Corydalis cava), der im Frihling in lichten
Laubwaldern dichte hellblau-rosa Teppiche bildet (Fotos: A. Weber).
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Abb. 4: Morphologie
verschiedener
Elaiosomen. (A)
Polygala
chamaebuxus,
Auswuchs des
Exostoms; (B)
Helleborus niger, (C)
Corydalis cava,
Auswuchs der Raphe;
(D) Luzula luzulina,
Auswuchs der
Chalaza; (E) Knautia
arvensis, Auswuchs
des Epicalyx; (F) Carex
digitata, Auswuchs
der Basis des Utriculus.
MaBstab: 1mm, el =
Elaiosom, h = Hilum,
rb = Leitblndel
(raphal bundle).
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grofe Elaiosomen. Obwohl gréfere Elaiosomen einen

groBeren Nahrungsgewinn pro Sammelaktivitit bedeu-
ten (relativ zum Energieverlust durch den Weg und die
vermehrte Trageaktivitiit), bevorzugen Ameisen Dia-
sporen, die kompatibel sind mit ihrer optimalen Mandi-
belspannweite (GORB & GORB 1995). Daher bevorzu-
gen verschieden groRe Ameisenarten auch verschiedene
Frucht- und SamengroBen (GORB & GORB 1999a). In
Mitteleuropa betriigt das Elaiosom zwischen 4-10% des
Diasporengewichts (MAYER et al. 2005). Dieses Verhiilt-
nis scheint eine angemessene Energieinvestition fiir bei-
de Partner darzustellen und fiir die Pflanzen den Ver-
breitungserfolg zu sichern.

Wie weit verschleppen Ameisen
myrmekochore Diasporen?
Die GroBe der tragenden Ameisen beeinflusst nicht

nur die Wahl der Diaspore, sondern auch die Verbrei-
tungsdistanz. Kleine Ameisen scheinen das Elaiosom in

situ zu fressen, withrend grofere Ameisen die komplette
Diaspore in ihr Nest eintragen (PUDLO et al. 1980,
AULD 1986, Passos & OLIVEIRA 2002). GroBe und klei-
ne Diasporen wurden in den Nestern von grolen Amei-
sen wie Formica polyctena gefunden, wihrend in Nestern
der kleineren Lasius fuliginosus ausschliesslich kleine
Diasporen (z.B. Ballota nigra und Chelidonium majus) ge-
funden wurden (GORB & GORB 2003). Auf dem Weg
ins Nest werden die groflen Diasporen von kleineren
Ameisen oft versehentlich fallengelassen, von groBeren
hingegen nicht. Auch hinsichtlich Kérpergrofie der
Ameisen und DiasporengroBe gibt es Korrelationen. Bei
Feldexperimenten mit der relativ groBen Art Formica
polyctena fanden GORB & GORB (1999a), dass 8-10%
der groBeren Samen fallengelassen wurden (z.B. Asarum
europaeum) und 20-100% der kleinen Samen (z.B. Che-
lidonium majus). Sie korrelieren dieses Phinomen mit
der Kopfbreite der verbreitenden Ameisenart und
schlieBen daraus, dass Ameisen bevorzugt Diasporen
verbreiten, die fiir ihre Mandibelweite optimal ist.



Eine Metaanalyse mit 23 Ameisengattungen, 24
myrmekochoren Pflanzenarten und 24 Habitaten auf 6
Kontinenten zeigte, dass es einen klaren Zusammen-
hang zwischen Korpergrofle und Verbreitungsdistanz
gibt (NESS et al. 2004). Generell nimmt die Verbrei-
tungsdistanz der myrmekochoren Friichte und Samen
mit zunehmender Ameisengrofe hiufig zu (GOMEZ &
ESPADALER 1998a, AULD & DENHAM 1999, PUDLO et al.
1980, NEss et al. 2004, PFEIFFER et al. 2004). Die Dis-
tanzen, von denen ausgegangen werden kann, sind je-
doch vergleichsweise gering. Die Unterfamilien Formi-
cinae and Dolichoderinae verbreiten die myrmekocho-
ren Diasporen iiber groBere Distanzen (0.02-77 m) als
Myrmicinae und Ponerinae (0.01 - <21 m) (GOMEZ &
ESPADALER 1998b). Die mittlere globale Verbreitungs-
distanz aufgrund von Literaturdaten betrigt 0.96m, der
Rekord waren bisher 180m in Trockengebieten Austra-
liens fiir Iridomyrmex sp. und Acacia ligulata Samen
(WHITNEY 2002). Solche Strecken sind fiir myrmeko-
chore Diasporen jedoch eher die Ausnahme. 89% der
beobachteten Verbreitungsdistanzen weltweit bewegen
sich zwischen 0-2m (GOMEz & ESPADALER 1998b).

Welche Ameisen sind an der
Ausbreitung beteiligt?

Frucht- und samenverbreitende Ameisen kommen
ebenfalls weltweit vor und nach derzeitigem Stand der
Kenntnisse sind mehr als 47 Gattungen und 200 Arten
involviert (BEATTIE 1983, GOMEzZ & ESPADALER 1997).
Im temperaten Mitteleuropa sind es hauptsichlich Ar-
ten der Gattung Lasius (z.B. L. fuliginosus, L. niger),
Myrmica (z.B. M. rubra), Tetramorium (z.B. T. caespitum)
und Formica (z.B. F. fusca, F. exsecta, F. polyctena), die
Diasporen wegtragen (SERNANDER 1906, BEATTIE 1983,
GorB & GORB 2003). Im Mediterranraum sind es
Aphaenogaster- und Camponotus-Arten (BOULAY et al.
2007a), in Australien Aphaenogaster und Rhytidoponera
(HUGHES et al. 1994), und in den Trockengebieten Me-
xikos Arten der Gattung Camponotus (MENDOZA &
CASTANO-MENESES 2007). Fast alle Diasporenverbreiter
sind omnivor und haben ein weites Nahrungsspektrum
(BEATTIE & HUGHES 2002, BOULAY et al. 2005) mit di-
versen Vorlieben (Honigtau oder Karnivorie).

Der Vorteil fiir die Ameisen: die
Bedeutung des Elaiosoms als Nahrung

Bei den myrmekochoren Friichten und Samen,
die aus dem Ameisennest wieder herausgetragen wer-
den, fehlt entweder das Elaiosom ganz, oder Teile da-
von, oder die Zellen sind aufgerissen und ausgesaugt
(Abb. 5). Das Elaiosom wird auf alle Fille gefressen,

aber von wem!?

Tabelle 2. Morphologische Herkunft von Elaiosomen mit Beispielen aus der
mitteleuropaischen Flora.

Teil der Art Familie
Pflanze
Same Funikulus Chamaecytisus austriacus Fabaceae
Exostom Euphorbia amygdaloides
E. cyparissias Euphorbiaceae
Polygala amara
P. chamaebuxus Polygalaceae
Scilla vindobonensis Hyacinthaceae
Raphe Asarum europaeum Aristolochiaceae
Chelidonium majus Papaveraceae
Corydalis cava Fumariaceae
Helleborus niger Ranunculaceae
Raphe und
Exostom Viola hirta, V. odorata Violaceae
Chalaza Galanthus nivalis Amaryllidaceae
Leucojum vernum
Luzula luzulina, L. pilosa Juncaceae
AuBeres Ornithogalum sp. Hyacinthaceae
Integument Puschkinia scilloides
Endosperm Melampyrum nemorosum Scrophulariaceae
Lathraea sp.
Frucht Perikarp basis Borago officinalis Boraginaceae
Pulmonaria officinalis
Symphytum officinale
S. tuberosum
Lamiastrum montanum Lamiaceae
Lamium. maculatum
Hepatica nobilis Ranunculaceae
Bluten- Corolla Paritaria officinalis Urticaceae
teile Polygonum capitatum Chenopodiaceae
Basis des Stylus | Carduus nutans Asteraceae
Steriles Karpell | Fedia cornucopia Valerianaceae
Epikalyx Knautia arvensis Dipsacaceae
K. dipsacifolia
Utriclus Carex digitata Cyperaceae
C. ornithopoda
Steriles Ahrchen | Melica nutans Poaceae
Koépfchenboden | Centaurea cyanus Asteraceae

Innerhalb einer Kolonie sind die Nahrungsfliisse je
nach Arbeitsaufgabe oder (bei den Larven) je nach Ent-
wicklungsstand verschieden. Die Nahrung der Futtersu-
cherinnen beispielsweise ist reicher an Kohlehydraten
als das Futter der Innendienstarbeiterinnen (HASKINS &
HASKINS 1950, GOsSWALD & KLOFT 1956, LANGE 1967,
HowARD & TSCHINKEL 1981). Proteinreiche Nahrung
wird vor allem an Larven und Koniginnen verfiittert
(VINSON 1968, HOWARD & TSCHINKEL 1981, SORENSON
et al. 1983). HOWARD & TSCHINKEL (1981) beobachte-
ten bei der Feuerameise Solenopsis invicta, dass Sojaboh-
nendl sowohl von Larven als auch von Arbeiterinnen
gefressen wird. Je nach Zustand der Kolonie (viel oder
wenig Brut, Arbeiterinnen oder Geschlechtstiere) sind
die Nahrungsbediirfnisse im Laufe des Lebenszyklus ei-
ner Kolonie unterschiedlich.

HANDEL (1976) beschreibt fiir Laborkolonien von
Aphaenogaster rudis, dass Larven zu den Elaiosomen ge-

bracht werden, um daran zu fressen. Bei Myrmica rubra
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Abb. 5: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen von Elaiosomen, nachdem sie aus dem Ameisennest
herausgebracht wurden. (A) Corydalis cava: das Eaiosom fehlt komplett; (B) Chelidonium majus: der Zellinhalt
wurde konsumiert; (C) Knautia dipsacifolia: Teile des Elaiosoms sind herausgerissen.

Laborkolonien konnte wiederholt das Eintragen von
myrmekochoren Diasporen in die Brutkammern beob-
achtet werden (S. Olzant und V. Mayer, Wien; P. Servi-
gne, Briissel; personliche Beobachtungen). Der Nach-
weis, dass Elaiosomen tatsichlich vor allem von Larven
konsumiert werden, wurde in Experimenten mit Cory-
dalis cava Elaiosomen erbracht, die mit dem stabilen Iso-
top N markiert waren. Corydalis cava Elaiosomen und
eine ausgewogene 4C markierte ,,Astronautennahrung*
fir Ameisen (Bhatkar Diit, BHATKAR & WHITCOMB
1970) wurden Myrmica rubra Laborkolonien zeitgleich
angeboten. Die Ergebnisse (Abb. 6) zeigten, dass die Ar-
beiterinnen vor allem Bhatkar Diit zu sich nahmen,
wihrend die Elaiosomen an die Larven verfiittert wur-

den (FISCHER et al. 2005).

Allerdings nehmen nur omnivore und carnivore
Ameisen Elaiosomnahrung an. CARROLL & JANZEN
(1973) schrieben daher provokativ, dass ein Elaiosom
vom Standpunkt der futtersuchenden Ameise aus be-
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Abb. 6: Pulsexperiment mit Myrmica rubra und >N markierten Corydalis cava
Elaiosomen. Die Elaiosomen wurden am Tag 0 und 1 zusammen mit Bhatkar
Diat angeboten. Zwischen der >N Aufnahmerate von Larven und Arbeiterin-
nen wurde ein signifikanter Unterschied gefunden (aus FiscHer et al. 2005)
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trachtet nichts weiter als ein ,dead insect analogue* sei.
Tatsichlich finden sich beim Vergleich der Fettsiurepro-
file der Elaiosomen von 12 myrmekochoren australi-
schen Pflanzenarten und den Fettsiureprofilen von In-
sektenbeute aus 7 verschiedenen Insektenordnungen
Ahnlichkeiten beim Anteil an gesittigten und einfach
ungesittigten 16-18-kettigen Fettsiuren (z.B. Olsure,
Palmitinsiure, Palmitoleinsdure, Stearinsidure) (HUGHES
et al. 1994). Bei Versuchen mit Bioessays zeigte sich,
dass die beiden australischen Hauptverbreiter fiir myr-
mekochore Diasporen (Aphaenogaster longiceps and Rhy-
tidoponera metallica) Kiigelchen wegschleppen, die mit
diesen Fettsiuren getrinkt sind. Ameisenarten, die
hauptsichlich von Nektar leben, tun dies jedoch nicht
(HUGHES et al. 1994). Die Ahnlichkeit zwischen Insek-
tenbeute und Elaiosomen und die daraus resultierende
Attraktivitit fiir omni- und carnivore Ameisen wird als
eine der wichtigsten Adaptationen fiir die Effektivitit
der Myrmekochorie gewertet (HORVITZ & BEATTIE
1980, HUGHES et al. 1994, P1z0o & OLIVEIRA 1998, GORB
& GORB 1999b, BOULAY et al. 2005).

Die ,Beute-Konvergenz“-Hypothese wird unter-
stiitzt durch den Vergleich der chemischen Zusammen-
setzung von Elaiosomen und Samen, die sehr unter-
schiedlich ist (Abb. 7). Elaiosomen beinhalten mehr
leicht umsetzbare Komponenten als Samen, z. B. hatten
Elaiosomen von mitteleuropiischen Pflanzenarten ei-
nen hoheren Anteil an Monosacchariden als an Poly-
sacchariden. Bei den Fettsiuren iiberwogen Palmitin-,
Palmitolein- and Olsiure, besonders die Olsiure war in
den Elaiosomen durchschnittlich um 2,6 mal hoher als
in den Samen (FISCHER et al. 2008). Der groBte Unter-
schied fand sich jedoch bei den Aminosiuren: die Elaio-
somen enthielten bis zu 7,5 mal mehr freie Aminosiu-
ren als die jeweiligen Samen, wihrend die Samen mehr
Proteine aufwiesen. Besonders die stickstoffreichen
Aminosduren, z. B. Glutamin (C/N Verhiltnis 2,5),
Histidin (C/N Verhiltnis 2.0), oder Arginin (C/N Ver-
hiltnis 1.5), wurden in vielen Elaiosomen in weit hohe-
ren Konzentrationen gefunden als in den jeweiligen Sa-
men. Bei Corydalis cava enthalten die Elaiosomen im



Schnitt 44.9% mehr Stickstoff pro g Trockenmasse als
die dazugehorigen Samen (FISCHER et al. 2008). Verfiig-
barer Stickstoff ist der zentrale limitierende Faktor fiir
Wachstum und Entwicklung bei den Insekten (HAGEN
et al. 1984). Dass Elaiosomen ein Stickstofflieferant
sind, mag einer der Griinde sein, weshalb sie vorwie-

gend an die Larven verfiittert werden (FISCHER et al.
2005).

Der Versuch, die Auswirkungen, die Elaiosomnah-
rung auf die Ameisenkolonien hat, auch quantitativ zu
erfassen, lieferte bisher widerspriichliche Resultate. So
fanden MORALES & HEITHAUS (1998) bei Laborkolo-
nien von Aphaenogaster rudis, dass in den Kolonien
mehr Koniginnen heranwuchsen, wenn ihre Nahrung
mit Elaiosomen von Sanguinaria canadensis (Papavera-
ceae), einer Annuellen in nordamerikanischen Wial-
dern, angereichert wurde. Spitere Untersuchungen an
Labor- und Freilandkolonien zeigten jedoch eine Dis-
krepanz zwischen Labor und Freiland: in den Laborkolo-
nien wuchsen bei zusitzlicher Elaiosomnahrung nach
wie vor mehr Koniginnen heran, wihrend in den Frei-
landkolonien vor allem minnliche Geschlechtstiere
entstanden (BONO & HEITHAUS 2002). Bei Myrmica ru-
ginodis Kolonien, die mit Ulex europaeus gefiittert wur-
den, konnte keine zahlenmiBige Zunahme der Konigin-
nen festgestellt werden, jedoch betrug die Zunahme des
Larvalgewichtes der Arbeiterinnen um 48% mehr als
bei Kolonien, die keine Ulex Elaiosomen erhielten
(GAMMANS et al. 2005). FOKUHL et al. (2007) wiederum
fanden bei Freilandkolonien von Myrmica rubra, dass
Kolonien, die als Nahrungserginzung Scilla bifolia und
Corydalis cava Elaiosomen erhielten, nach 3 Monaten
zwar signifikant mehr Arbeiterinnen-Puppen hatten, je-
doch weniger weibliche Geschlechtstier-Puppen als die
Kontrollkolonien ohne Elaiosomen.

Nach wie vor ist nicht genau geklirt, inwiefern
Elaiosomnahrung auf die Entwicklung der Larven Ein-
fluss nimmt. Man kann nur spekulieren, dass sie wichti-
ge, essentielle Nihrstoffe enthalten (auBer den oben er-
wihnten auch Linolensdure [BREW et al. 1989] oder Ste-
role [GAMMANS et al. 2005]), die nur von wenigen In-
sekten de novo synthetisiert werden kénnen (DADD
1973). Dies konnte erkliren, warum in Feldexperimen-
ten, bei denen auBer Depots mit Helleborus foetidus Sa-
men auch Zucker, tote Insekten und Samen ohne Elaio-
som angeboten wurden, viele Arbeiterinnen, die zuerst
vom Zucker angelockt worden waren, zu den Helleborus
Samen wechselten (BOULAY et al. 2005).
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Abb. 7: Die Ahnlichkeit der chemischen Profile von Fettsauren, Aminosauren
und Kohlehydrate von Elaiosomen und den dazugehérigen Samen von 15
mitteleuropaischen Pflanzenarten wurde mit dem Bray-Curtis Similaritatsindex
berechnet und die Ahnlichkeiten bzw. Unahnlichkeiten zweidimensional
dargestellt. Es zeigen sich signifikante Unterschiede zwischen Elaiosomen und
Samen (aus FiscHER et al. 2008).
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Abb: 8: Ameisenaktivitat und Ausbreitungsraten myrmekochorer Diasporen.
In die Zeit der hochsten Ameisenaktivitat fallt auch die Fruchtreife der
meisten Myrmekochoren (aus OBERRATH 2000).
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Warum tragen Ameisen die gesamte
Diaspore weg und nicht nur das
Elaiosom?

Diese Frage ist nach wie vor offen. Denn wird La-
borkolonien von Myrmica rubra und Formica rufa das
Elaiosom alleine angeboten, ziehen sie es den intakten
Diasporen eindeutig vor (SERVIGNE & DETRAIN 2008,
Olzant, personliche Beobachtung). BRESINSKY (1963)
postulierte, dass eine Fettsiure, namentlich die Rizinol-
siure, dafiir verantwortlich sei, dass Lasius fuliginosus
ganze Diasporen von z.B. Viola spp., Veronica hederifolia,
Melica nutans, Luzula spp. in ihr Nest tragen und nicht
nur das fettreiche Elaiosom, was ja ein ungleich geringe-
rer Aufwand wire. MARSHALL et al. (1979) hingegen
fanden bei Experimenten mit Viola odorata und Aphae-
nogaster rudis, dass dieses Wegtrageverhalten von 1,2-
Diolein, einem Diacylglycerol der Olsdure ausgelost
wird. BOULAY et al. (2006) beobachteten bei Feldversu-
chen mit Helleborus foetidus, dass Elaiosomen mit einem
groBeren Anteil an freier Olsiure fiir die Ameisen at-
traktiver waren als solche mit weniger freier Olsiure.
Das Auslosen des Trageverhaltens durch 1,2-Diolein
wurde auch von SKIDMORE & HEITHAUS (1988) fiir Po-
gonomyrmex rugosus und Diasporen von Hepatica ameri-
cana, und von BREW et al. (1989) fiir zwei australische
Ameisenarten, Rhytidoponera wvictoriae und Notonextus
ectatommoides und Diasporen von Acacia myrtifolia und
Tetratheca stenocarpa bestitigt. Allerdings bemerkten
diese Autoren auch, dass ein Trageverhalten aufer von
1,2-Diolein auch von anderen freien Fettsduren wie Li-
nol-, Linolen-, Palmitin-, Palmitoleinsiure und Amino-
siuren ausgeldst werden kann, wenn auch mit geringe-
rer Intensitit. Angesichts der Bedeutung der Elaioso-
men als potente Nahrungsquelle fiir Ameisen, sollte die

»Irigger-Hypothese“ neu iiberdacht werden. Durch die
Nahrungsqualitit muss im Elaiosom kein Trigger vor-
handen sein. Vielmehr sollte untersucht werden, warum
die Mehrzahl der Ameisenarten das Elaiosom nicht vor
Ort abbeissen, sondern die komplette Diaspore (Elaio-
som + Same) mitnehmen obwohl dies in den meisten
Fillen einen ungleich hoheren Energieaufwand bedeu-
tet.

Die Synchronisierung von Bliite und
Fruchtzeit und Ameisenaktivitat

Die Ausbreitung myrmekochorer Friichte und Sa-
men kann nur effektiv sein, wenn sie erfolgt bevor Sa-
menriuber (Vogel, Nagetiere, Schnecken) zu viele Dia-
sporen gefressen haben. Daher ist der richtige Zeitpunkt
eine Schliisselvorraussetzung fiir das Gelingen dieser
Ameisen-Pflanzen Interaktion. Der Zeitpunkt der
Frucht- oder Samenreife kann mit den Hohepunkten
der Ameisenaktivitit auf Jahreszeitebene (OBERRATH
(2000) bzw. von OBERRATH & BOHNING-GAESE 2002)
oder auf Tageszeitebene (BOULAY et al. 2007b) zusam-
mentreffen. Leider sind Studien zur Synchronisierung
der Aktivititen beider Partner rar. Eine Schliisselstudie
diesbeziiglich ist die von OBERRATH & BOHNING-GAESE
(2002). Sie fanden bei der Analyse eines Naturreservats
westlich von Aachen (Deutschland) mit 24 myrmeko-
choren und 251 nicht-myrmekochoren Pflanzenarten
heraus, dass die myrmekochoren Arten im Schnitt um
5,6 Wochen frither blithten als die nicht-myrmekocho-
ren. Der Hohepunkt der Fruchtreife der Myrmekocho-
ren war Anfang Juli und damit sogar um 7,1 Wochen
frither als bei den Pflanzen mit anderen Ausbreitungs-
syndromen (Abb. 8). Diese Unterschiede konnten we-
der mit den phylogenetischen Verwandtschaftsbezie-
hungen der Pflanzen in Zusammenhang gebracht wer-
den, noch mit Wuchsform oder Habitatbedingungen,
sondern lediglich mit der Art der Ausbreitung. Tatsich-
lich war auch die Ameisenaktivitit im Untersuchungs-
gebiet von Mai bis Juli besonders hoch. Elaiosomen
temperater myrmekochorer Arten sind bei im Frithsom-
mer fruchtenden Arten zudem groBer als bei Arten, die
im Spitsommer fruchten und daher eine profitablere
Futterquelle fiir die Larven der verbreitenden Ameisen
(KruckL 2001).

Bei Formica polyctena zum Beispiel nimmt der Fut-
terbedarf im April rapide zu (HORSTMANN 1982), da in
dieser Zeit — mit einem Hohepunkt im Mai — die Fiitte-
rung der Brut und die Produktion der Geschlechtstiere
rapide zunimmt (KIRCHNER 1964). Zu dieser Zeit sind
alternative Futterquellen, z.B. Insektenbeute noch rar.
Im Sommer, wenn zusitzliche Futterquellen erschliess-
bar sind, nimmt die Attraktivitdt von myrmecochoren
Diasporen deutlich ab (CULVER & BEATTIE 1978, GuITI-



AN & GARRIDO 2006) und futtersuchende Arbeiterin-
nen sind dann an anderen Futterquellen stirker interes-
siert, zum Beispiel an Schmetterlingslarven, die auf jun-
gen Blittern zu finden sind (OHKAWARA et al. 1997).

AuBler einer jahreszeitlichen Synchronisierung,
kann auch die Tageszeit der Samenentlassung aus der
Frucht (z.B. einer Kapsel) mit dem Hohepunkt der
Ameisenaktivitit zusammenfallen. Bei Viola nuttallii
(TurRNBULL & CULVER 1983), Euphorbia characias (ESPA-
DALER & GOMEZ 1997), Melampyrum lineare und Melam-
pyrum silvaticum (GIBSON 1993), werden die Samen am
Morgen entlassen, wenn auch die hochste Foragiertitig-
keit der dort lebenden Ameisen zu beobachten ist. Die
Aktivitit potentieller samenraubender Nagetiere ist in
der Nacht am hochsten, sodass sie die Hypothese formu-
lierten, dass bei einer Samenentlassung am Morgen Sa-
menraub stark vermindert wird, da den Ameisen genii-
gend Zeit bleibt, um den Hauptteil der myrmekochoren
Diasporen ins Nest zu tragen. Keimversuche an mittel-
europiischen Arten zeigten, dass die meisten untersuch-
ten Arten im Licht und Dunkeln gleich hiufig keimten
und keinerlei Anforderungen an die Lichtbedingungen
stellten (KrRUCKL 2001).

Einfluss auf die Vegetationsdecke

Ameisen haben einen groBen Einfluss auf die Zu-
sammensetzung der Vegetationsdecke. Dies wird deut-
lich in Habitaten, in denen die heimischen Arten durch
invasive Arten verdringt werden. Ein Beispiel ist die ar-
gentinische Ameise Linepithema humile, die durch die
Verdringung der einheimischen Diasporenverbreiter fiir
die Samen der Proteaceae eine Anderung der siidafrika-
nischen Fynbos Vegetation bewirkt (BOND & SLINGSBY
1984, CHRISTIAN 2001). In Kalifornien sind die Popula-
tionen von Dendromecon rigida (Papaveraceae) aufgrund
der Verdringung der heimischen Ameisenfauna ge-
schrumpft (CARNEY et. al. 2003) und im Mediterran-
raum wurde beobachtet, dass die Ausbreitung myrmeko-
chorer Diasporen in Habitaten mit invasiven Ameisen-
arten von 50% auf 17% gefallen sind und dies nicht oh-
ne Folgen fiir die Vegetationszusammensetzung bleiben
kann (GOMEZ & OLIVERAS 2003).

Evolution des Phanomens

Die funktionellen Aspekte und die 6kologische Be-
deutung der Myrmekochorie haben viel Interesse gefun-
den, die Evolution des Syndroms ,,Ameisenverbreitung
von Friichten und Samen® ist bisher nur sehr spirlich
untersucht worden. Pflanzen haben vielfiltige adaptive
Verdnderungen erfahren, damit die Diasporen fiir Amei-
sen interessant sind, der Embryo selbst geschiitzt bleibt,
Fruchtreife und Samenfall zeitlich an die Verfiigbarkeit

der mutualistischen Ameisen angepasst und die Kei-
mungsbedingungen wenig spezialisiert sind. Das Auftre-
ten myrmekochorer Diasporen in vielen verschiedenen
Pflanzenfamilien und die groBle geographische Verbrei-
tung lassen darauf schlieBen, dass die Myrmekochorie
viele Male unabhiingig entstanden ist. Allerdings gibt es
kaum Daten um besser zu verstehen, welche evolutioni-
re Wechselspiele die Myrmekochorie herausgebildet ha-
ben. Das mag unter anderem daran liegen, dass die myr-
mekochoren Interaktionen ein ziemlich diffuser Mutua-
lismus ohne starke Spezialisierung weder bei den Pflan-
zen noch bei den Ameisen sind (BRONSTEIN et al.
20006). Die Reaktion der Ameisen auf myrmekochore
Diasporen ist hochst variabel, nicht nur bei verschiede-
nen Ameisenarten sondern sogar bei der gleichen Art.
Zudem scheint es auch bei den Diasporen verbreitenden
Ameisenarten Spezialisten und Generalisten zu geben,
die Diasporen mehr oder weniger effektiv vertragen
(GiLapI 2006). Vergleicht man die Anzahl der myrme-
kochoren Pflanzen weltweit, dann wird klar, dass wich-
tige dkologische Vorraussetzungen fiir die Evolution der
Myrmekochorie in den Trockengebieten Australiens
und Siidafrikas zu finden sind. Der Schutz der Diaspore
vor Trockenheit, Hitze und Buschfeuern durch den Ein-
trag in unterirdische Ameisennester iibt offensichtlich
einen nicht unerheblichen Selektionsdruck aus. Wel-
che Faktoren in den gemiBigten Breiten eine Rolle
spielen, bleibt noch zu untersuchen.

Zusammenfassende Betrachtung

Lange Zeit standen bei der Erforschung der Myrme-
kochorie die viel offensichtlicheren Vorteile fiir die
Pflanzen im Vordergrund. BEATTIE (1983) schlug fiinf
Hypothesen vor, die den selektiven Vorteil fiir Pflanzen
beschreiben: (1) Verminderung des Pridatorendrucks
durch schnelles Vertragen der Diasporen in Ameisen-
bauten, (2) Verminderung der interspezifischen Kon-
kurrenz um giinstige Keimplitze, (3) Vermeidung von
Samenklumpungen unter der Mutterpflanze, (4) Schutz
der Diasporen vor Buschbrinden in Trockengebieten
durch Eintrag in Ameisennester, und (5) Fitnessvorteil
fiir Keimlinge durch nihrstoffreichen Boden in der Um-
gebung von Ameisennestern. Die beiden zuletzt ge-
nannten Vorteile sind bezeichnend fiir die Myrmeko-
chorie, alle anderen gelten auch fiir andere Ausbrei-
tungsarten.

Durch die Arbeiten der letzten Jahre ist klar gewor-
den, dass nicht nur die Pflanzen durch die Myrmeko-
chorie Vorteile haben, sondern auch die verbreitenden
Ameisen. Das Elaiosom als qualitativ hochwertige Nah-
rungsquelle beeinflusst die Reproduktion von Arbeite-
rinnen oder Geschlechtstieren der verschiedenen
Ameisenarten, die dem Netzwerk der Diasporenausbrei-
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ter angehoren. Die Anzahl der Larven in der Kolonie ei-
nerseits und alternative Futterressourcen andererseits
scheinen daher auch zwei zentrale Faktoren zu sein, die
die Ausbreitungseffizienz myrmekochorer Diasporen
entscheidend beeinflussen.
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