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Abstract

In literature about the mandible dentation of Polyergus rufescens incorrect formulations in
the sense of "reduced" have become common. Indeed the denticles have characteristics
which should be seen as autapomorphics and play an essential role in piercing the enemy
caput to destroy the central nervous system. In contrary the Strongylognathus which it is
often compared to, is toothless but for a preapical denticle. It doesn't pierce the caput like
P. rufescens as assumed in textbooks but penetrates with it's mandible through the mouth to
the brain. The much strained convergence of both taxa is put into question.

Einleitung

Infolge seiner dulotischen Lebensweise und den damit verbundenen eindrucksvollen
Raubziigen, haben sich bereits viele Forscher mit Polyergus rufescens beschiftigt. Diese
~Amazonenameise” fehlt in keinem Lehrbuch oder populdrwissenschaftlichen Werk, das
sich mit Formiciden beschiftigt. Beziiglich der Mandibularbezahnung haben sich aber
ungiinstige (im Sinne von reduziert) oder falsche (im Sinne von fehlend) Formulierungen
eingebuirgert. Tatséchlich sind die Zahnchen sehr klein, aber, abgesehen von Abnutzungen,
immer vorhanden und ihre Anzahl Gibertrifft betrachtlich jene anderer Formicinae. Nirgends
billigt man diesen Zahnchen eine Funktion zu.

Im folgenden werden Indizien fir die Autapomorphie der Mandibularbezahnung von
Polyergus, sowie eine funktionelle und evolutive Erkldrung vorgestellt. Die unabhingig
voneinander entstandenen dulotischen Lebensweisen von Polyergus und Strongylognathus
spiegeln sich scheinbar in der Mandibelform wider, sodafl diese im allgemeinen als

konvergent betrachtet wird. Inwieweit hier tatsichlich von Konvergenz gesprochen werden
kann, wird ebenfalls diskutiert.

Die autapomorphe Mandibularbezahnung von Polyergus rufescens

Im allgemeinen herrscht in Bezug auf die Zdhnchen der Mandibeln von Polyergus die
,Reduktionshypothese” vor: ESCHERICH (1917) ,, ... deren Innenrdnder glatt bzw. nur mit
mikroskopisch kleinen Zahnchen .., HOLZEL (1941) ,, ... Atrophie ..“, KUTTER (1969)
,...Mandibeln, die eines gezihnten Kaurandes entbehren, ..“, DUMPERT (1978) ,, ..
Uberreste von Zahnen ..., COLLINGWOOD (1979) ,, ... toothless mandibles ...“. Diese Liste
lieBe sich zweifellos noch fortsetzen. Lediglich STITZ (1939) liefert eine akzeptable
Beschreibung , Mandibel schmal, sichelférmig gebogen, am Ende zugespitzt, ohne grof3e
Zihne, die distale Hilfte des Innenrandes mit einer Reihe von etwa 12 mikroskopisch
kleinen Zghnchen, ..*
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Nach AGOSTI (1989) handelt es sich bei der Tribus Formicini (Formica, Alloformica,
Cataglyphis, Polyergus, Proformica, Rossonyrmex) um ein Monophylum. Als vermutliche
Synapomorphien nennt er;

-) Form der weiblichen Mandibel

-) langsgefaltete Sagitta beim ménnlichen Genital,

-) Chromosomenzahl 2n = 52

Weiters betrachtet er Formica und Polyergus als Schwesterngruppen, begriindet durch die

Synapomorphien (AGOSTI 1989). Cranio-medianer Fortsatz der Subgenitalplatte und

Abwandlung des Kopfes bei den Mannchen.

AuBerdem sind alle Polyergus-Arten immer mit Formica-Arten sozialparasitisch

vergesellschaftet (HOLLDOBLER &  WILSON  1990), was ebenfalls fur ein

Schwesterngruppenverhiltnis spricht. Auch die Biogeographie unterstiitzt diese Hypothese,

da Formica und Polyergus holarktisch auftreten, die tbrigen Formicini allerdings nur

palaearktisch.

Folgende Indizien sprechen gegen eine ,,Reduktionshypothese* und fiir den autapomorphen

Charakter der Mandibularbezahnung (Abb. 1):

-) Die Ziahnchenzahl (AGOSTI 1989) der Mandibel der Formicini betrigt urspriinglich 5-6,
jene der Schwesterngruppe Formica 7-8 (inkl. Apikalzahn) Bei Polyergus rufescens
verdoppelt sich diese Zahl auf 13-15 (inkl. Apikalzahn), vereinzelt durch zusitzliche
Kerben auf 18. Zwischenformen existieren nicht.

-) Die Mandibularzihnchen der Ameisen stehen im allgemeinen, und natiirlich auch bei
Formica, normal zum Kaurand, jene von Polyergus aber schrag nach apical,

-) Entgegen den urspriinglich von apical nach basal kleiner werdenden Zahnchen, sind jene
von Polyergus rufescens mehr oder weniger gleich grof3.

-) Urspriinglich geht der Kaurand kontinuierlich in den schaufelformigen Grundkérper der
Mandibel tber. Hingegen ist bei /’.rufescens der Kaurand innenseitig vom Mandibel-
grundkorper abgesetzt, sodaf3 er scharfkantig in Erscheinung tritt.

Funktionelle Deutung der Mandibularbezahnung
Die Totungstaktik der Amazonenameise ist bekannterweise Durchbohrung der gegnerischen
Kopftkapsel mit der Mandibel und infolge dessen Zerstorung des Oberschlundganglions
(Abbildungen siehe GOSSWALD 1985:61, HOLLDOBLER & WILSON 1990:369,457). Der
Einstich erfolgt normalerweise zwischen Komplexauge und Stirnleiste, wobei nur eine
Mandibel zum Einstich kommt, die zweite wirkt antagonistisch und verhindert das
Ausweichen des Kopfes. Ein Loch ist aber nur dann zu sehen, wenn genau das Facettenauge
getroffen wird, ansonsten findet man nur einen schwer erkennbaren RiB in der Kopfkapsel.
Angenommen, die Mandibel hatte keine Zdhne, dann wiirde der elastische Chitinpanzer mit
zunehmender Eindringtiefe dem kontinuierlich dicker werdenden Kiefer entsprechenden
Widerstand entgegen bringen. Der rasche wirkungsvolle Bify, wie wir ihn von P. rufescens
kennen, wire vielleicht unméglich, zumindest aber zeitlich und energetisch aufwendiger.
Zum DurchstoBBen des Integuments dient der lange ,,Apikalzahn* (= Mandibelspitze). Der
folgende ,Kaurand“ mit seinen zahlreichen, kleinen, in die StoBrichtung weisenden
Ziahnchen verleitet zu einem AnalogieschluBl mit einer Sage. Allerdings wire der Begriff des
»Sdgens” in diesem Zusammenhang falsch, da es sich hierbei um keinen spanabhebenden
Vorgang handelt. Vielmehr muBB man von , Zerteilen® (DIN 8588), also mechanisches
Trennen ohne Entstehen von formlosen Stoff, sprechen.
Wihrend bei einer zahnlosen Mandibel die StoBkraft auf den Mandibelumfang verteilt
wiirde, fokussiert sie sich beim bezahnten Kiefer auf das gerade im Eingriff befindliche
Zahnchen, d. h. es erhoht sich die Druckbeanspruchung (Spannung = Kraft / Flache) auf ein
Vielfaches. Der Chitinpanzer reifit ein und die Mandibel kann problemlos tiefer eindringen.
Infolgedessen nimmt der Kieferumfang an der Kopfkapseldffnung zu, sodaB auch ein
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Vorschub normal zur StoBrichtung erfolgt und das nachste Zdhnchen zum Eingriff kommt.
Durch den entstandenen Schnitt kann die Mandibel auch wieder leicht herausgezogen
werden, wiahrend bei einem zahnlosen Kiefer aufgrund der Elastizitdt des durchstofenen
Materials das Herausziehen erheblich schwieriger sein diirfte; er  klemmt* .

Diese Hypothese zur Funktion der Mandibularbezahnung von Pc)lyergu.s ist allerdings rein
deduktiv, ohne empirischen Nachweis.

Evolutive Interpretation der Kampftechnik von Polyergus rufescens
Die hochgradige Anpassung von P.rufescens an seine obligatorisch dulotische Lebensweise
zeigt sich besonders beim ethologischen Vergleich (GRASSO et al. 1992) mit der fakultativ
sklavenraubenden Formica sanguinea. Letztere verwickelt sich mit der Wirtsart in
langandauernde, heftige Kéampfe mit zahlreichen Toten. Dabei endet die
Auseinandersetzung nicht immer zugunsten von F. sanguinea. Die Angriffe der Amazonen
hingegen erfolgen sehr rasch und im allgemeinen ohne Kiampfe. P. rufescens benutzt
Pheromone, um die Aggression threr Gegner zu mindern. Nur wenn er wiederholt von
Serviformica attackiert wird, setzt er seine todlichen Mandibeln ein®,
Man ist versucht, daraus zu folgern, die Evolution hoch spezialisierter Mandibeln sei nicht
notwendig, viel entscheidender wire die Entwicklung eines wirksamen Pheromonbouquets.
Ein solcher Ansatz ist in dieser Form falsch. Dulosis kann sich zu Beginn ihrer Evolution
nicht alleine durch chemische Signale durchsetzen. Wirtsvolker, die sich alleine durch
Pheromone beindrucken lieBen, hatten gegeniiber solchen, die sich zur Wehr setzen, einen
massiven Fitnessveriust. Es ist sinnvoll, sich auch gegen einen starken Gegner, wie es
offenbar bei Formica sanguinea der Fall ist, zu verteidigen. Allerdings kann der Punkt
kommen, an dem die Wirkung der gegnerischen Waffen so bedeutsam wird, dal} eine
Verteidigung unmoglich ist. In diesem Fall ist eine Kapitulation von vornherein
fitnessfordernd. Auf der anderen Seite wire ein iberméBiges Toten fur P. rufescens nicht
sinnvoll, da die Wirtsnester mehrere Male beerntet werden (es werden nur Puppen geraubt)
und die Anzahl solcher Nester um ein Polyergus Volk begrenzt ist. Die des ofteren
P.rufescens angedichtete , Blutrunstigkeit™ ist nicht nur falsch, sondern ware im hohen Maf3
~undkonomisch. Es scheint sich hierbei .um ein gutes Beispiel fiir interspezifische
Signalevolution zu handeln, bei der sowohl dem Sender als auch dem Empfanger Vorteile
erwachsen. Der Sender (Polyergus) kann Verluste an seinem Wirt minimieren, d. h. dessen
nutzbare Produktion bleibt erhalten. Der Empfanger (Serviformica) erkennt, wann eine
Verteidigung sinnvoll ist und wann nicht, sodaf3 er dadurch seinen Schaden begrenzen kann.
Diese Koevolution setzt eine hohe Effizienz der Waffen des Aggressors voraus, die eine
Kapitulation sinnvoll werden 1a3t. Wer ,normale* Ameisenkdmpfe beobachet, weil}, wie
langwierig solche Auseinandersetzungen sind. Unter derartigen Umstianden dem Gegner d1e
Stirn zu bieten, scheint durchaus angebracht.

Die Mandibeln von Strongylognathus und ein Vergleich mit Polyergus

Bei Strongylognathus kann tatsachlich von einer Zahnreduktion gesprochen werden, doch
ist sie nicht so absolut, wie viele meinen und KUTTER (1977) in seiner ,,Gattungsdiagnose”
festhalt. COLLINGWOOD (1979) schreibt ., ... edentate or occasionally with a minute denticle
before apex.“ Ein solches praeapicales Zahnchen billigen auch KRATOCHVIL (1940)
Strongylognathus kratochvili und POLDI (1994) S. pisarskii zu, letzterer allerdings nur

In schauriger und analoger Weise fithrt uns das Erich-Maria Remarque in seinem Roman zum 1. Weltkrieg ..Im Westen nichts Neues* vor
Augen, wenn er schreibt: . ... dall man ein Bajonelt am besten in den Bauch stéBt. weil es da nicht festklemmt wie bei den Rippen.*

2 Das deckt sich mit eigenen Feldbeobachtungen. die einen Monat (Juli) hindurch gemacht wurden. Ein 2 rufescens Volk unternahm tiglich
(sofern es das Wetter zulieBl) mindestens cinen Raubzug. In der Regel wurde Formica cumcudaria tberfallen, dabei konnten keine Toten
beobachtet werden. Lediglich einmal erfolgte cin Uberlall auf Formuca fiusca. wo am folgenden Tag 7 fusca Leichen beim angegriffenen
Nest zu finden waren. DaB sie vom Kamp! mit P.rufescens herriiirten bewiesen die Einstiche in den Kopfkapseln.
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manchmal. STITZ (1939:202) erwahnt bei der sozialparasitisch am weitesten ,degenerierten™
Strongylognathus-Art (S. testaceus) kein solches Zihnchen. In der Zeichnung von T. Fenzl
(GOsSWALD 1985) ist es hingegen gut zu erkennen. Die von mir dahingehend untersuchten
Arbeiter der Arten S. testaceus, S. alpinus, S. krarochvili weisen mehr oder weniger
deutlich ein praeapicales Zahnchen auf (Abb. 2).

Im Gegensatz zu Polyergus rufescens sind verschiedene Strongylognathus-Arten zu
selbstdndiger Nahrungsaufnahme und Erdarbeiten befdhigt (KUTTER 1923). AuBerdem
besteht die Kampftaktik von Strongylognathus alpinus darin, den Gegner (Tetramorium)
mit den Mandibeln festzuhalten und so kampfunfihig zu machen, ohne ihn zu téten.
Erdarbeiten sind auch wesentlicher Bestandteil bei ihren Raubziigen (KUTTER 1920,1923).
Es ist durchaus vorstellbar, daB der zusatzliche praeapicale Zahn beim Graben und
Festhalten wirkungsvoller ist als die bloBe Mandibelspitze.

Infolge der scheinbar konvergenten Situation von Polyergus und Strongylognathus hat sich
bis heute das Vorurteil gehalten, auch Strongylognathus durchbohre seine Gegner mit den
Mandibeln (ESCHERICH 1917, DUMPERT 1978, HOLLDOBLER & WILSON 1990). Wiirde das
zutreffen, wiren meine Hypothesen zur Mandibularbezahnung von P. rufescens in Frage
gestellt, weil die dentale Situation bei Strongylognathus eine vollig andere ist.

Tatsachlich ist die Kopfkapsel von Terramorium verglichen mit jener von Serviformica
(Wirt von Polyergus) weitaus massiver. Es ist, wie schon KUTTER (1923) bemerkte, kaum
vorstellbar, daB3 Strongylognathus imstande ware, die Kopfkapsel von Terramorium zu
durchstoflen.

S. alpinus totet Angehorige des -(iberfallenen Volkes nur, wenn diese starken Widerstand
leisten. Wie bei Polyergus erfolgt dies durch Zerstérung des Zentralnervensystems.
Allerdings erfolgt das auf andere Art und Weise, die Kurrir (1923) eindrucksvoll
schilderte: ,,... und unbarmherzig bohrt der Réauber die Kiefer zwischen den Mund-
werkzeugen in die Tiefe hinein, indem er durch hinundherwiegen seines Kopfes den sich
vordringenden Mandibeln den nétigen Druck verleiht und sie so den Weg zu den
Nervenzentren finden lasst. Werden die Sabel aus den Wunden gezogen, so stehen die
getroffenen Teframorium entweder stundenlang unbeweglich am gleichen Flecke, oder
laufen unsinnige Kurven ohne ein Ziel zu erreichen. ... Sie sind tot bei lebendigen Leibe;*.
Das deckt sich auch mit Beobachtungen von M. Sanetra (miindl. Mitt.). Wasmann (KUTTER
1923) beobachtete dies ansatzweise sogar an §. festaceus, der ja mit Sicherheit keine
Raubziige mehr unternimmt. Eine Zahnchenreihe wie sie P. rufescens besitzt, wire im Falle
des Eindringens durch die Mundoffnung sogar nachteilig, weil diese an kutikuldren
Strukturen einhaken und den Stof3 verhindern kénnte.
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Abb. 1: Halbschematische Ansichten der Abb. 2.: Mandibel von Strongylognathus
Mandibel von Polyergus rufescens (9); alpinus () dorsal, ohne Beborstung.
ohne Beborstung. Der Kaurand ist an der

Ventralseite vom Mandibelkorper abgesetzt.

(links=dorsal, rechts = ventral)




Oberflachliche Betrachtungen der Mandibeln und des dulotischen Verhaltens von
P.rufescens und S. alpinus mogen auf Konvergenz schlieBen lassen, doch suggeriert dies
unangebrachte Analogieschlisse, wie im Falle der Mandibeln bereits oben diskutiert (z.B.
HOLLDOBLER & WILSON (1990): P. rufescens, Strongylognathus alpinus, and
Strongylognathus testaceus have saber-shaped mandibles used to pierce the exoskeletons of
their victims*). Im Verhalten beider Arten und ihrer Wirte gibt es eine Reihe von
Unterschieden, wobei hier nur der am wichtigsten Erscheinende erwéahnt werden soll:

P. rufescens raubt nur Puppen, eine gelegentliche Mitnahme von Larven ist selten und
vernachlassigbar. Er zerstort das beraubte Nest nicht, sodal} sich das dort ansassige Volk
erholen und zu einem spateren Zeitpunkt erneut tiberfallen werden kann.

S. alpinus hingegen raubt alles, am Ende sogar die Tetramorium-Arbeiter, wobei er sogar
von den eigenen ,Sklaven Unterstiitzung erhilt. Letztlich handelt es sich hierbei um eine
erzwungene Fusion verschiedener Voélkern. Die Uberfallenen, deren Geschlechtstiere
getotet werden, horen auf, als eigenstidndiges Volk zu existieren.

Weder im dulotischen Verhalten, noch in der Kampftechnik, noch in der Mandibel-
morphologie kann von Konvergenz gesprochen werden. Lediglich Dulosis ansich und der
Umstand die Verluste ihrer Wirte gering zu halten, sind als Gemeinsamkeiten zu erkennen.
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