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Aggressives Verhalten von Formica-Arbeiterinnen gegen frisch
geschliipfte Arbeiterinnen von Polyergus rufescens (LATREILLE, 1798)
(Hymenoptera: Formicidae)

Gerhard HELLER

Abstract

Aggressive behaviour of Formica workers against freshly emerged workers of Polyergus rufescens
(LATREILLE, 1798). — During a colony foundation of Polyergus rufescens (one Polyergus female and 200 -
300 Formica fusca workers) in the laboratory, all Polyergus callow workers were killed by their hosts
immediately after emerging. The same was the case, when a new initial colony was constituted consisting
of the female, the remaining Polyergus eggs and larvae and a mixed group with 200 - 300 F. cunicularia /
F. rufibarbis workers. In contrast, in an isolated group of seven host workers no aggressions were
observed following the emergence of the first Polyergus worker. No aggressions occurred also, when
further Polyergus emerged and additional host workers were introduced by steps in the isolated group,
and, finally, when the group was reunited with the colony. It can be assumed that the aggressions resulted
from the particular conditions of the artificial nest: The Polyergus callow workers were exposed im-
mediately after emergence to a large number of host workers, whereas in the narrow galleries of natural
nests the contact possibilities might be more restricted. This might have prevented a success of the
integration strategies (chemical insignificant cuticular profile, abdominal trophallaxis) of Polyergus
workers.
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Einleitung

Ameisen der Gattung Polyergus sind obligat dulo-
tisch. Als Wirte, bei denen Koloniegriindung und
Raubziige erfolgen, dienen Formica-Arten. Bei der
europdischen Amazonenameise, P. rufescens, sind
dies i. d. R. Formica (Serviformica) fusca, F. (S.)
rufibarbis, F. (S.) cunicularia und die mit den bei-
den letztgenannten nahe verwandte F. (S.) lusatica.

Zur Koloniegriindung dringt ein begattetes Weib-
chen in ein Wirtsameisennest ein, totet dessen Ko-
nigin(nen) und ldsst sich von dem Wirtsvolk adop-
tieren. Dies kann im Anschluss an den Hochzeits-
flug geschehen oder aber auch nach Raubziigen der
Mutterkolonie, bei denen junge begattete Weibchen
in der Nachhut mitlaufen und im gepliinderten Nest
verbleiben (MORI & al. 1994, SEIFERT 1996), wobei
allerdings nur eines die Formica-Kolonie libernimmt
(D'ETTORRE & al. 1997).

Das Eindringen des Polyergus-Weibchens in ein
Wirtsnest wird dadurch erleichtert, dass seine Cuti-
cula zu diesem Zeitpunkt nur spurenweise die fiir
das Duftprofil verantwortlichen Kohlenwasserstoffe

enthdlt. Das Weibchen ist daher geruchlich weitge-
hend inert und kann hierdurch Attacken der Wirts-
ameisen vorbeugen. Nach dem T&ten der Wirtsko-
nigin und der Adoption besitzt das Polyergus-Weib-
chen ein dhnliches Duftprofil wie die Wirtskonigin
(D'ETTORRE & ERRARD 1998). Hierbei spielt der
enge korperliche Kontakt mit der verletzten oder
toten Wirtskonigin eine Rolle, wodurch offensicht-
lich deren Duft auf das Polyergus-Weibchen iiber-
tragen wird (D'ETTORRE & al. 1997).

Dariiber hinaus kann es beim Eindringen in ein
Wirtsnest zur Abwehr von Angriffen aus der enorm
entwickelten Dufour-Driise Substanzen abgeben, de-
ren Hauptkomponente Decyl-Butanoat auf Arbeite-
rinnen von F. cunicularia im Labortest eine repel-
lierende Wirkung ausiibt (D'ETTORRE & al. 2000).

Vorbeugung von Angriffen durch geruchliche
Unauffalligkeit einerseits und Abwehr von Angrif-
fen durch Repellentien der Dufour-Driise anderer-
seits konnen als Teile einer Doppelstrategic ange-
sehen werden, die die Chancen einer Kolonieiiber-



nahme erhoht aber nicht garantiert (D'ETTORRE &
al. 2000).

Als gegliickt kann eine Koloniegriindung ge-
nerell erst dann gelten, wenn die ersten Arbeiterin-
nen geschliipft sind. Bei sozialparasitischen Arten
(soweit die Arbeiterinnenkaste nicht reduziert ist)
gehort hierzu die Akzeptanz und Integration der
jungen Arbeiterinnen des Sozialparasiten durch den
Wirt. Bei einer dulotischen Art wie P. rufescens ist
im weiteren Verlauf der Kolonieentwicklung aller-
dings auch die Integration der Formica-Arbeiterin-
nen erforderlich, die aus den geraubten Larven und
Puppen hervorgehen.

Die Integration frisch geschliipfter Arbeiterinnen
in ein anderes Volk der gleichen Art erfolgt im All-
gemeinen ohne Probleme. Auch Aufnahme bei einer
anderen Art ist oft moglich. Mit jungen Arbeiterin-
nen konnen im Labor sogar Arten aus verschiede-
nen Unterfamilien zu Mischkolonien zusammenge-
fihrt werden, wie bereits die Versuche von Fielde
gezeigt haben (zitiert nach FOREL 1948).

Natiirliche Mischkolonien dulotischer Arten wie
P. rufescens konnen entsprechend ihrem Wirtsspek-
trum mehrere Wirtsarten enthalten, die durch Brut-
raub erworben wurden. Auch bei der dulotischen
Myrmicine Harpagoxenus sublaevis finden sich ge-
legentlich zwei oder alle drei Leptothorax-Arten (L.
acervorum, L. muscorum und L. gredleri), die als
Wirte fungieren (BUSCHINGER 1966).

Grundlage fiir die Integration frisch geschliipfter
Ameisen in fremde Nester der gleichen Art oder
artfremde Nester ist ihre "cuticular-chemische Insig-
nifikanz" (LENOIR & al. 1999). Diesem kurzen Sta-
dium folgt die Ausprigung des Duftprofils durch
Synthese der spezifischen Kohlenwasserstoffe und/
oder ihre Aufnahme iiber Trophallaxis und gegensei-
tiges Pflegeverhalten.

Frisch geschliipfte Arbeiterinnen von P. rufes-
cens, die zuvor als Puppen aus der gleichen Mutter-
kolonie in Teilkolonien (ohne Ko6nigin) von verschie-
denen Formica-Arten gebracht worden waren, wie-
sen innerhalb von fiinf Tagen das Duftprofil der je-
weiligen Wirtskolonie auf, auch von den Arten F.
gagates und F. selysi, die unter natiirlichen Bedin-
gungen nur selten bzw. nie als Wirte in Frage kom-
men (D'ETTORRE & al. 2002).

Im Folgenden wird iiber eine eher zufillige Be-
obachtung berichtet, die nicht in dieses Bild passt
und nahe legt, dass auch noch andere, zusitzliche
Faktoren bei der Integration junger Polyergus-Ar-
beiterinnen beteiligt sein kdnnten.

Methoden und Beobachtungen

Von einem im Garten des Verfassers angesiedelten
Polyergus-Volk, das auf eine im August 1996 ge-
fangene Jungkonigin zuriick ging, wurden wahrend
der Schwarmzeit Ende Juli und Anfang August 2001
an verschiedenen Tagen insgesamt vier abfliegende
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Weibchen eingefangen und jeweils mit einem oder
zwei Ménnchen in durchsichtige Kunststoffboxen
(L 20 cm, B 20 cm, H 8,5 cm) gesetzt. Der Boden
der Box war mit einer ca. 0,5 cm dicken Gipsschicht
ausgegossen, der Deckel zum Luftaustausch mit ei-
nem Gazeeinsatz versehen. Die Box verblieb zur Be-
obachtung im Freien. Nach 15 bis 30 Minuten kam
es zur Begattung. Keines der Weibchen paarte sich
mit einem weiteren Méannchen.

Die kiinstliche Koloniegriindung erfolgte nach
einer Methode, die bereits zur Entstehung der Mut-
terkolonie gefiihrt hatte. Die Weibchen erhielten zu-
nichst einige junge, unausgefiarbte Formica-Arbei-
terinnen. Nach und nach wurden die Volkchen mit
200 - 300 Jungarbeiterinnen und Puppen verstirkt.

Bei zwei Weibchen erfolgte der Ansatz mit F.
fusca-Arbeiterinnen, bei den beiden anderen, wie bei
der Mutterkolonie, mit einer Mischung aus F. rufi-
barbis und F. cunicularia. Der Versuch, Initialkolo-
nien mit allen drei Arten zu erhalten, scheiterte daran,
dass F. fusca zwar die Puppen der beiden anderen
Arten akzeptierte, die ausschliipfenden Arbeiterinnen
jedoch sofort totete. Das gleiche war in den Misch-
kolonien mit F. rufibarbis und F. cunicularia der
Fall, wenn in diese F. fusca-Puppen eingebracht wur-
den. Dem entspricht, dass in der Mutterkolonie im
Garten — trotz hunderter geraubter Puppen — nie F.
fusca-Arbeiterinnen unter den F. rufibarbis und F.
cunicularia gesichtet wurden.

Die Haltung der Ameisen erfolgte bei ca. 25 °C
in vier- oder sechskammerigen Janet-Nestern (Gips-
blocke mit Nestkammern von ca. L 3 cm x B 3 cm,
Tiefe ca. 1 cm), die in 0.g. Boxen standen. Als Nah-
rung erhielten sie Honig und Insekten.

Uberraschenderweise begann eines der mit F.
fusca vergesellschafteten Polyergus-Weibchen be-
reits nach ca. einer Woche mit der Eiablage (i. d. R.
Eiablage erst im folgenden Friihjahr) und wurde zur
weiteren Beobachtung im Kunstnest gehalten. Die an-
deren Kolonien wurden, nachdem geniigend Formica-
Arbeiterinnen vorhanden waren, Mitte September in
geeigneten Habitaten mit dichtem Wirtsartenbestand
freigelassen.

Die Entwicklung der Polyergus-Brut im Kunst-
nest verlief bis zur Verpuppung normal. Als jedoch
Anfang September die erste Arbeiterin schliipfte,
wurde sie unmittelbar danach von den F. fusca-Arbei-
terinnen getdtet. Auch die an den folgenden Tagen
aus weiteren zwolf Puppen schliipfenden Polyergus
wurden sofort von ihren Wirten umhergezerrt, ver-
stimmelt und getotet.

Aufgrund dieses Fehlschlages mit F. fusca, wur-
de die Polyergus-Konigin mit der verbliebenen Brut
(kleine Larven und Eier) zu jungen F. rufibarbis-Ar-
beiterinnen verbracht. Aus diesem Ansatz wurde nach
obigem Verfahren eine weiteres Mischvolk mit
zusitzlichen F. rufibarbis und F. cunicularia her-
gestellt. Auch dies verlief problemlos flir Konigin und



Brut. Mit Schliipfbeginn der néchsten Polyergus-Ar-
beiterinnen wiederholte sich jedoch das gleiche Ver-
halten wie bei F. fusca. Keine von insgesamt elf ge-
schliipften Polyergus iiberlebte die ersten Stunden.

Anfang November bis Mitte Februar wurde das
Volk mit den noch vorhandenen Larven bei Tempera-
turen von 5 - 10 °C iiberwintert. Wieder unter warmen
Bedingungen, entwickelten sich die Larven rasch wei-
ter. Die ersten vier nach der Winterpause schliipfen-
den Polyergus wurden jedoch ebenfalls getotet.

Die Nestbox wurde nun iiber ein kurzes Schlauch-
stiick mit einer weiteren Box verbunden, die ein
weiteres Janet-Nest enthielt. Ein Teil der Ameisen
zog in dieses um. Das Schlauchstiick wurde nach
einigen Tagen mit einem Wattebausch verschlossen.
Die Konigin verblieb mit dem Grofteil des Volkes
und der Brut (Puppen, Larven und mittlerweile wie-
der abgelegte Eier) in der einen Box. Aus der ande-
ren Box wurden die Formica-Arbeiterinnen bis auf
sieben herausgefangen. Diese erhielten drei schliipf-
bereite Polyergus-Puppen. Das Verhalten der kleinen
Formica-Gruppe gegeniiber der ersten geschliipften
Polyergus-Arbeiterin unterschied sich nun deutlich:
Es wurden keinerlei Anzeichen von Aggressivitit
sondern nur soziale Interaktionen beobachtet. Nach-
dem der zweite Polyergus geschliipft war, wurden
weitere fiinf Formica-Arbeiterinnen und zusitzliche
Polyergus-Puppen in die Box gesetzt. Auch jetzt
war kein aggressives Verhalten zu beobachten. Mit
jedem weiteren geschliipften Polyergus wurde der
Anteil der Formica in ungefahr gleichem Verhéltnis
erhoht, wobei jeweils auch die vorhandenen Poly-
ergus-Puppen vom Nest mit der Konigin in die an-
dere Box eingebracht wurden. Nachdem zehn Ama-
zonen geschliipft waren, wurde durch voriibergehen-
des Offnen des Verbindungsschlauches einer groBe-
ren Anzahl Formica-Arbeiterinnen ermoglicht, in die
Box mit den Polyergus-Arbeiterinnen iiberzuwech-
seln. Auch in groBerer Gruppe zeigten die Formica-
Arbeiterinnen weder gegeniiber den bereits vorhan-
denen noch gegeniiber den in den Folgetagen schlii-
pfenden Polyergus aggressives Verhalten. Der Watte-
stopfen wurde darauthin endgiiltig aus dem Verbin-
dungsschlauch entfernt, so dass die beiden Kolonie-
teile wieder uneingeschrinkten Kontakt hatten. Ag-
gressionen blieben auch dann aus.

Von den drei ausgesetzten Initialvolkchen ver-
blieben zwei an Ort und Stelle und konnten im fol-
genden Jahr weiter beobachtet werden. Die ersten
geschliipften Polyergus-Arbeiterinnen wurden An-
fang Juni 2002 gesichtet. Eines der Volker produ-
zierte bereits im Sommer 2003 Geschlechtstiere. Das
dritte Volk (mit F. fusca-Ansatz) war unmittelbar
nach dem Aussetzen umgezogen und konnte bisher
nicht wiedergefunden werden.

Diskussion

Als Hintergrund fiir die Totung der frisch ge-
schliipften Polyergus konnte man zunéchst einen
Abwehrmechanismus vermuten, gewissermal3en als
zweite "Verteidigungslinie", wenn die erste, die Ver-
hinderung der Usurpierung des Wirtsvolkes durch
das Polyergus-Weibchens, durchbrochen ist. Durch
fortgesetztes Toten der schliipfenden Polyergus
wire die usurpierte Kolonie vorldufig auf diesem
Status "eingefroren". Sie wiirde nach Verlust ihrer
eigenen Konigin(nen) hiervon allerdings nicht pro-
fitieren, da ihre Arbeiterinnen keinerlei weibliche
sondern allenfalls mdnnliche Nachkommen produzie-
ren konnten. Eiablage und Aufzucht von Ménnchen
bei Formica-Arbeiterinnen in Polyergus-Nestern wur-
de indessen nie beobachtet. Einen Nutzen kénnten da-
her nur die umliegenden Formica-Kolonien ziehen,
da die saisonalen Raubziige auf sie entfallen wiirden.

Aus den kiinstlich gebildeten und im Freiland
angesiedelten Kolonieansédtzen (einschlieBlich der
Mutterkolonie) waren erfolgreich Polyergus-Volker
entstanden, ohne dass sich irgendwelche Hinweise
auf das Toten frisch geschliipfter Arbeiterinnen durch
die vorhandenen Wirtsameisen ergaben. Insbeson-
dere bei der Entstehung der Mutterkolonie konnten
bei haufigen Kontrollen (Hochheben des Neststeines)
nie direkte oder indirekte Anzeichen aggressiver Hand-
lungen gegen die ersten, Anfang Juni 1997 geschliipf-
ten Polyergus-Arbeiterinnen beobachtet werden.

Eine spezielle Disposition der lokalen Formica-
Populationen zur Eliminierung von Polyergus auf
diesem Wege scheidet somit aus, zumal diese Art in
der Region extrem selten ist.

Als Ursache fiir das aggressive Verhalten der
Formica-Arbeiterinnen gegen junge Polyergus kon-
nen daher nur die speziellen Bedingungen im Kunst-
nest in Frage kommen. In der bisher vorliegenden
Literatur finden sich keine vergleichbaren Beobach-
tungen bei Koloniegriindungen von P. rufescens unter
Laborbedingungen (s. z.B. D'ETTORRE & al. 1997).
FOREL (1948) gibt eine Beobachtung Emery's wie-
der, die ein allerdings nur méBiges Aggressionsver-
halten der Wirtsameisen belegt: "... im Juli erschie-
nen die ersten Polyergus-Arbeiterinnen. Eigentiim-
licherweise wurden letztere aber von den fusca-Ar-
beiterinnen nicht gerade freundlich behandelt, son-
dern an den Beinen und Fiihlern herumgezerrt. Die
Amazonen wehrten sich nicht dagegen und nach-
dem in den folgenden zwei Tagen viele weitere ge-
schliipft waren, horte jede Feindseligkeit auf". Ak-
tuell schildert jedoch ZWAHLEN (2004) ein identi-
sches Verhalten bei einer letztlich erfolgreichen Ko-
loniegriindung im Kunstnest mit einem 2003 gefan-
genen Polyergus-Weibchen, das er von F. fusca-Ar-
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beiterinnen adoptieren lieB. Vier noch im gleichen
Jahr geschliipfte Polyergus wurden unmittelbar ge-
totet. Angaben, ob noch weitere Arbeiterinnen um-
gebracht wurden oder wieviele Polyergus an den
Folgetagen schliipften, fehlen.

Bei den o.g. Adoptionsversuchen mit Polyergus-
Puppen bei verschiedenen Formica-Arten (D'ET-
TORRE & al. 2002) wurden ebenfalls einige der ge-
schliipften Polyergus-Arbeiterinnen tot aufgefunden.
Allerdings wurden bei den Tests nie aggressive In-
teraktionen beobachtet, und in der Uberlebensrate der
geschliipften Arbeiterinnen zeigten sich keine statis-
tisch signifikanten Unterschiede zwischen den Ver-
suchsvarianten. Die Akzeptanz der Polyergus-Puppen
war jedoch in den fremden Formica-Koloniefrag-
menten (F. cunicularia, F. rufibarbis, F. selysi und
F. gagates) gegeniiber dem aus dem Stammvolk (F.
cunicularia /| P. rufescens) entnommenen Kolonie-
fragment (= Kontrolle) deutlich reduziert.

Im grundsétzlichen Unterschied zu diesen Adop-
tionsversuchen wurde die Polyergus-Brut bei den hier
beschriebenen Koloniegriindungen unter Freiland-
oder Laborbedingungen vom Ei an von den Wirts-
ameisen betreut.

Die im Labornest beobachteten Aggressionen der
Wirtsameisen sind um so iiberraschender, als sie sich
erst gegen die Polyergus-Imagines richteten, die Er-
kennung als "fremd" also erst zu diesem Zeitpunkt
einsetzte. Daraus ist zu schlieBen, dass selbst Spuren
eines eigenen Duftprofils geniigten, die jungen Poly-
ergus als "nicht zugehdrig" zu identifizieren.

Entscheidend fiir die schlieBlich doch noch er-
folgreiche Koloniegriindung im Labornest war die
Veranderung des Zahlenverhiltnisses zwischen den
Wirtsameisen und den schliipfenden Polyergus. Die
starke Verminderung des Formica-Anteils auf zu-
nichst sieben Arbeiterinnen setzte das Aggressions-
potential gegen die Polyergus offenbar vollstindig
herab. Zum einen war die Wahrscheinlichkeit gerin-
ger, dass sich individuell aggressivere Formica-Ar-
beiterinnen in der Gruppe befanden. Zum andern
konnte aber die fiir P. rufescens beschriebene Proc-
todealtrophallaxis (D'ETTORRE & ERRARD 1999)
eine Rolle gespielt haben, die hier allerdings wohl
aufgrund zu geringer Beobachtungsfrequenz nicht
festgestellt werden konnte. Die jungen Polyergus-
Arbeiterinnen sondern einen Fliissigkeitstropfen von
der Abdominalspitze ab, der fiir die Formica-Arbei-
terinnen sehr attraktiv ist. Die Proctodealtrophallaxis
konnte nach Auffassung der Autorinnen die Integra-
tion der jungen Polyergus erleichtern, u.a. indem die
abgesonderte Substanz eine befriedende Wirkung
zeigt oder das Kennenlernen des Polyergus-Duftes
seitens der Wirtsameisen fordert.

Warum gelang die Koloniegriindung in den Frei-
landansétzen offensichtlich ohne Aggressionen der
Wirte gegen die jungen Polyergus im Kunstnest aber
nicht? Eine Erklarung hierflir konnte sein, dass in den
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engen Galerien eines Freilandnestes die schliipfen-
den Polyergus mit einer begrenzteren Anzahl von
Wirtsarbeiterinnen als im weitkammerigen (aber nicht
weitldufigen) Kunstnest kontaktieren. Sollte die Proc-
todealtrophallaxis tatsdchlich von entscheidender Be-
deutung sein, so konnte sie unter den Kunstnest-
bedingungen aufgrund der Kontakte mit sehr vielen
Wirtsarbeiterinnen wirkungslos geblieben sein.

Dass die bereits geschliipften Polyergus bei der
oben beschriebenen allmihlichen Wiedervereinigung
der beiden Kolonieteile nicht von den neu hinzuge-
kommenen Formica-Arbeiterinnen attackiert wur-
den, kann mit der mittlerweile erfolgten Duftanglei-
chung erklart werden. Es bleibt jedoch die Frage, wes-
halb Aggressionen gegen die anschlieBend geschliipf-
ten Polyergus ausblieben. Denkbar ist, dass die Wirts-
ameisen sich an die vorhandenen Polyergus-Anteile
im Kolonieduft gewohnt hatten.

Die Hypothese, fiir die beobachteten Effekte ein
Versagen der Integrationsstrategie unter bestimmten
Bedingungen verantwortlich zu machen, erscheint
somit weitaus plausibler als die Annahme eines
Resistenzprozesses. ALLOWAY & DEL R10 PESADO
(1983) beschreiben ein analoges Phidnomen bei der
dulotischen Myrmicine Protomognathus americanus
und ihrem Wirt Temnothorax (= Leptothorax sg.
Myrafant) longispinosus. Auch hier wurde in einer
Initialkolonie die Brut des Sklavenhalters bis zum
Puppenstadium gepflegt, die schliipfenden Arbeite-
rinnen aber getotet. Zur Erkldrung halten die Auto-
ren ein Verstdndnis der Funktionsmechanismen bei
der Nestgenossenerkennung fiir erforderlich. Gene-
rell erscheint die Evolution eines "Meuter"-Verhal-
tens bei versklavten Ameisen unwahrscheinlich, da
ein solches Merkmal kaum verbreitet werden konn-
te (GLADSTONE 1981).

Eine genauere und systematische Untersuchung
wire wiinschenswert, insbesondere die Uberprii-
fung, ob die Beobachtungen unter den beschriebenen
Laborbedingungen reproduzierbar sind. Die o.g.
Mitteilung ZWAHLEN's (2004) bestétigt, dass die be-
schriebenen Effekte kein Einzelfall sind.
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Zusammenfassung

Bei einer Koloniegriindung von Polyergus rufescens
(ein Polyergus-Weibchen mit 200 - 300 Formica-
Arbeiterinnen) unter Laborbedingungen wurden alle
Polyergus-Arbeiterinnen unmittelbar nach dem Schlii-
pfen von ihren Formica-Wirten getotet. Dies war
sowohl bei F. fusca der Fall als auch nach der Um-
stellung auf eine Mischpopulation von F. rufibarbis
/ F. cunicularia. In einer isolierten Gruppe von zu-
néchst sieben Formica-Arbeiterinnen unterblieben
Aggressionen gegen die schliipfenden Polyergus,



auch nach schrittweiser Verstirkung mit weiteren
Formica-Arbeiterinnen und nach der Zusammen-
fiihrung mit der Kolonie. Es ist zu vermuten, dass
das feindselige Verhalten durch die besonderen raum-
lichen Verhéltnisse im Kunstnest ausgeldst wurde,
wobei die frisch geschliipften Polyergus-Arbeiterin-
nen einer zu groflen Zahl von Wirtsameisen ausge-
setzt waren. Dadurch kdnnten die Integrationsstra-
tegien (weitgehende chemische Insignifikanz, Procto-
dealtrophallaxis) der jungen Polyergus unterlaufen
worden sein.
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