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Kapitel 1: Allgemeine Einleitung

1.1 Die Furagierkommunikation der sozialen Insekten

Staatenbildende Insekten sind eine besonders erfolgreiche Lebensform auf unserem Planeten.
Sie bestechen vor allem durch ihre enorme Biomasse. Besonders Ameisen, mit ihren ca. 12500
bekannten Arten (Stand August 2008, http://antbase.org), sind neben dem Menschen die
vorherrschendsten Landorganismen Uberhaupt (Holldobler & Wilson, 1995). In den Waldern
Finnlands machen sie tber 10 Prozent der tierischen Biomasse aus, in den Tropen und Subtropen
sind es zusammen mit den Termiten sogar ein Drittel der tierischen Biomasse. Man kann sagen, dass
die gesamte terrestrische Umwelt von Ameisen durchsetzt ist (Holldobler & Wilson, 1995).

Ohne Zweifel hat die hoch entwickelte eusoziale Lebensweise diesen Tieren zu ihrer
weltweiten Dominanz verholfen. Doch welche genauen Eigenschaften bilden die Grundlage fiir einen
solchen evolutiondren Erfolg? Es sind vor allem zwei Faktoren: i) eine ausgefeilte Arbeits- und
Aufgabenteilung, die nicht nur die Unterteilung in reproduzierende Koniginnen und sterile
Arbeiterinnen umfasst, sondern sich haufig auch innerhalb der Arbeiterinnenkaste manifestiert, und
ii) eine komplexe Kommunikation, die sich fast durch alle Lebensbereiche der Tiere zieht. Neben
Kommunikationsformen, die der Partnerfindung, der Alarmierung vor Feinden, der Abgrenzung von
Territorien und der Aufrechterhaltung einer Hierarchie (z.B. Kéniginnenpheromon) dienen und die
man auch haufig bei anderen solitdr und in Gruppen lebenden Tieren findet, sticht vor allem die
Furagierkommunikation als besondere Eigenart vieler sozialer Insekten heraus. Zwar gibt es auch fur
einige wenige andere Tierarten Hinweise auf einen Informationsaustausch (ber gefundene
Nahrungsressourcen, z.B. bei Klippenschwalben (Hirundo pyrrhonota) (Brown et al., 1991) oder
Bankivahiihner (Gallus gallus) (Evans & Marler, 1994), oder Signale, die die gemeinsame Futtersuche
organisieren, z.B. bei afrikanischen Wildhunden (Lycaon pictus) (Kruuk, 1972; Creel & Creel, 1995),
doch scheinen dies Ausnahmen zu sein und bei weitem nicht die Komplexitat der
Furagierkommunikation sozialer Insekten zu erreichen.

Die bekannteste und wohl am héchsten entwickelte Kommunikationsform im Rahmen der
Futtersuche ist die Tanzsprache der Honigbienen mit der den Stockgenossen (iber mehrere
Sinneskandle Distanz, Richtung und Qualitidt der gefunden Nektarquelle mitgeteilt wird (von Frisch,
1946; Seeley, 1995; Dyer, 2002). Aber auch Ameisen benutzen fir die Rekrutierung von
Nestgenossen zu Nahrungsressourcen zum Teil komplexe multimodale Signale (Hélldobler, 1999).
Eine bahnbrechende Arbeit auf dem Gebiet der Furagierkommunikation von Ameisen stellt die
Untersuchung von Wilson (1962) dar, der sich mit der chemischen Kommunikation der Feuerameise

Solenopsis saevissima beschéaftigte. Er konnte nicht nur zeigen, dass diese Ameisen kurzlebige
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Spurpheromone zur Rekrutierung bei der Futtersuche verwenden, sondern machte mit seiner
Massenrekrutierungshypothese auch als Erster einen Vorschlag, wie die Kommunikation unter den
Arbeiterinnen zur Organisation der Futtersuche beitragt. Seitdem beschaftigten sich viele Autoren
nicht nur mit den verschiedenen Kommunikationskanalen der Ameisen, sondern auch mit der Frage,
wie die Tiere die komplexen Aktivitditsmuster auf Kolonieebene organisieren (Ubersicht in Detrain et
al.,, 1999). Als Erklarung bemiihte man haufig den Mechanismus der Selbstorganisation (z.B.
Bonabeau et al., 1997; Detrain & Deneubourg, 2002, 2006 und 2008). Demnach nutzen die Tiere lokal
verfligbare Informationen fiir ihre Entscheidungen, denen einfache Regeln zugrunde liegen. Doch
leider stlitzen sich viele Erkenntnisse mehr auf Computermodellen als auf empirische Daten. Ferner
wird haufig ein Informationsfluss zwischen den Furageuren bzw. zwischen den Furageuren und der
Kolonie in diese Modellen einfach ignoriert oder aufgrund seiner mathematischen Komplexitat nicht
beriicksichtigt (z.B. Dornhaus et al., 2006).

Dass die Arbeiterinnen, die Grundeinheiten der Selbstorganisation in einem sozialen
Insektenstaat, bei weitem keine primitiven und starren ,Reiz-Reaktion“ Handlungen ausfiihren,
sondern ihre Entscheidungskriterien laufend durch den Informationsfluss mit anderen Arbeiterinnen
modifiziert werden, konnte erstmals Nufiez (1970 und 1982) mit Experimente an Honigbienen
zeigen. Er interpretierte seine Ergebnisse dahingehend, dass Furageure bei der Entdeckung neuer
Futterquellen mehr den Austausch von Informationen mit anderen Koloniemitgliedern als ihre eigne
individuelle Eintragsrate forcieren. Unterstiitzung fand diese Informationsaustauschhypothese in den
folgenden Jahren durch Arbeiten an Blattschneiderameisen (Roces & Nufez 1993; Roces &
Holldobler, 1994) und nektarsammelnden Ameisen (Schilman & Roces, 2003). Auch diese Tiere
besitzen spezielle Verhaltensweisen, die den Informationsfluss an neu entdeckten Futterquellen
beschleunigen sollen. Solche auf Geschwindigkeit ausgelegte Rekrutierungsstrategien helfen den
Tieren neue Nahrungsressourcen schnell zu monopolisieren und sind ein wichtiges Werkzeug um nur
temporar vorhandene Futterquellen rasch auszubeuten oder die Fundstellen schnell gegeniiber
konkurrierenden Kolonien oder Arten abzusichern.

Die Art und der Umfang des Informationsaustausches zwischen den Arbeiterinnen, und somit
auch die angewandten Rekrutierungsstrategien, werden aber ebenfalls sehr stark durch die
okologischen Rahmenbedingungen geformt (Traniello, 1989). Beutet eine Art groRe ad libitum
Futterquellen aus oder missen die Arbeiterinnen mehrer Lokalitdten besuchen bevor sie zuriick zum
Nest gehen? Ist eine einmal gefundene Futterquelle fir langere Zeit ausbeutbar oder eher
unbestandig bzw. nicht voraussagbar in ihrer Ergiebigkeit? Diese und ahnliche Faktoren scheinen die

Entwicklung verschiedener Rekrutierungssysteme bei Ameisen im Laufe der Evolution beeinflusst zu
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haben (z.B. Jaffé et al., 1985; Jaffé & Deneubourg, 1992; Aron et al.,, 1993). So findet man den
Mechanismus der Massenrekrutierung (Wilson, 1962) haufig bei Arten aus den Unterfamilien der
Myrmicinae und Formicinae, die oft individuenreiche Kolonien bilden, aber z.B. auch bei
Pachycondyla laevigata, eine Art aus der mehr urspriinglichen Unterfamilie Ponerinae, die
Termitennester Uberfallt und somit grofRe, geklumpt vorkommenden Nahrungsressourcen nutzt
(Hélldobler & Traniello, 1980). Ahnlich wie die Rekrutierungssysteme kénnten auch die Strategien
zum schnellen Informationsaustausch, die bei der Entdeckung neuer Futterquellen zum Einsatz
kommen, stark von den okologischen Eigenschaften der jeweilig genutzten Nahrungsressourcen
modelliert werden.

In dieser Arbeit untersuchten wir zwei ganz unterschiedliche Furagiertypen von Ameisen.
Acromyrmex lundi und A. ambiguus sind Blattschneiderameisen und besitzen ein
Massenrekrutierungssystem (Jaffé & Howse, 1979). Sie beuten typischerweise i) ad libitum
Futterquellen aus, die ii) meist tber ldngere Zeit nutzbar sind und iii) einzelne Lokalitdten im Habitat
darstellen. Camponotus rufipes, eine nektarsammlende Ameisenart, besitzt ebenfalls ein
Massenrekrutierungssystem (Jaffé & Sanchez, 1984). Sie besuchen extraflorale Nektarien und
Honigtauproduzenten, die i) nur eine geringe Einzelausbeute haben, ii) aufgrund von langsamen
Sekretionsraten und durch den Besuch konkurrierender Tiere in ihrer Bestandigkeit nicht
vorhersagbar sind und iii) im Einzugsbereich der Kolonie weit verstreut liegen. Wir stellten uns die
generelle Frage, wie sich das jeweilige Rekrutierungsverhalten an neu erschlossenen Futterquellen
und die damit im Zusammenhang stehenden Strategien zum schnellen Informationsaustausch
zwischen den beiden Modellsystemen unterscheidet und inwieweit die Differenzen auf die

verschiedenartige Furagierdkologie der jeweiligen Ameisen zurlickzufiihren sind.

1.2 Fragestellungen der einzelnen Kapitel

Die vorliegende Arbeit beinhaltet vier experimentelle Kapitel, die wie eine wissenschaftliche
Publikation mit einer Zusammenfassung, einer Einleitung, einem Methodenteil, Ergebnissen und
einer eigenstandigen Diskussion aufgebaut sind.

In Kapitel 2 wird die Frage untersucht, wie Blattschneiderameisen den Etablierungsgrad einer
Futterquelle beurteilen. Die Tiere zeigen gewisse Rekrutierungsstrategien, wie z.B. das Schneiden
kleiner Blattfragmente oder die Abgabe der Ladungen bei Eintreffen auf einer Haupterntestrasse, nur

in der Initialphase der Ausbeutung einer neu entdeckten Futterquelle. Der adaptive Wert dieser
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Verhaltensweisen ist sehr wahrscheinlich ein beschleunigter Aufbau einer hohen individuendichte an
der Nahrungsressource. Woher aber die Tiere ,wissen” wann sie diese speziellen
Rekrutierungsstrategien anwenden sollen ist noch unbekannt. In verschiedenen Versuchsreihen
setzten wir individuell furagierende Acromyrmex lundi Arbeiterinnen auf ihrem Hin- und Riickweg zu
bzw. von einer neuen Futterquelle Situationen aus, in denen entweder eine intensive
Pheromonmarkierung oder eine hohe Individuendichte oder eine Kombination aus beiden Faktoren
vorhanden war, und beobachteten ihr Rekrutierungsverhalten, in diesem Fall ihre Bereitschaft zum
Abtransport einer Ladung, ihr Spurlegeverhalten und im Falle einer beladenen Ameise ebenfalls ihr
Entladungsverhalten bei Eintreffen auf einer stark frequentierten Erntestrasse.

Kapitel 3 beschéaftigt sich mit der Frage, ob das typische Entladungsverhalten von
Blattschneiderameisen bei Eintreffen auf einer Erntestrasse, welches hauptsachlich in der
Initialphase der Ausbeutung neu erschlossenen Futterquellen zu finden ist, nur eine schnelle
Rekrutierung von Nestgenossen unterstlitzt, oder ob dieses Verhalten auch als eine Art
,Qualitatskontrolle” fir die Kundschafterameisen dient. Gibt es zwischen den Abnehmerinnen auf
der Erntestrasse und den eintreffenden Scouts einen Riickkopplungsmechanismus, mit dessen Hilfe
sich die Kundschafterinnen Uber die Eignung der gefundenen Futterpflanze informieren und je nach
Reaktion der Nestgenossen ihre Rekrutierung intensivieren bzw. abbrechen? Um diese Frage zu
beantworten haben wir mehrere Acromyrmex ambiggus Subkolonien gebildet und durch den Einsatz
eines Fungizids die Akzeptanz fir eine bestimmte Pflanzenart in einer der Subkolonien ausgeschaltet.
Indem wir beladene Scouts aus einer unbehandelten Teilkolonie mit Arbeiterinnen aus der
manipulierten Teilkolonie konfrontierten und die anschlieBende Reaktion der Kundschafterinnen auf
die plotzlich verdnderte Akzeptanz der Nestgenossen gegenliber der mitgebrachten Ladung
beobachteten, konnten wir den Einfluss der Arbeiterinnen der Erntestrasse auf die
Rekrutierungsaktivitat der Kundschafterameisen abschatzen.

Kapitel 4 widmet sich der Initialphase des Furagierens bei nektarsammelnden Ameisen.
Obwohl es sich um den héaufigsten Ernahrungstyp innerhalb der Formicidae handelt, ist iber die
speziellen Furagierstrategien dieser Tiere an neu entdeckten Futterquellen so gut wie nichts bekannt.
Wir stellten die Frage, ob Camponotus rufipes Arbeiterinnen in der Initialphase der Furagieraktivitat,
d.h. wahrend der ersten Besuche an einer neuen Futterquelle bzw. bei den ersten Besuchen im Nest,
ein spezielles Sammel- und Rekrutierungsverhalten zeigen, dass den Informationsfluss in dieser
Phase beschleunigt. Hierzu beobachteten wir individuell furagierende Tiere bei der Futteraufnahme
bzw. bei der anschlieffenden Entladung im Nest Uber 15 aufeinander folgende Furagierzyklen hinweg

und dokumentierten deren Be- und Entladungsverhalten sowie das taktile und chemische
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Rekrutierungsverhalten. Ferner kreierten wir Situationen, in denen ein schneller Informationsfluss
beziiglich der Entdeckung der neuen Futterquelle besonders wichtig war (Hungerstress der Kolonie,
hohe Futterqualitat) und verglichen diese mit Situationen, in denen eine schnelle Rekrutierung nicht
erwartet wurde (gesattigte Kolonie, niedrige Futterqualitat).

In Kapitel 5 stellten wir die Frage, ob die Rekrutierungsintensitdt einer nektarsammelnden
Ameise nur von der internen Motivation des Tieres bzw. den Qualitdtseigenschaften der
Nahrungsressource abhangt, oder ob auch die Akzeptanz der Nestgenossen, speziell der
Abnehmerinnen im Nest, gegeniliber dem eingetragenen Futter des Kundschafters eine Auswirkung
auf dessen Rekrutierungsaktivitdit hat. Gibt es einen Rickkopplungsmechanismus zwischen
Furageuren und Nektarabnehmerinnen im Nest, der das Sammel- und Rekrutierungsverhalten von
Kundschafterameisen steuert und bei ihnen spezielle Verhaltensweisen fiir eine Beschleunigung des
Informationsflusses auslést? Zur Beantwortung dieser Frage bildeten wir paarweise hungrige und
gesattigte Camponotus rufipes Teilkolonien. Nach 5 Besuchen an der Futterquelle bzw. in der
eigenen Teilkolonie wurden die Kundschafterameisen in die jeweils andere Teilkolonie umgeleitet
und dort fiir weitere 10 Besuche beobachtet. Durch die Verdnderungen im Rekrutierungs- und
Sammelverhalten der Furageure nach dem Umsetzen in die neue Teilkolonie konnten wir den
Einfluss des Motivationszustandes der Tiere in der Kolonie, besser gesagt den Einfluss der Akzeptanz
der Nestgenossen gegenliber dem eingetragenen Futter, auf die Aktivititen der Furageure
beurteilen.

Kapitel 6 vergleicht die hier erzielten Ergebnisse der beiden Modellsysteme und analysiert wie
sich die Rekrutierungsstrategien und der Informationsfluss an neu entdeckten Futterquellen
zwischen Blattschneiderameisen und nektarsammelnden Ameisen unterscheidet und inwieweit sich
die Eigenschaften der typischen Nahrungsressourcen der jeweiligen Ameisentypen in diesen

Strategien widerspiegeln.
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Kapitel 2: Bewertung des Etablierungsgrads neu entdeckter Futterquellen

Zusammenfassung

Blattschneiderameisen zeigen an neu entdeckten
Futterquellen spezielle Sammelstrategien, die
deren rasche Etablierung férdern. Aber wie
beurteilen die Tiere den Etablierungsgrad einer
neuen Futterquelle und somit die Notwendigkeit
einer verstarkten Rekrutierung? Um diese Frage zu
beantworten, konfrontierten wir  einzelne
Arbeiterinnen von Acromyrmex lundi  mit
unterschiedlichen Bedingungen auf dem Weg, der
zu einer neuen Futterquelle fiihrte. Hierbei waren
die Tiere entweder hohen Individuendichten,
hohen Spurpheromonkonzentrationen oder einer
Kombination aus beiden Faktoren ausgesetzt. Die
Ergebnisse zeigen, dass Ameisen wahrend des
Besuchs einer Nahrungsressource den
Etablierungsgrad  mehrmals  bewerten und
ortspezifisch unterschiedliche Malstdbe zur
Beurteilung  einer  weiteren  Rekrutierungs-
notwendig verwenden. Beim Eintreffen an der
Futterquelle diente die Prasenz von Nestgenossen

als Bemessungsgrundlage. Der Kontakt mit

2.1 Einleitung

anderen Ameisen fiihrte zu einer gesteigerten
Blattmitnahmebereitschaft. Auf dem Rickweg und
bei Ankunft auf der Haupterntestrasse reagierten
die Tiere hingegen auf das Vorhandensein von
Pheromonmarkierungen. Die Furageure zeigten bei
Anwesenheit intensiver Duftmarkierungen auf dem
side trail ein reduziertes Spurlegeverhalten und
eine  verminderte  Entladungshaufigkeit bei
Eintreffen auf einer stark frequentierten
Erntestrasse. Ladungsverzicht bzw. Abgabe im
Kreuzungsbereich waren jeweils nicht mit dem
Spurlegeverhalten obligatorisch gekoppelt, d.h. die
Tiere befinden sich bei der ErschlieBung neuer
Futterquellen nicht in einem starren Verhaltens-
programm. Die komplexen Aktivitaitsmuster auf
Kolonieebene sind also kein Resultat einer
einfachen Selbstorganisation mit starren Regeln,
sondern vielmehr werden diese Regeln permanent
situationsbedingt modifiziert. Mit Hilfe der
erzielten Daten wird ein Rekrutierungsmodell fir

neu entdeckten Futterquellen diskutiert.

Blattschneiderameisen sind die dominantesten Herbivoren der neuweltlichen Tropen und

Subtropen (Wilson, 1986). Sie zeichnen sich durch eine obligate Symbiose mit einem Pilz und dem

damit zusammenhangenden auRergewohnlichen Furagierverhalten aus. Die Arbeiterinnen schneiden

Fragmente aus frischen Blattern aus und tragen sie in ihr Nest, wo das angelieferte Blattmaterial in

fein abgestimmten Arbeitsschritten weiter zu einer homogenen Masse verarbeitet und als Substrat

flir die Pilzzucht verwendet wird. Aufgrund ihrer enormen wirtschaftlichen Bedeutung als

Ernteschadlinge schenkte man dem Furagierverhalten der Blattschneiderameisen in den letzten

Jahrzehnten besondere Aufmerksamkeit. So z.B. war die leichtfliichtige Rekrutierungskomponente

von Atta texana (Methyl-4-Methylpyrrol-2-Carboxylat) das erste Spurpheromon einer Ameisenart,

dessen chemische Struktur identifiziert wurde (Tumlinson et al., 1971) Neben der chemischen

Kommunikation nutzen die Blattschneiderameisen aber auch eine Reihe von mechanischen Signalen
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zur Informationstbermittlung. Wenn die Tiere besonders attraktive Blatter schneiden, produzieren
sie wahrend des Schneidens mit Hilfe ihrer Stridulationsorgane Vibrationssignale und locken so
Nestgenossen im Nahbereich an (Roces & Holldobler, 1996). Ferner zeigen Kundschafterameisen,
wenn sie auf Nestgenossen treffen, kurze, aber heftige Antennierungssequenzen, welche
wahrscheinlich als zuséatzliche taktile Rekrutierungssignale verwendet werden (Jaffé & Howse, 1979;
eigene Beobachtungen). Die Aufklarung der Kommunikationsmodalitdten ist aber nur der erste
Schritt zum besseren Verstandnis der Entstehung der komplexen Furagiermuster auf Kolonieebene.
Ebenso wichtig ist die Frage, aufgrund welcher Stimuli die Tiere sich liberhaupt fir eine Rekrutierung
entscheiden und wie aus der Summe dieser Einzelentscheidungen schlieBlich ein vielschichtiges
Aktivitatsmuster entsteht.

Blattschneiderameisen sind wie alle eusozialen Insekten so genannte ,central place foragers”
(Orians & Pearson, 1979), d.h. die gesammelte Nahrung wird nicht an Ort und Stelle verspeist,
sondern zu einem zentral gelegenen Nest gebracht. Die Arbeiterinnen nutzen zur Futtersuche ein
regelrechtes Netzwerk an gut ausgebauten Erntestrassen, die durchaus Lingen von 100 Meter
erreichen konnen (Holldobler & Wilson, 1990; Wirth et al.,, 2003). Ausgehend von diesen
Erntestrassen erkunden Kundschafterameisen (Scouts) auf der Suche nach neuen Futterquellen das
Gelande. Diese ,trail“-gebundene Scout-Aktivitat konnte bei Atta sexdens (Fowler & Robinson, 1979)
und Atta colombica (Shepard, 1982) beobachtet werden, eine Strategie, welche als ,,area restricted
search” bezeichnet wird (Fowler & Stiles, 1980; Shepard, 1982). Findet eine Kundschafterameise eine
geeignete Ressource, so rennt sie zurlick zu einer Haupterntestrasse bzw. ins Nest und rekrutiert dort
weitere Arbeiterinnen. Diese folgen der vom Scout gelegten Pheromonspur und verstarken sie, so
dass sich innerhalb kurzer Zeit ein reger Verkehr auf dem Weg zur gefundenen Nahrungsressource
etabliert. Zusatzlich kommt bei der Ausbeutung der Futterquellen oft eine raffinierte Arbeitsteilung
zum Einsatz. Wahrend eine Gruppe von Arbeiterinnen in den Bdumen ganze Blitter am Stiel
abschneidet und fallen lasst, zerkleinert eine zweite Gruppe auf dem Boden das Pflanzenmaterial in
kleine Fragmente und transportiert sie direkt ins Nest oder zu den gut etablierten Erntestrassen, wo
sie dann von einer weiteren Gruppe von Tragerinnen in Empfang genommen werden. Solche
Transportketten wurden flr Atta sexdens (Fowler & Robinson, 1979), Atta cephalotes (Hubbell et al.,
1980), Atta colombica (Hart & Ratnieks, 2001) und Atta vollenweideri (R6schard & Roces, 2003)
beschrieben. Ob diese Arbeitsteilung wahrend eines Furagierzyklus nur temporar oder auch
langerfristig aufrecht erhalten wird, ist bisher noch unbekannt. Zusatzlich scheint bei der Futtersuche
der Geruch des vom Scout mitgebrachten Futters eine groRe Rolle zu spielen (Roces, 1990 und 1994,

Howard et al., 1996). Rekrutierte Arbeiterinnen werden auf diese olfaktorischen Reize konditioniert
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und nutzen sie bei der Suche nach der gerade geernteten Ressource. Die Kombination aus
verschiedenen Kommunikationskanalen, ausgekligelter Arbeitsteilung und Lernverhalten zeigt wie
vielschichtig die Organisation der Futtersuche bei Ameisen ist.

Es stellt sich nun die Frage, wie die Tiere einer groRen Kolonie, die jeweils nur sehr begrenzt
Informationen Uber Qualitdt, rdaumliche Verteilung und Etablierungsgrad aller simultan
ausgebeuteten Nahrungsressourcen besitzen, ihre Furagierziige so effizient organisieren kénnen. In
den letzten Jahren wurde zunehmend versucht die komplexen Aktivitatsmuster auf Kolonieebene
durch den Mechanismus der Selbstorganisation zu erklaren (Bonabeau et al.,, 1997; Detrain &
Deneubourg, 2006). Demnach nutzen die Tiere lokal verfigbare Informationen fiir ihre
Entscheidungen, denen einfache Regeln zugrunde liegen. Aber gerade Arbeiten an
Blattschneiderameisen zeigten, dass diese vermeintlich einfachen Regeln permanent durch einen
Informationsfluss zwischen den Arbeiterinnen modifiziert werden (Roces, 2002). Eine Schlisselrolle
in der Organisation der Futtersuche nehmen spezielle Rekrutierungsstrategien ein, die zu einem
ziigigen Aufbau hoher Individuendichten an neu entdeckten Futterquellen fihren. Im Falle der
Blattschneiderameisen ist eine schnelle Monopolisierung von Nahrungsressourcen aus mehreren
Grinden wichtig. Auf der einen Seite findet man im Freiland zum Teil sehr hohe Nestdichten (flr Atta
zwischen 1 und 3 Nester/Hektar in natiirlichen Habitaten bzw. bis zu 30 Nester/Hektar in
Monokulturen; fiir Acromyrmex zwischen 1 und 16 Nester/Hektar in natirlichen Habitaten bzw. bis
zu 200 Nester/Hektar in Monokulturen: Cherett, 1989). Die zahlreichen Kolonien konkurrieren um
attraktive Futterquellen, welche teilweise nur temporar verfligbar sind, wie z.B. Friichte oder
Blitenblatter. Auf der anderen Seite besitzen viele Pflanzen einen sogenannten induzierten
Abwehrmechanismus, d.h. bei Herbivoriebefall bilden sie eine ganze Reihe Abwehr-Proteine
(systemic wound response proteins, SWRPs) (Schaller, 2002). Interessanterweise ist die Bildung der
Abwehrstoffe nicht nur auf verwundete Pflanzenteile beschrankt. Die Expression der SWRPs wird in
gleichem Male in verwundeten wie in unverwundeten Blattern induziert, d.h. ganze Pflanzen oder
Pflanzenteile kénnen innerhalb weniger Stunden oder Tage ungenieRbar werden. Ferner wird
vermutet, dass parallel zu den Abwehrproteinen auch die Pathogenresistenzmechanismen in den
Blattern initiiert werden, und somit kdnnten nicht nur die Ameisen, sondern auch der symbiotische
Pilz Schaden nehmen. Eine schnelle Ausbeutung und Verarbeitung der gefundenen Ressourcen
scheint daher ein wichtiger Aspekt bei der Organisation der Furagierziige zu sein. In den letzten
Jahren wurde gezeigt, dass Blattschneiderameisen zu diesem Zweck spezielle Sammelstrategien im
Laufe der Evolution entwickelt haben. So demonstrierten Roces & Nufez (1993), dass die

LadungsgroBe rekrutierter Arbeiterinnen von der zuvor durch den Scout Gbermittelten Information
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Uber die Futterqualitat abhangig ist. In dieser Arbeit wurde einem Kundschafter entweder eine 10 %
oder 1 % Zuckerlésung angeboten. In beiden Versuchsansdtzen wurden die anschlieRBend
eintreffenden Rekruten aber mit der gleichen Nahrungsquelle (Parafilm) konfrontiert. Die ersten
Arbeiterinnen an der Futterquelle schnitten bei der Rekrutierung durch einen 10%-Scout deutlich
kleinere Fragmente. Dieses scheinbar ineffiziente Verhalten wurde mit Hilfe der sogenannten
yInformationsflusshypothese” erklart. Durch das Schneiden kleinerer Fragmente sparen die Tiere Zeit
und kdénnen so schneller zum Nest zurtickkehren, um dort weitere Nestgenossen zu rekrutieren, was
schlieBlich zu einer ziigigen ErschlieBung einer hochqualitativen Ressource fiihrt. Diese Hypothese
wird durch die Beobachtung einer gesteigerten Ricklaufgeschwindigkeit und einem verstarkten
Spurlegeverhalten der 10%-Rekruten bestatigt (Roces & Nufiez, 1993). Bei Experimenten mit Atta
cephalotes konnte eine sehr &hnliche Rekrutierungsstrategie beobachtet werden. Die ersten
Arbeiterinnen an einer neu entdeckten Nahrungsquelle schnitten zuerst kleinere Blattstiicke aus,
aber mit zunehmender Etablierung der Ressource durch die Kolonie ernteten die Ameisen grofRere
Fragmente (Roces & Hoélldobler, 1994). Der Verzicht auf eine maximale individuelle Eintragsrate
zugunsten einer schnellen Informationsibermittlung ist also auf die Initialphase des
Furagierprozesses beschrankt. Eine weitere zeitlich begrenzte Rekrutierungsstrategie existiert beim
Abtransport der Blattfragmente. Die ersten beladenen Ameisen, die eine neu entdeckte Futterquelle
verlassen, tragen ihre Ladungen nicht direkt ins Nest, sondern libergeben ihre Blattfragmente direkt
oder indirekt an andere Koloniemitglieder sobald sie auf eine gut frequentierte Erntestrasse treffen
(Fowler & Robinson, 1979; Hubbell et al., 1980). Mit zunehmender Etablierung der Futterquelle
verschwindet dieses Verhalten allmahlich und die Tiere tragen ihre Ladungen geradewegs ins Nest.
Obwohl noch keine genauen wissenschaftlichen Untersuchungen lber den adaptiven Wert dieser
tempordreren Transportketten vorliegen, so besteht doch die begriindete Annahme, dass es sich
hierbei ebenfalls um ein spezielles Verhalten handelt, welches die Rekrutierung in den ersten
Minuten nach Entdeckung einer neuen Ressource beschleunigen soll (Hubbell et al., 1980).

Beide hier erwdhnten Verhaltensweisen, das Schneiden kleinerer Fragmente und der
Abtransport der Ladungen nur bis zur nachsten Erntestrasse, kommen ausschlieflich an neu
entdeckten Futterquellen zum Einsatz. Aber woher ,wissen” die Ameisen, wann sie diese Strategien
einsetzen sollen und wann eine verstarkte Rekrutierung nicht mehr notwendig ist, und somit ein
Wechsel auf eine effizientere individuelle Erntemethode vollzogen werden kann? Bisher sind die
Mechanismen, mit denen Blattschneiderameisen den Etablierungsgrad neu entdeckter Futterquellen
beurteilen, noch nicht untersucht worden. Intuitiv kommen zwei Bewertungsparameter in Frage: die

Individuendichte von Koloniemitgliedern und die vorherrschende Pheromonkonzentration an der
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Futterquelle bzw. auf dem Weg dorthin. Das Ameisen Individuendichten abschatzen kénnen und
daraufhin ihr Verhalten dndern wurde schon in mehreren Zusammenhéangen gezeigt (z.B. Gordon &
Mehdiabadi, 1999; Greene & Gordon, 2007; Pratt et al., 2002 und Pratt, 2005). Untersuchungen Uber
eine Verdanderung des Sammelverhaltens aufgrund der alleinigen Prasenz niedriger bzw. hoher
Spurpheromonkonzentrationen existieren dagegen nicht, da die meisten Autoren mit Gruppen von
Tieren arbeiteten. Wird in solchen Versuchsdesigns die Konzentration attraktiver Duftstoffe an einer
bestimmten Stelle kiinstlich erhoht, dann vergroRert sich auch immer gleichzeitig die
Individuendichte an dieser Stelle und somit Uberlagern sich die Einzeleffekte (z.B. Holldobler &
Wilson, 1986). Einige Arbeiten zeigen aber Anderungen im Sammel- und Rekrutierungsverhalten
einzelner Ameisen aufgrund anderer Duftmarkierungen. So z.B. reagieren individuell furagierenden
Lasius niger Arbeiterinnen auf sogenannte ,,home-range“-Markierungen mit verlangerten Trinkzeiten
an der Futterquelle und erhéhtem Spurlegeverhalten auf dem Weg ins Nest (Devigne et al., 2004;
Devigne & Detrain, 2006).

In dem vorliegenden Kapitel wurde der Einfluss der Anwesenheit von Nestgenossen und
intensiv markierten Wegen auf das Sammelverhaltens der Blattschneiderameise Acromyrmex lundi
an neu entdeckten Futterquellen untersucht. Hierfir setzten wir individuell furagierende
Arbeiterinnen auf ihrem Hin- und Riickweg zur bzw. von der neuen Nahrungsressource Situationen
aus, in denen die beiden oben genannten Faktoren getrennt oder in Kombination vorhanden waren.
Es stellte sich die Frage, inwieweit diese unterschiedlichen Bedingungen sich auf die
Blattmitnahmebereitschaft an der Futterquelle, das Spurlegeverhalten auf dem Heimweg und das
Abgabeverhalten bei Eintreffen auf einer stark frequentierten Erntestrasse auswirken. Der Vergleich
der gezeigten Verhaltensweisen bei den verschiedenen Parameterkombinationen sollte kldaren, wie
Blattschneiderameisen den Etablierungsgrad einer Futterquelle bewerten, d.h. anhand welcher
Faktoren sie die Rekrutierung zu einer neu entdeckten Nahrungsressource intensivieren bzw.

reduzieren.

15



Kapitel 2: Bewertung des Etablierungsgrads neu entdeckter Futterquellen

2.2 Material und Methoden

2.2.1 Versuchstiere und Tierhaltung

Bei den Versuchstieren handelte es sich um Blattschneiderameisen der Art Acromyrmex lundi,
deren natirliches Verbreitungsgebiet sich von der Mitte Argentiniens bis in den Sliden Paraguays
bzw. iber Uruguay bis in den Stiden Brasiliens erstreckt (Gongalves, 1961; Zolessi & Gonzales, 1978;
Fowler, 1985; Farji-Brener, 1994). Ingesamt wurde mit drei Kolonien gearbeitet, deren
Griindungskéniginnen im November 1993 (Kolonie C und D) bzw. im Oktober 1997 (Kolonie A) in
Buenos Aires, Argentinien, eingesammelt und anschlieRend nach Deutschland lberfiihrt wurden. Die
Versuche wurden in zwei Phasen durchgefiihrt. Im Juli und August 2004 wurde Daten mit Kolonie C
und D erhoben, im Zeitraum zwischen Juli und September 2006 wurden identische Experimente mit
Kolonie A durchgefiihrt. Jeder der drei Kolonien besalR zum Zeitpunkt der Datenerhebung
schatzungsweise einige 10.000 Arbeiterinnen.

Die Laborkolonien waren in kiinstlichen Nestern untergebracht, welche aus insgesamt neun
Plexiglas®-Behiltern (Malle: 18 x 18 x 9 cm) bestanden. Die einzelnen ,,Nestkammern“ waren in einer
3x3 Anordnung aufgebaut und untereinander mit transparenten PVC-Schlduchen verbunden. Die
mittlere 3er-Reihe war mit Pilzgarten gefiillt, so dass jede Kolonie insgesamt ca. 7 Liter Pilzgarten
besaB. Um ein besonders feuchtes Mikroklima schaffen zu kénnen, war der Boden jeder der drei
,Pilzkammern” mit Hydrokulturgranulat bedeckt. Diese Zuchtbehalter waren fest verschlossen und
besaBen in der Mitte des Deckels mehrere, mit feinmaschiger Edelstahlgaze versehene
Luftungsoffnungen.

Weiterhin verfligte jede Kolonie liber eine 3er Reihe ,Abfallkammern”, die den Ameisen zur
Entsorgung des verbrauchten Pilzsubstrats und toter Nestgenossen diente. Die Zuchtkasten der
dritten 3er Reihe fungierten als Futterarenen. Hier wurde den furagierenden Arbeiterinnen
auBerhalb der Versuchstage frisches Pflanzenmaterial flir die Pilzzucht angeboten. Als Futterpflanze
diente Brombeere (Rubus fructicosus). Diese Pflanzenart kommt urspriinglich nicht in der Heimat der
Ameisen vor, wurden aber dennoch von den Tieren problemlos angenommen. Zusétzlich wurden den
Kolonien taglich in diesen Futterarenen Wasser und eine Honig-Wasser Mixtur angeboten. Sowohl
Abfall- als auch Futterkdsten waren ebenfalls mit einem Deckel versehen, der aber im Gegensatz zu
den Pilzkammern ohne Schwierigkeiten entfernt werden konnte.

Die Kolonien befanden sich gewoéhnlich in einer speziellen Klimakammer (12h Licht / 12h

Dunkel; 25°C; 55% Luftfeuchtigkeit). Fir die Versuchsdurchfiihrungen wurden die Kolonien diesen
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Standardbedingungen entzogen und in einem Arbeitsraum aufgebaut. Wahrend der Experimente
herrschten dort Temperaturen zwischen 22 und 26°C, die Luftfeuchtigkeit schwankte zwischen 29
und 41%. Das Raumklima ist insofern von Bedeutung, da Blattschneiderameisen ihre Futtersuche von
der Umgebungstemperatur abhangig machen. Zum Beispiel beginnt Atta texana ihre Futtersuche bei
12°C und stellt sie bei Temperaturen iber 30°C ein (Moser, 1967). Auch Atta sexdens rubropilosa
zeigt bei Temperaturen lber 35°C kein Schneideverhalten mehr. Offensichtlich ist mit diesem Wert
die obere Grenze der Temperaturtoleranz beim Furagieren erreicht (Krumme, 1997). Der
Standortwechsel und die damit verbundenen Temperatur- und Luftfeuchtigkeitsschwankungen
wahrend der Versuchsreihen hatten aber keinen erkennbaren Einfluss auf die Furagieraktivitat von

Acromyrmex lundi.

2.2.2 Allgemeiner Versuchsaufbau: Haupterntestrasse und erschlossene Futterquelle

Der nachstehend beschriebene allgemeine und spezielle Versuchsaufbau wurde fiir alle drei
Kolonien verwendet. Die mittlere Futterbox der Kolonie wurde (iber eine Rampe an eine 8m lange
Holzstrasse (4cm breit), welche auf 14cm hohen Stitzen stand, angeschlossen. Am Ende dieser
Holzstrasse fiihrt eine zweite Rampe hinunter in einen groBen, mit Fluon® (Kliver & Schulz,
Hamburg, Deutschland) beschichteten Plastikkasten (30 x 60 x 10cm) (siehe Abb.2.1). Dort wurden
noch vor dem Eintreffen der ersten furagierenden Arbeiterinnen reichlich Brombeerblatter (Rubus
fructicosus) platziert und wahrend der nachsten 3 Stunden auch immer wieder nachgelegt.

Schon nach 5 bis 6min trafen die ersten Ameisen in der groRen Furagierarena ein und bereits
nach weiteren 10min wurden die ersten Blattfragmente in Richtung Nest abtransportiert. Innerhalb
von 20min etablierte sich auf der Holzstrasse ein reger Verkehr in beide Richtungen. Wahrend der
Versuchsdauer (3h) schwankte sowohl die Verkehrsdichte als auch der Anteil der beladenen Tiere
nur minimal (siehe Tab.2.1) Die Holzstrasse zwischen Nest und groRer Furagierarena entsprach
hiermit einer etablierten Erntestrasse und wird im Folgenden auch als Haupterntestrasse oder ,main
trail“ bezeichnet. Die am Ende der Haupterntestrasse gelegene Furagierarena stellt eine den Tieren
bekannte und durch die Kolonie monopolisierte Futterquelle dar und wird im weiteren Verlauf als

erschlossene Futterquelle oder ,,main patch” betitelt.
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Tabelle 2.1: Verkehrdichte zum Nest und Anteil der beladenen Tiere innerhalb des 3-stiindigen Versuchszeitraums, hier

beispielhaft aufgefihrt flr Kolonie A (n=33)

Zeitpunkt der Verkehrszdhlung Gesamtzahl der Tiere in Anteil beladener Tiere in
nach Eintreffen der ersten Ameise Richtung Nest pro min Richtung Nest
am main patch (MW=SF) (MW=SF)
60 min 1306 40,3% £ 2,7%
120 min 131+7 38,8% +2,3%
180 min 127 £5 37,7% £ 3,1%

2.2.3 Allgemeiner Versuchsaufbau: neue Futterquelle

In ca. 7m Entfernung zum Nest wurde rechtwinklig zur Haupterntestrasse eine weitere
Futterquelle aufgebaut. Diese bestand aus einer 9 x 9cm grofRen Plattform aus Pappkarton, welche
Uber eine zweiteilige schmale Holzbriicke (1cm breit) erreichbar war. Der erste Teil der schmalen
Strasse (20cm lang) war normalerweise nicht permanent mit der Haupterntestrasse verbunden und
diente zur Begrenzung des Zugangs (Schleuse), wahrend der zweite Teil (30cm lang) direkt zur
Plattform fiihrte. Die ganze Anordnung war, wie die Haupterntestrasse auch, auf 14cm hohen
Stutzen befestigt (siehe Abb. 2.1). Die Plattform wurde in allen Teilexperimenten mit 20
Blattscheiben (AF£6mm) bestlickt, die zuvor mit einem handelslblichen Fahrkartenlocher aus Blattern
ausgestanzt wurden. Hier wurde Liguster (Ligustrum vulgare) als Futterpflanze gewahlt, welche von
den Ameisen Ublicherweise problemlos akzeptiert wird. Die Kolonien wurden schon einige Wochen
vor Beginn der Versuche nicht mit dieser Pflanze gefiittert. Ferner konnte die Kolonie wahrend der
Einzeltierversuche nur verschwindend geringe Mengen Liguster eintragen.

Im Freiland verlassen sogenannte Scouts die gut markierten Haupterntestrassen und erkunden
das Gelande nach neuen Futterquellen (Fowler & Robinson, 1979; Shepard, 1982). Um moglichst
solche Tiere fiir die Versuche zu verwenden, wurde am Abzweigungspunkt eine Verbreiterung des
main trails in Form einer kleinen, parallel angeordneten Holzplattform (4x4cm) angebracht. Tiere,
welche dieses Areal betraten, mussten sich zuvor vom Hauptverkehrstrom entfernten und wurden
daher als Tiere im Scout-Kontext angesehen. Ausgehend von dieser kleinen Holzplattform wurde nun
einzelnen Tieren der Zutritt zur neuen Futterquelle gestattet (siehe 2.2.4). Jede von diesen Tieren
abtransportierte Blattscheibe wurde sofort ersetzt, so dass die Futterquantitat Uber die
Versuchsdauer hinweg konstant blieb. Die Blattfragmente verloren aber nach dem Ausstanzen

schnell einen Grof3teil ihres Wassergehaltes. Um eine gleichbleibende Futterqualitdt und konstante

18



Kapitel 2: Bewertung des Etablierungsgrads neu entdeckter Futterquellen

Fragmentgewicht zu gewahrleisten, wurden auch die nicht abtransportierten Blattscheiben
regelmaRig durch frisches Pflanzenmaterial ersetzt.

Die Plattform stellte aufgrund ihrer unbekannten Lage und der (seit ldngerer Zeit)
unbekannten Futterpflanze eine neue Futterquelle fiir die Kolonie dar. Die schmale Holzstrasse zu
dieser neuen Futterquelle wird im Weiteren auch als ,side trai“ bezeichnet.

Alle folgenden Versuche an dieser neuen Futterquelle wurden frithestens 30min nachdem die
erste Ladung vom main patch abtransportiert wurde durchgefiihrt. So wurde gewahrleistet, dass alle
von der Plattform riickkehrenden Ameisen mit der gleichen Verkehrdichte auf der Haupterntestrasse
konfrontiert waren. Weiterhin wurde die Datenaufnahme fiir jede Kolonie nach spatestens drei
Stunden beendet, um so einen eventuellen ,Sattigungseffekt” der Kolonie auf die Entscheidungen

der Tiere bei der Ausbeutung der neuen Futterquelle auszuschliefRen.

erschlossene
Futterquelle

Abb. 2.1: Allgemeiner Versuchsaufbau. Das Nest war mit einer 8m langen Haupterntestrasse (main trail) verbunden, an
deren Ende sich eine gut erschlossene Futterquelle befand. Ein Meter vor der dieser Nahrungsressource zweigte ein
schmalerer Weg (side trail) zu einer neuen Futterquelle ab.
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2.2.4 Spezieller Versuchsaufbau: Unterschiedliche Préparierungen des side trails

Ziel der Experimente war es verschiedene Faktoren einer etablierten Futterquelle getrennt
oder in Kombination zu simulieren und so die relevanten Stimuli herauszufiltern, die die Ameisen bei
der Bewertung des Etablierungsgrads nutzen. Hierzu wurden einzelne Ameisen liber den side trail auf
die Plattform bzw. Uber den gleichen Weg zuriick auf die Haupterntestrasse geleitet. Auf dem side
trail wurden in vier unabhadngigen Teilversuchen jeweils verschiedene Bedingungen fiir die

beobachteten Tiere geschaffen (Abb. 2.2).

Situation 1: weder Pheromonmarkierungen noch Ameisen

Die verwendeten schmalen Holzstrassen fiir den side trail wurden zuvor noch nie fiir Versuche
benutzt und wiesen daher keinerlei Pheromonmarkierungen auf. Es wurde nur einer einzelnen
Ameise der Zutritt von der Haupterntestrasse auf die Schleuse und somit auf den Weg zur neuen
Futterquelle gestattet. Vor jeder neuen Messung wurden sowohl Holzstrasse als auch Plattform
erneuert. Des Weiteren wurde zwischen 2 Messungen ein Abstand von mind. 10min eingehalten. So
sollte die eventuelle Akkumulierung von Pheromonmarkierung durch rickkehrende Ameisen am
Abzweigungspunkt zur neuen Futterquelle auf der Hauptstrasse minimiert werden. Einige Tiere
trafen trotz langer Wartezeiten nicht auf der Plattform ein. Daher wurden Tiere, die ldnger als 5min
flr den Weg zur neuen Futterquelle brauchten, abgesammelt und nicht weiter in der Auswertung

bericksichtigt. Insgesamt wurden 284 Tiere unter dieser side trail Bedingung getestet.

Situation 2: nur Pheromonmarkierungen

Die neue Futterquelle wurde ad libitum mit ausgestanzten Blattscheiben aus Brombeerblattern
(Rubus fructicosus) bestlckt und anschlieend zuerst an einem anderen Punkt der Haupterntestrasse
(4m Entfernung vom Nest) fest mit dem main trail verbunden. Die Kolonie konnte jetzt dort ohne
Zugangsbegrenzung die Futterquelle (iber 30min ausbeuten. Viele furagierende Ameisen hinterlieRen
in dieser Zeit sowohl auf dem Hinweg als auch auf dem Riickweg Pheromonmarkierungen auf der
schmalen Holzbriicke. Danach wurden der side trail und die Plattform von der Haupterntestrasse
entkoppelt und die sich darauf befindlichen Ameisen durch Abklopfen schnell entfernt. So sollte eine
intensive Markierung des Aufbaus mit Alarmpheromonen verhindert werden. Die nun mit
Spurpheromonen versehene Strasse wurde anschlieBend an der Ublichen Abzweigungsstelle (7m
Entfernung zum Nest) aufgebaut und die Plattform mit 20 Ligusterblattscheiben versehen. Danach

wurden ein einzelnes Tier Uber den side trail auf die Plattform gelassen bzw. konnte nach dem
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Besuch an der neuen Futterquelle Gber den side trail auf die Haupterntestrasse zuriickkehren.
Untersuchungen an Solenopsis saevissima (Wilson, 1962), Atta texana (Moser & Silverstein, 1967),
Atta cephalotes (laffe & Howse, 1979), Lasius niger (Beckers et al., 1993) und Monomorium
pharaonis (Jeanson et al., 2003) zeigten, dass zumindest einige Bestandteile der Spurpheromone von
Ameisen eine eng begrenzte Wirkungsdauer besitzen. Daher wurde dieser Versuchsaufbau nur fir
max. 20min verwendet, um so fiir jede der in diesem Zeitraum getesteten Ameisen das
Vorhandensein einer aktiven Pheromonspur zu gewahrleisten. Zusammengenommen wurden 313

Tiere unter dieser side trail Bedingung untersucht.

Situation 3: nur Ameisen

Hier wurde wie in Situation 1 beschrieben ein unbenutzter side trail an der typischen
Abzweigungsstelle aufgebaut und die Plattform mit Blattscheiben bestiickt. An einer anderen Stelle
des main trails wurden nun mit einer weiteren kleinen Holzstrasse 40 unbeladene Tiere
abgesammelt und anschlielend auf den side trail umgeleitet, ohne ihnen aber Zutritt zur Plattform
zu gewadhren. Diese Ameisen hatten folglich weder direkten Kontakt zur Futterpflanze noch befand
sich die Futterpflanze in unmittelbarer Nahe zur olfaktorischen Rezeption. Keiner der Tiere zeigte auf
dem schmalen Holzsteg Spurlegeverhalten. Diesen unmarkierten, aber mit Nestgenossen
bevolkerten side trail betrat nun eine weitere Ameise von der Haupterntestrasse aus. Dieses Tier
durfte dann bei Erreichen des Endes des side trails alleine die Plattform betreten bzw. durchquerte
nach dem Besuch an der neuen Futterquelle erneut die kiinstlich erzeugte Ameisendichte auf ihrem
Rickweg zur Haupterntestrasse. Nach der Messung wurden die auf dem side trail befindlichen 40
Nestgenossen fiir den restlichen Versuchstag weggesperrt. Fiir jede folgende Messung wurden
Holzstrasse, Plattform und der Besatz mit 40 unbeladene Ameisen erneuert. Auch hier wurde
mindestens 10min Abstand zwischen zwei Datenerhebungen eingehalten. Insgesamt wurden das

Verhalten von 301 Tieren unter dieser side trail Bedingung beobachtet.

Situation 4: Pheromonmarkierungen und Ameisen

Diese Situation stellt eine Kombination aus Situation 2 und 3 dar. Zuerst wurde wie in Situation
2 beschrieben ein spurpheromonmarkierter side trail erzeugt und anschliefend an der Ublichen
Abzweigungsstelle (7m Entfernung zum Nest) aufgebaut. Nun wurde wie in Situation 3 beschrieben
zusatzlich 40 unbeladene Tiere auf den side trail positioniert, ohne ihnen aber Zutritt zur noch
abgekoppelten Plattform zu gewahren. Auf diesem pheromonmarkierten und mit Nestgenossen

versehenen side trail wurde nun eine weitere Ameise von der Haupterntestrasse gelassen. Dieses
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Tier durfte dann bei Erreichen des Endes des side trails alleine die Plattform betreten bzw. lief nach
dem Besuch an der neuen Futterquelle Giber den préparierten side trail zuriick zur Haupterntestrasse.
Auch hier wurde der Versuchsaufbau aus den unter Situation 2 genannten Griinden nur fir max.

20min verwendet. Insgesamt wurden 148 Tiere unter dieser side trail Bedingung getestet.

- = | - o
:-ll/ ey _— —
weder nur nur Pheromon-
Pheromon- Pheromon- Ameisen markierungen
markierungen markierungen und Ameisen

noch Ameisen

Abb. 2.2: Ubersicht iiber die vier unterschiedlich prédparierten side trails. Die pheromonmarkierten Flichen sind rot
hervorgehoben.

2.2.5 Gemessene Verhaltensparameter

Ziel der eben beschriebenen Versuchsreihen war es eine Reihe von Rekrutierungsentscheidung
einzelner Ameisen an der neuen Futterquelle, auf dem Riickweg und beim Eintreffen auf der
Haupterntestrasse bei unterschiedlichen Bedingungen auf dem side trail (siehe 2.2.4) zu erfassen.

Hierfiir wurden folgende Verhaltensweisen protokolliert:
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Mitnahme von Blattstiicken

Nach Betreten der Plattform konnte das beobachtete Tier frei entscheiden ein ausgestanztes
Blattfragment abzutransportieren oder unbeladen von der neuen Futterquelle zurlickzukehren.
Vereinzelt verlieBen Tiere die Plattform erst unbeladen, machten aber dann noch auf dem side trail
kehrt, um doch noch eine Blattscheibe aufzunehmen. Hatten die Tiere aber einmal einen bestimmten
Punkt auf dem Weg zuriick zur Haupterntestrasse unbeladen (berschritten (Mitte der Schleuse,
40cm Entfernung zur Plattform, 10cm Entfernung zum main trail), dann wurde dies als Entscheidung

kein Blattstlick mitzunehmen gewertet.

Spurlegeverhalten

Sowohl beladene als auch unbeladene Ameisen wurden auf dem Rickweg zur
Haupterntestrasse bezlglich ihres Rekrutierungsverhaltens in die Kategorien spurlegende und nicht
spurlegende Tiere eingeteilt. Die Tiere legen durch regelmalRiges Aufsetzen des Gasters auf den
Untergrund eine Duftspur und rekrutieren so Nestgenossen (Moser, 1967; Hubbell et al., 1980). Nicht
spurlegende Tiere zeigten auf der ganzen Strecke zurilick zur Haupterntestrasse einen angehobenen

Gaster, der zu keinem Moment Kontakt mit dem Boden hatte.

Ort der Entladung auf der Haupterntestrasse

Unbeladene Ameisen wurden nach dem Erreichen des Endes des side trails abgesammelt und
aus der Kolonie entfernt, um so ein wiederholtes Messen des gleichen Tieres zu verhindern.
Blatttragende Tiere hingegen wurden zurlick auf die Haupterntestrasse gelassen, um dort den Ort
der Entladung zentimetergenau zu bestimmen. Zu diesem Zweck wurden zuvor auf der
Haupterntestrasse, ausgehend vom Abzweigungspunkt zu der neuen Futterquelle, mit Bleistift in
beide Richtungen alle 5cm Entfernungsmarkierungen aufgetragen. Vorversuche zeigten, dass
beladene Ameisen, welche sich bereits 1m vom Abzweigungspunkt entfernt hatten, nur in 3% der
Beobachtungen ihre Ladung noch vor Erreichen des Nestes abgaben. Daher wurde ein Uberschreiten
der 1m Entfernungsmarke als ein direkter Abtransport der Ladung ins Nest gewertet. Sobald eine
Ameise ihre Ladung im Kreuzungsbereich zwischen Haupterntestrasse und Abzweigung zur neuen
Futterquelle abgab bzw. die 1m Entfernungsmarke (iberquerte, wurde sie ebenfalls abgesammelt
und aus der Kolonie entfernt. Es ist zu betonen, dass die Distanzangabe die Entfernung der Entladung
zum Abzweigungspunkt darstellt und nicht die bis dahin zuriickgelegte Laufstrecke der beladenen
Ameise, d.h. Tiere kdnnen zwar bei 10cm Entfernung ihre Ladung abgeben, aber zuvor durch

Suchschleifen z.B. insgesamt schon 20cm zurlickgelegt haben.

23



Kapitel 2: Bewertung des Etablierungsgrads neu entdeckter Futterquellen

Art der Entladung

Die Entladung konnte prinzipiell auf zwei verschiedene Arten erfolgen. Das Fragment wurde
entweder einfach auf den Boden abgelegt oder von einer anderen Arbeiterin ibernommen. Haufig
waren auch mehrere Tiere an dieser Transferaktion beteiligt. Letztendlich wurden aber nur die

Kategorien , Ablage” oder , direkter Transfer” gebildet.

2.2.6  Statistische Auswertung

Vor jeder Verhaltensanalyse wurden die Datensatze der drei Kolonien zuerst auf signifikante
Unterschiede hin untersucht. Hierzu wurde ein exakter Test nach Fisher mit 3x2 Tabelle benétigt.
Exakte Tests nach Fisher mit Kontingenztafeln grofRer 2x2 sind serienmafRig nicht in moderne
Statistikprogramme  impliziert. Daher wurde die Datenanalysen online durchgefihrt
(http://www.physics.csbsju.edu/stats/exact. NROW_NCOLUMN_form.html; online Berechnung fiir
exakte Tests nach Fisher mit Kontingenztafeln grofer 2x2; Saint John's University Collegeville,
Minnesota). Da selbst professionelle Datenbearbeitungsprogramme wie SATISTICA® bei exakten
Tests nach Fisher (2x2 Kontingenztafel) nicht mit GesamtstichprobengréRen >500 rechnen kénnen,
wurden samtliche paarweise Vergleiche mit diesem statistischen Testverfahren ebenfalls online
ausgefiihrt (http://www.langsrud.com/fisher.htm; Homepage des norwegischen Satistikers @yvind
Langsrud). Regressionsberechnungen wurden mit Sigmaplot10® durchgefiihrt. Soweit nicht anderes

angegeben wurde in allen statistischen Tests das Signifikanzniveau auf 0,05 festgelegt.
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2.3 Ergebnisse

2.3.1 Ladungsaufnahme an der neuen Futterquelle

Die beobachteten Ameisen liefen meist zielstrebig auf die neue Futterquelle zu. Nur wenn
weder Pheromonmarkierungen noch Ameisen vorhanden waren (Situation 1), dann naherten sich die
Ameisen zogerlich der Plattform bzw. fiihrten haufig Kehrtwenden (U-turns) auf dem Hinweg durch.
Die Ladungsaufnahme erfolgte bei Vorhandensein von Nestgenossen auf dem side trail (Situation 3
und 4) sehr rasch, wahrend bei den Teilversuchen ohne Tiere auf dem Weg zur neuen Futterquelle
(Situation 1 und 2) haufig erst mehrere Blattscheiben mit den Antennen untersucht wurden bzw. an
ihnen Probebisse durchgefiihrt wurden. Diese Aussagen sind aber rein deskriptiver Natur, da zu
diesen Teilaspekten keine quantitativen Daten erhoben wurden.

Zwischen den drei verwendeten Kolonien ergab sich kein statistisch signifikanter Unterschied
in der Ladungsaufnahme bei den verschiedenen side trail Bedingungen, daher wurden die Daten fir
die folgenden Betrachtungen zusammengefasst (exakter Test nach Fisher mit 3x2 Tabelle: p=0,65 fiir
Situation 1; p=0,97 fiir Situation 2; p=0,89 fir Situation 3; p=0,66 fir Situation 4).

Allgemein ist festzuhalten, dass die auf dem side trail herrschenden Bedingungen einen
starken Einfluss auf die Bereitschaft zum Abtransport einer Ladung hatten (Abb 2.3). Die Halfte der
Tiere, die auf dem Hinweg zur neuen Futterquelle weder Pheromonmarkierungen vorfanden noch
auf Nestgenossen trafen, machte sich unbeladen auf den Riickweg. Bewegte sich eine einzelne
Ameise auf einem gut markierten side trail zur Futterquelle, so wirkte sich dies nicht signifikant auf
die Mitnahmebereitschaft einer Blattscheibe aus. Auch hier verlieBen immer noch 44% der Tiere die
Plattform ohne Ladung. Der Kontakt mit Nestgenossen auf dem Weg zur neuen Futterquelle hatte
hingegen einen bedeutenden Einfluss auf die Entscheidung eine Ladung abzutransportieren. Hier
trugen deutlich mehr Tiere (76%) eine Blattscheibe in Richtung main trail. Bei gleichzeitiger
Anwesenheit von Spurpheromonen und Nestgenossen kam es zu einer noch starkeren Reaktion der
Tiere. Die Mitnahmebereitschaft stieg im Vergleich zur bloBen Anwesenheit von Ameisen signifikant
an, und zwar auf 91,2%.

Die Entscheidung einer Ameise zum Abtransport einer Ladung hangte also in erster Linie von
der Prasenz anderer Tiere auf dem side trail ab. Pheromonmarkierungen alleine hatten keine
Auswirkung, steigerten aber die Mitnahmebereitschaft einer Blattscheibe in Kombination mit einer

hohen Individuendichte.
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Abb. 2.3: Anteil der Tiere, die beim ersten Besuch an einer neuen Futterquelle eine ausgestanzte Blattscheibe (Ligustrum
vulgare) mitnahmen, in Abhéngigkeit der auf dem side trail herrschenden Bedingungen. Die Zahlen innerhalb der Balken
geben die jeweilige Stichprobengrofle wieder. Balken mit unterschiedlichen Buchstaben unterscheiden sich signifikant
voneinander (paarweise zweiseitiger exakter Test nach Fisher mit Bonferroni Korrektur [3 Tests pro Datensatz]; a=0,0167:
p<0,0001 fir Situation 1 vs. Situation 4; p<0,001 fur Situation 3 vs. Situation 4; p<0,0001 fiir Situation 1 vs. Situation 3;
p<0,0001 fir Situation 2 vs. Situation 3; p<0,0001 fur Situation 3 vs. Situation 4; p=0,10 fur Situation 1 vs. Situation 2).

2.3.2 Spurlegeverhalten auf dem Riickweg

Viele riickkehrende Tiere setzten in regelmaRigen Abstidnden ihre Gasterspitze auf den
Untergrund. Haufig war bei Tieren in Situation 1 und 3 (ohne Pheromonmarkierungen auf dem side
trail) sogar ein regelrechtes Schleifen des Gasters liber den Boden zu beobachten (Abb. 2.4). Es
wurde aber nicht weiter zwischen diesen beiden Verhaltensweisen unterschieden, sondern beides
als Spurlegeverhalten eingestuft.

Zwischen den drei verwendeten Kolonien ergab sich weder fiir unbeladene noch fir beladene
Tiere ein statistisch signifikanter Unterschied hinsichtlich des Spurlegeverhaltens bei verschiedenen
side trail Bedingungen, daher wurden die Daten fiir die folgenden Betrachtungen zusammengefasst
(exakter Test nach Fisher mit 3x2 Tabelle, unbeladene Tiere: p=0,76 fir Situation 1; p=0,78 fiir
Situation 2; p=1,00 fur Situation 3; p=0,76 fur Situation 4 / exakter Test nach Fisher mit 3x2 Tabelle,
beladene Tiere: p=0,55 fiir Situation 1; p=0,93 fiir Situation 2; p=0,39 fiir Situation 3; p=0,71 fir

Situation 4).
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11 11 2 1 2

Abb. 2.4: Spurlegende beladene Acromyrmex lundi Ameise auf dem Riickweg von der neu entdeckten Futterquelle. Das Tier
schleift fortwahrend mit der Gasterspitze Uber den Boden. Die drei Fotos wurden kurz aufeinander folgend mit einer
Hochgeschwindigkeitskamera aufgenommen, das Zeitintervall zwischen zwei Aufnahmen betragt 1,1s. Der Abstand
zwischen den beiden sichtbaren Skalamarkierungen betragt 1cm.

In drei von vier side trail Situationen haben unbeladene Tiere signifikant hdufiger als beladene
Tiere Spurlegeverhalten gezeigt (Abb. 2.5). Nur in der Situation mit Pheromonmarkierungen und
Ameisen zusammen konnte trotz eines optischen Trends kein statistischer Unterschied zwischen den
beiden Gruppen gefunden werden, was aber wohl in erster Linie auf die niedrige StichprobengréRe
zurlickzufihren ist.

Die unterschiedlichen side trail Bedingungen wirkten sich bei unbeladenen und beladenen
Tieren in gleicher Art und Weise auf das Spurlegeverhalten aus. Waren weder chemische
Markierungen noch andere Tiere prasent, so legte eine deutliche Mehrheit der beobachteten Tiere
eine Rekrutierungsspur (93,8% bzw. 77,8%). Das Vorhandensein von Pheromonmarkierungen
veranlasste stets erheblich weniger Tiere Duftmarkierungen zu setzen (Situation 2), wohingegen die
Prasenz von Nestgenossen auf dem side-trail keinen Einfluss auf das Spurlegeverhalten hatte
(Situation 3). Die Kombination beider Faktoren (Situation 4) senkte wiederum die Bereitschaft zur
chemischen Markierung des side trails (53,8% bzw. 27,4%), dies war aber nicht signifikant
unterschiedlich gegeniliber dem alleinigen Faktor Pheromonmarkierung.

Die Entscheidung eine Duftspur auf dem Riickweg zur Haupterntestrasse zu legen beruhte also
auf mindestens zwei unabhangigen Faktoren, zum einem ob eine Ladung abtransportiert wurde und

zum anderen ob der Weg zur neuen Futterquelle bereits intensiv mit Pheromonen markiert war.
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Abb. 2.5: Anteil der Tiere, die nach dem ersten Besuch an einer neuen Futterquelle auf dem Rickweg zur
Haupterntestrasse Spurlegeverhalten zeigten, in Abhangigkeit der auf dem side trail herrschenden Bedingungen. Schwarze
Balken prdsentieren die Verhaltnisse bei beladenen Tieren, graue Balken bei unbeladenen Tieren. Die Zahlen innerhalb der
Balken geben die jeweilige StichprobengroRe wieder. Sternchen kennzeichnen signifikante Unterschiede zwischen
beladenen und unbeladenen Tieren innerhalb einer side trail Bedingung: *p<0,0125, ***p<0,00025, n.s.=nicht signifikant
(zweiseitiger exakter Test nach Fisher mit Bonferroni Korrektur [4 Tests pro Datensatz]; a=0,0125; jeweils unbeladen vs.
beladen: p<0,0001 fur Situation 1 bzw. Situation 2; p<0,01 fir Situation 3; p=0,059 fir Situation 4). Balken mit
unterschiedlichen Minuskeln (unbeladene Tiere) bzw. unterschiedlichen Majuskeln (beladene Tiere) unterscheiden sich
signifikant voneinander (paarweise zweiseitiger exakter Test nach Fisher mit Bonferroni Korrektur [4 Tests pro Datensatz];
a=0,0125; fur unbeladene Tiere: p<0,0001 fir Situation 1 vs. Situation 2; p<0,0001 fir Situation 2 vs. Situation 3; p<0,001
flr Situation 1 vs. Situation 4; p<0,01 fiir Situation 3 vs. Situation 4; p=0,55 flr Situation 2 vs. Situation 4; p=0,77 fir
Situation 1 vs. Situation 3 / fir beladene Tiere: p<0,0001 fur Situation 3 vs. Situation 4; p<0,0001 fur Situation 1 vs. Situation
4; p<0,0001 fir Situation 2 vs. Situation 3; p<0,0001 fir Situation 1 vs. Situation 2; p=0,031 fir Situation 2 vs. Situation 4;
p=0,80 fiir Situation 1 vs. Situation 3).

2.3.3 Entladungsverhalten auf der Haupterntestrasse

Ein frihzeitiges Entladungsverhalten von Blattschneiderameisen, die nach dem Besuch einer
neuen Futterquelle auf eine Haupterntestrasse stoBen, wurde schon von Hubbell et al. (1980)
beschrieben. Die Autoren stellten auch die These auf, dass dieses Verhalten der verstarkten
Rekrutierung in diesem Bereich diene. Daher wurden bei der weiteren Auswertung die auf dem main
trail eintreffenden beladenen Ameisen hinsichtlich ihres zuvor auf dem side trail gezeigten
Rekrutierungsverhaltens in zwei Gruppen aufgeteilt: spurlegende und nicht spurlegende Tiere. Diese

Betrachtung der Daten erlaubte es einen eventuellen Zusammenhang zwischen gezeigtem
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Spurlegeverhalten auf dem side trail und der nachfolgenden Entscheidung bei der Entladung im
Kreuzungsbereich zwischen Haupterntestrasse und Abzweigung zur neuen Futterquelle aufzudecken.

Die drei verwendeten Kolonien zeigten beziiglich des Abgabeverhaltens im Kreuzungsbereich
von side trail und main trail keine statistisch signifikanten Unterschiede, daher wurden die Daten fir
die folgenden Betrachtungen zusammengefasst (exakter Test nach Fisher mit 3x2 Tabelle,
spurlegende Tiere: p=0,90 fiir Situation 1; p=0,27 fir Situation 2; p=0,53 fiir Situation 3; p=0,58 fiir
Situation 4 / Fisher-Exakt Test mit 3x2 Tabelle, nicht spurlegende Tiere: p=1,00 fir Situation 1; p=0,28
flr Situation 2; p=0,44 fir Situation 3; p=0,88 fiir Situation 4).

In allen vier side trail Situationen gab es keinen erkennbaren Unterschied zwischen
spurlegenden und nicht spurlegenden Tieren beziglich des Entladungsverhaltens im
Kreuzungsbereich (Abb. 2.6). Daher wurden die Daten der beiden Gruppen fiir die nachstehenden
Analysen gepoolt.

Waren weder Duftspuren noch Nestgenossen auf dem Weg zur neuen Futterquelle vorhanden,
dann entluden sich 92% der beobachteten Tiere innerhalb des ersten Meters nach Eintreffen auf
dem main trail. Bei Vorhandensein einer intensiven Pheromonmarkierung auf dem side trail
(Situation 2) liefen deutlich mehr Tiere mit ihrer Ladung ins Nest, nur 40,9% der Ameisen entluden
sich nach Eintreffen auf der Haupterntestrasse. Die alleinige Prasenz von Nestgenossen auf dem side-
trail (Situation 3) hatte hingegen keinerlei Auswirkung auf die Entscheidung das mitgenommene
Fragment im Kreuzungsbereich abzugeben bzw. abzulegen. Die Kombination beider Faktoren
(Situation 4) veranlasste wiederum nur wenige Tiere (29,6%) sich zu entladen, es konnte aber kein
zuséatzlicher Effekt gegeniliber der alleinigen Wirkung von Duftspuren (Situation 2) nachgewiesen
werden.

Zusammenfassend kann man sagen, dass die Wahrscheinlichkeit sich bei Eintreffen auf der
Haupterntestrasse zu entladen alleinig durch intensive Pheromonmarkierung auf dem side trail
beeinflusst wurde und dass das Spurlegeverhalten auf dem side trail und die Entscheidung zur
Abgabe bzw. Ablage der Ladung nicht miteinander gekoppelt waren.

Weiterhin ergab sich die Frage, ob sich nur der Anteil blattabgebender Tiere in den vier side
trail Situationen unterschied, oder ob sich die Ameisen aufgrund der zuvor durchlaufenen
Bedingungen auf dem Weg zu bzw. von der neuen Futterquelle bei der anschlieenden Entladung im
Kreuzungsbereich unterschiedlich verhielten. Auf der Haupterntestrasse angekommen zeigten jene
Ameisen, die auch spater ihre Ladungen abgaben, ein eigenwilliges Verhalten. Sie verlangsamten ihre
Geschwindigkeit und bewegten sich maanderférmig voran. Schon meist nach kurzer Strecke auf der

Haupterntestrasse blieben die beladenen Ameisen stehen und pressten ihren Thorax auf den Boden.
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So dann scharten sich Ameisen um das beladene Tier und zerrten an der Blattscheibe bis diese von
der Tragerin losgelassen wurde. Wesentlich seltener blieb die Trdgerin stehen und lieR die
Blattscheibe ohne direkt vorausgehende Interaktionen mit anderen Ameisen einfach zu Boden fallen
(nur in 8% aller Beobachtungen; n=448). Die Bedingungen auf dem side trail hatten keinen
erkennbaren Einfluss auf die Art der Entladung (Tabelle 2.2) (Chi-Quadrat Test mit Yates-Korrektur;
Chi=1,22; df=3; p=0,75). In allen vier Teilversuchen wurden die Ladungen Uberwiegend direkt an
andere Ameisen lbergeben. Jene Ameisen, die die 1m Marke passierten, liefen schon bei Eintreffen

auf der Haupterntestrasse fast immer zielstrebig in Richtung Nest. Nur in Einzelfdllen blieben sie im
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Abb. 2.6: Anteil der Tiere, die sich nach dem ersten Besuch an einer neuen Futterquelle bei Eintreffen auf der
Haupterntestrasse entluden, in Abhangigkeit der auf dem side trail herrschenden Bedingungen. Ladungen, welche nicht
innerhalb £1m Entfernung vom Abzweigungspunkt transferiert bzw. abgelegt wurden, definierte man als ins Nest getragene
Ladungen. Die schwarzen Balken prasentieren die Verhaltnisse bei Tieren, die zuvor kein Spurlegeverhalten auf dem side
trail zeigten. Graue Balken geben die Verhdltnisse bei Tieren wieder, die zuvor Pheromonmarkierungen auf dem side trail
hinterlieBen. Die Zahlen innerhalb bzw. oberhalb der Balken geben die jeweilige Stichprobengrofle wieder; n.s.=nicht
signifikanter Unterschied zwischen spurlegenden und nicht spurlegenden Tieren innerhalb einer side trail Bedingung
(zweiseitiger exakter Test nach Fisher, jeweils spurlegend vs. nicht spurlegend: p=0,71 fur Situation 1; p=0,27 fir Situation
2; p=0,80 fur Situation 3; p=1,00 fur Situation 4). Unterschiedliche Buchstaben tber den Balkenpaaren geben signifikante
Unterschiede des Entladungsverhaltens zwischen den side trail Bedingungen an, beruhend auf den zusammengefassten
Daten der spurlegenden und nicht spurlegenden Tiere (paarweise zweiseitiger exakter Test nach Fisher mit Bonferroni
Korrektur [3 Tests pro Datensatz]; a=0,0167: p<0,0001 fir Situation 3 vs. Situation 4; p<0,0001 fir Situation 1 vs. Situation
4; p<0,0001 fur Situation 2 vs. Situation 3; p<0,0001 fir Situation 1 vs. Situation 2; p=0,043 fir Situation 2 vs. Situation 4;
p=0,37 fir Situation 1 vs. Situation 3).
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Tabelle 2.2: Anteil der Tiere, die ihre Ladung nach Eintreffen auf der Haupterntestrasse (t1m Entfernung zum
Abzweigungspunkt) direkt an Nestgenossen transferierten.

side trail Beobachtungen Anteil direkter Transfers

Bedingungen direkter Transfer Ablage an allen Entladungen

weder Pheromonmarkierungen 118 11 91.5%
noch Ameisen !
nur Pheromonmakierungen 64 8 88,9%
nur Ameisen 194 13 93,7%
Pheromonmarkierungen

und Ameisen 36 4 90,0%
samtliche Beobachtungen 412 36 92,0%

Kreuzungsbereich stehen und zeigten dann ebenfalls das oben beschriebene Verhalten. Jedoch kam
es dann zur keiner Entladung durch andere Ameisen und sie setzen ihren Weg Richtung Nest fort.

Wenn Tiere sich entluden, dann geschah dies in den meisten Fallen gleich unmittelbar nach
Eintreffen auf der Haupterntestrasse. Die Verteilung der absoluten Entladungsdistanzen innerhalb
des ersten Meters kénnen am besten in einer kumulativen Darstellung deutlich gemacht werden
(siehe Abb. 2.7). In allen vier Situation war es moglich den Zusammenhang zwischen Entfernung und
kumulativem Anteil der Entladungsaktionen hochsignifikant (p<0,0001) durch eine Kurve mit
exponentiellen Anstieg bis zum einem Maximum (100%) zu beschreiben.

Zwischen den einzelnen Situationen bestanden aber durchaus Unterschiede. Waren auf dem
side trail keine Spurpheromonmarkierungen vorhanden (Situation 1 und 3), dann hatten schon
bereits nach 20cm bzw. 22cm Entfernung zum Abzweigungspunkt jeweils 75% der beobachteten
Tiere ihre Ladung abgegeben. Waren die side trails hingegen mit intensiven
Spurpheromonmarkierungen versehen (Situation 2 und 4), so erfolgten viele der Entladungsaktionen
erst weiter entfernt vom Abzweigungspunkt. Hier transferierten 75% der Ameisen ihre Ladung
innerhalb von 51cm (Situation 2) bzw. 40cm (Situation 4) (siehe Abbildung 2.7 unten).

Insgesamt gesehen erfolgte also bei Vorhandensein von Duftspuren auf dem side trail die
Entladung weiter entfernt vom Abzweigungspunkt als ohne Pheromonmarkierungen. Die Prdsenz von
Nestgenossen auf dem Weg zur neuen Futterquelle hatte hingegen keinen Einfluss auf die

Entfernung der Entladungsaktion.
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Abb. 2.7:

Oben: raumliche Verteilung der Entladungsaktionen innerhalb des ersten Meters auf der Haupterntestrasse bei den vier
getesteten side trail Bedingungen. Dargestellt ist jeweils der kumulative Anteil an samtlichen beobachteten
Entladungsaktionen eines Teilversuchs bei steigender Entfernung zwischen Entladungsstelle und Abzweigungspunkt zur
neuen Futterquelle.

Unten: errechnete Regressionsgeraden der 4 Versuchsreihen. Die roten vertikalen Pfeile markieren jeweils die Entfernung,
bei der bereits 75% der beobachteten Tiere ihre Ladung im Kreuzungsbereich abgaben. (y=1-0,938e*, r2=0,96, n=37 fiir
Situation 1; y=1-0,973e", r>=0,98, n=44 fiir Situation 2; y=1-0,933e", r2=0,94, n=42 fiir Situation 3; y=1-0,965e", r>=0,94, n=31
far Situation 4)
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2.4 Diskussion

2.4.1 Ladungsaufnahme an der neuen Futterquelle

Beim ersten Besuch an einer nicht etablierten Futterquelle (Situation 1) nahmen nur 49% der
beobachteten Tiere letztendlich eine Ladung mit, an einer gut etablierten Futterquelle (Situation 4)
hingegen 91%. Der adaptive Wert unbeladener Blattschneiderameisen, die im Feld einen Anteil
zwischen 13% und 75% der heimkehrenden Tieren ausmachen kdnnen (z.B. Cherett, 1972; Lewis et
al., 1974), wird in der Fachliteratur unterschiedlich erklart. Nach Daguerre (1945) und Lugo et al.
(1973) sind sie fur die Instandhaltung der Erntestrassen verantwortlich, wahrend Stradling (1978) die
Aufgabe dieser Tiere im Transport von Pflanzensaften sieht. Andere Arbeiten zeigen allerdings, dass
der Verzicht auf eine Ladung im Dienste einer schnellen Rekrutierungsstrategie stehen konnte. Jaffé
& Howse (1979) beobachteten in ihren Versuchen zum System der Massenrekrutierung bei der
Blattschneiderameise Atta cephalotes, dass Kundschafterinnen (Scouts) nach Auffinden einer
Futterquelle wiederholt unbeladen zur Kolonie zuriickkehrten und erst nach 30-60min begannen
Blattfragmente abzutransportieren. Laut einem Computermodell von Jaffé (1980) sollten bei
ausgewachsenen Atta-Kolonien sogar bis zu 50% der AuBendiensttiere standig als unbeladene
Rekrutierer auf den Erntestrassen unterwegs sein. An der gleichen Art wurde spater von Roces &
Holldobler (1994) gezeigt, dass gerade in der Initialphase des Furagierprozesses, also dann wenn
Informationen beziiglich der gefundenen Ressource schnell ibermittelt werden sollten, 80-90% der
Tiere unbeladen in Richtung Nest liefen. Mit fortlaufender Etablierung der Futterquelle nahm der
Anteil dieser Ameisen schlieRlich ab. Wurde die Kolonie einige Tage an der Blatternte gehindert,
dann stieg der Prozentsatz unbeladener Tiere zu Beginn der folgenden Furagieraktivitdt sogar noch
an. Unter Hungerstress scheint also die schnelle Mitteilung Gber gefundene Nahrungsquellen
besonders wichtig zu sein (Roces & Holldobler, 1994). Auch Bollazzi (2002) beobachtete in
Feldstudien an der Grasschneiderameise Acromyrmex heyeri ein vermehrtes Auftreten
heimkehrender unbeladener Arbeiterinnen in den ersten Stunden des taglichen Furagierprozesses
und interpretierte dieses Verhalten als RekrutierungsmaBnahme zur schnellen Initialisierung der
kolonieweiten Furagieraktivitdt. Die Hypothese all dieser Arbeiten, heimkehrende Tiere verzichten
auf eine Ladung zum Zwecke einer schnellen Informationsiibermittlung, beruht auf der Uberlegung,
dass unbeladene Tiere keine Zeit flir die Schneidetatigkeit und das Mandvrieren des Blattfragments
in die richtige Transporthaltung investieren missen. Zudem kénnen sie r als beladene Tiere zurlick

zum Nest bzw. zu den Haupterntestrassen rennen (Anderson & Jadin, 2001; Réschard & Roces, 2002;
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Rudolph & Loudon, 1986), wobei eine Erniedrigung der Laufgeschwindigkeit wohl erst bei
schwereren Lasten zutrifft (Roces, 1993). Bedingt durch die Zeitersparnis konnen
Kundschafterameisen wesentlich schneller eine chemische Rekrutierungsspur zuriick zur Kolonie
legen, was wiederum zu einem zilgigen Aufbau hoher Individuendichten an der gefundenen
Futterquelle und letztendlich zu deren rascher Monopolisierung durch die Kolonie fiihrt. Die in dieser
Arbeit beobachtete niedrige Blattmitnahmebereitschaft unter nicht etablierten Bedingungen
(Situation 1) ist ebenfalls als schnelle RekrutierungsmalRnahme zu werten, da 94% der unbeladenen
Tiere unter dieser Bedingung auf dem Rickweg zur Kolonie Spurlegeverhalten zeigten. Eine
veranderte Akzeptanz gegeniiber den angebotenen Blattstiicken oder ein Desinteresse der Tiere an
neuen Futterquelle ist als Erklarung fir den Verzicht einer Ladung auszuschlieRen, da die meisten
heimkehrenden  unbeladenen Tiere die gefundene Futterquelle offensichtlich als
,rekrutierungswirdig” erachteten.

Es sollte aber auch betont werden, dass die Mitnahme einer Ladung nicht mit der Beendigung
der Rekrutierungsanstrengungen der Tiere und einem kompletten Umschalten des Verhaltens auf
Futtereintrag gleichzusetzen ist. Der Verzicht auf eine Ladung stellt nur eine besonders schnelle
RekrutierungsmaBnahme dar. Blatttragende Tiere kénnen ebenfalls einen wichtigen Beitrag zur
Etablierung der neuen Futterquelle leisten, indem sie z.B. auf dem Riickweg zur Kolonie
Spurlegeverhalten zeigen bzw. bei Ankunft auf der Haupterntestrasse ihre Ladung schnell ibergeben
und rasch die Futterquelle wieder aufsuchen um die gerade gelegte Duftspur zu verstdrken
(Hubbell et al., 1980).

Es stellt sich nun die Frage, welchen Parameter die Ameisen fiir die Entscheidung unbeladen,
und somit schneller zu ihren Nestgenossinnen zurlickzukehren verwenden, oder allgemeiner
ausgedriickt: wie beurteilen die ankommenden Ameisen den Etablierungsgrad der neuen
Futterquelle und somit die Notwendigkeit einer schnellen Rekrutierung? Die Versuche zeigten, dass
die Anwesenheit von Nestgenossen auf dem Hinweg zur neuen Futterquelle der ausschlaggebende
Faktor war, wahrend ein mit Spurpheromon markierter Untergrund alleine keine signifikante
Auswirkung auf die Blattmitnahmebereitschaft hatte. Dass Ameisen unterschiedliche
Individuendichten abschatzen kénnen und auf diese mit verschiedenen Verhaltensweisen reagieren,
wurde schon in mehreren Zusammenhangen nachgewiesen. So basiert bei der Ernteameise
Pogonomyrmex barbatus die Wahrscheinlichkeit, dass eine Arbeiterin mit der Arbeit auf dem
Abfallhaufen der Kolonie beginnt, auf der kiirzlich zuvor erfahrenen Kontaktrate mit Nestgenossen,
die bereits diese Tatigkeit austiben (Gordon & Mehdiabadi, 1999). Bei der gleichen Art konnte gezeigt

werden, dass der Ausstrom futtersuchender Arbeiterinnen durch die Kontaktrate mit heimkehrenden
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Kundschafterameisen reguliert wird (Greene & Gordon, 2007). Ebenso beurteilt die Ameise
Temnothorax (Leptothorax) albipennis vor einem Kolonieumzug die Anzahl der bereits vorhandenen
Nestgenossen an einer potentiellen neuen Nistmoglichkeit (Pratt et al., 2002 und Pratt, 2005). Wird
ein bestimmter Schwellenwert, in diesem Fall eine bestimmte Kontaktrate, Uberschritten, dann gilt
die Stelle als geeignet und die Tiere wechseln vom langsamen Tandemlauf zum wesentlich
schnelleren Tragen von Nestgenossen, um so den Grof3teil der Kolonie moglichst rasch
Uberzusiedeln. Die Fahigkeit zur Bewertung von Individuendichten wird auch fiir die Honigtopfameise
Mymecocystus mimicus diskutiert (Lumsden & Holldobler, 1983). Bei territorialen
Auseinandersetzungen zwischen benachbarten Kolonien kommt es zu so genannten Schaukampfen,
bei denen die beteiligten Arbeiterinnen wahrscheinlich die Anzahl von nesteigenen zu nestfremden
Tieren auf dem Turnierplatz abschatzen und dementsprechend Verstarkung rekrutieren oder den
Rickzug antreten (Holldobler, 1991). Letztendlich stimmen unsere empirischen Daten mit den
Vermutungen von Jaffé (1980) (iberein, der in einem Computermodell bei Auftreten hoher
Kontaktraten zwischen Nestgenossen an der Futterquelle fiir Kundschafterameisen einen Wechsel
von unbeladener Rekrutierungsaktivitat auf das Schneiden bzw. den Abtransport von Blattstiicken
postulierte.

Erstaunlich ist das Ergebnis, dass eine isoliert furagierende Ameise sich nicht durch einen
intensiv_pheromonmarkierten Weg in ihrer Entscheidung hinsichtlich einer Ladungsaufnahme
beeinflussen lie. Die Rekrutierungshypothese besagt, dass die Tiere durch den Verzicht auf eine
Ladung schneller zuriickkehren kénnen und so schneller durch ihre gelegte Duftspur Nestgenossen
zur neuen Futterquelle rekrutieren. Warum benutzten die Ameisen also nicht jenen Parameter zur
Beurteilung des Etablierungsgrads und somit zur Einschatzung der Rekrutierungsnotwendigkeit, mit
dessen rascher Verstiarkung sie beabsichtigten weitere Nestgenossen anzulocken? Diese Frage
scheint ferner berechtigt, da Ameisendichte und Pheromonkonzentration zumindest in einem
gewissen Umfang Hand in Hand gehen. Wilson (1962) beschrieb das Spurlegeverhalten der
Feuerameise Solenopsis saevissima als ,Alles oder Nichts Reaktion”. Die Intensitdt einer Duftspur
wirde somit direkt mit der Anzahl der spurlegenden Tiere korrelieren, d.h. je mehr Ameisen eine
Futterquelle besuchen, desto intensiver sollte der Weg dorthin mit Pheromonmarkierungen
versehen sein. Man sollte sich aber vor Augen halten, dass das Ziel einer Rekrutierung darin besteht,
andere Nestgenossen zur neuen Nahrungsressource zu holen und nicht mit hohen
Spurpheromonkonzentrationen die Wege dorthin zu markieren. Wahrend ersteres den Zweck der
Rekrutierung (RegelgroRe) darstellt, ist letzteres die MaBnahme (Stellglied) um diesen Zweck zu

erreichen. In einem biologischen Regelkreis ergibt die Messung des Stellglieds keinen zuverlassigen
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Hinweis auf den Momentanzustand der RegelgroRe. Ferner ist die Intensitdt einer Pheromonspur bei
ndherer Betrachtung doch kein so zuverlassiger Indikator fiir die Anzahl der furagierenden Tiere an
der Futterquelle. Untersuchungen an Solenopsis geminata (Hangartner, 1969), Acanthomyops
interjectus (Hangartner, 1970), Atta cephalotes (Jaffé & Howse, 1979), Lasius niger (Beckers et al.,
1993) und Monomorium pharaonis (Jackson & Chaline, 2007) zeigten, dass Arbeiterinnen auf
Faktoren wie Futterqualitat oder Entfernung zwischen Ressource und Nest mit unterschiedlich
intensivem Spurlegeverhalten reagieren und daher sehr wahrscheinlich die Menge an abgegebenen
Spurpheromon auf Individuenebene variieren kénnen. Folglich kann ein starkes Gesamtsignal sowohl
durch wenige Tiere, die intensives Spurlegeverhalten zeigen, entstehen, als auch durch viele Tiere,
die weniger stark ausgeprigte Spuren legen. Uberlegungen von Jaffé (1980) zufolge sollen bei
Blattschneiderameisen sogar schon ein bis zwei spurlegende Kundschafterameisen ausreichen um
einen maximalen Rekrutierungseffekt hervorzurufen. Somit lasst die quantitative Rezeption der
chemischen Duftmarkierungen keinen eindeutigen Schluss auf die Anzahl der furagierenden Tiere zu.
AulRerdem sollte man hier auch das rdumliche Vorkommen intensiver Pheromonspuren
bericksichtigen. Ausgehend vom Nest ist der Furagierverkehr zunachst auf die groRen Erntestrassen
und die Abzweigungen zu den jeweiligen gerade geernteten Pflanzen beschrankt und der Untergrund
in diesen Arealen ist sicherlich gut markiert. Doch am Ende dieser Wege diinnt sich die
Pheromonkonzentrationen aus, da sich die Tiere auf einen groReren Bereich im Blattwerk verteilen.
Ferner sind viele der anwesenden Tiere mit dem Schneiden der Blatter beschaftigt und nehmen in
diesem Moment natirlich nicht an der Verstarkung des chemischen Rekrutierungssignals teil. Es ist
also durchaus vorstellbar, dass eine Futterquelle bereits durch eine ansehnliche Zahl an
Arbeiterinnen okkupiert ist ohne dass zwangslaufig der unmittelbare Ernteberreich, dort wo die
Blattaufnahme normalerweise stattfindet, stark mit Duftstoffen markiert sein muss. Aus den oben
angefiihrten Griinden erscheint es daher sinnvoll, dass eine Ameise an einer neuen Futterquelle die
erste einer ganzen Reihe von Rekrutierungsentscheidungen aufgrund der tatsachlich Anzahl der
vorhandenen Nestgenossen trifft.

Letztendlich bleibt die Frage zu kldren, warum die Kombination aus Spurpheromonen und
Anwesenheit von Nestgenossen (Situation 4) nochmals mehr Tiere veranlasste ein Blattfragment
abzutransportieren und sich somit gegen eine schnelle Rekrutierungsstrategie zu entscheiden.
Denkbar ist, dass die aktuelle Spurpheromonkonzentration erst ab einer gewissen
Minimalkontaktrate als zusatzlicher Parameter fiir die Bewertung des Etablierungsgrads einer neuen
Futterquelle von den Tieren herangezogen wird. Auch wenn hier immer wieder die Notwendigkeit

eines schnellen Informationsflusses bei der Erschlieung neuer Futterquellen betont wurde, so bleibt
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ebenso festzuhalten, dass sich unnétig in die Ldnge gezogene Rekrutierungsphasen, besonders
hinsichtlich eines hohen Anteils unbeladener Tiere, negativ auf die kolonieweite Eintragsrate
auswirken kénnen. Die Tiere sollten sich daher ab einem gewissen Bekanntheitsgrad der Futterquelle
hauptsachlich dem Abtransport der Blatter zuwenden. Die zusatzliche Rezeption von
Pheromonmarkierungen koénnte fir die Tiere ein sicheres Zeichen darstellen, dass eine schnelle
Rekrutierung nicht mehr notwendig ist, so zu sagen ein Backup-System um im richtigen Moment auf
das jeweils effizientere Verhalten zu wechseln. Es gibt aber noch einen anderen Erklarungsansatz,
der auf einem eventuell unterschiedlichen Verhalten der zusatzlich vorhandenen Nestgenossen
basiert. Durch Umsetzen der Arbeiterinnen auf eine unmarkierte Holzstrasse (Situation 3) entzog
man diese aus ihrem aktuellen Verhaltenskontext, der Futtersuche. Wurden sie hingegen auf eine
pheromonmarkierte Strasse versetzt (Situation 4), so koénnten sie sich immer noch im
Furagierkontext befunden haben. Es ware also denkbar, dass in diesen beiden Versuchsreihen das
beobachtete Tier auf dem Hinweg zur Futterquelle zwar gleichen Individuendichten, aber ganz
unterschiedlich motivierten Tieren ausgesetzt war. Acromyrmex-Ameisen zeigen wahrend des
Furagierens wiederholt ein kurzes, aber heftiges Antennierungsverhalten (eigene Beobachtungen).
Solche taktilen Interaktionen spielen bei vielen Ameisenarten eine wichtige Rolle in der
Rekrutierungskommunikation und modulieren haufig chemische Signale (Holldobler, 1999).
Unterschiede in der Anzahl und Intensitat dieser Interaktionen, welches das beobachtete Tier auf
dem Weg zur Futterquelle erfuhr, kdnnten daher zu einer verdanderten Blattmitnahmebereitschaft

geflihrt haben.

2.4.2 Spurlegeverhalten auf dem Riickweg

Das Kommunikationssystem der Blattschneiderameisen ist sehr komplex und zadhlt wohl zu den
am hochst entwickelten Systemen innerhalb der Hymenopteren (Jaffé, 1982). Die Arbeiterinnen
besitzen Uber den ganzen Korper verteilt zahlreiche exokrine Drisen, in denen eine Vielzahl von
Pheromonen gebildet wird. Die chemische Rekrutierung im Kontext des Furagierens erfolgt bei
diesen Ameisen nach dem Prinzip der Massenrekrutierung (Jaffé & Howse, 1979), d.h. die Anzahl der
Tiere, die einer Spur folgen, hdangt von der Menge des aufgetragenen Spurpheromons ab. Ferner
bedarf es bei der Massenrekrutierung keiner weiteren chemischen oder taktilen
Aufforderungssignale seitens erfolgreicher Furageure, um so die Nestgenossen zum Folgen einer

gelegten Spur zu veranlassen. Blattschneiderameisen, welche eine Futterquelle gefunden haben,
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legen durch regelmaRiges Aufsetzen des Gasters auf den Untergrund eine Duftspur und rekrutieren
so andere Koloniemitglieder zu diesen Stellen. Das Spurpheromon der Blattschneiderameisen wird in
der Giftdrlse produziert (Moser & Blum, 1963), in der Giftblase gespeichert und schlieRlich Gber den
Stachel abgegeben. Es ist ein Gemisch vieler Komponenten, wobei besonders den fliichtigen
Verbindungen eine ethologische Relevanz zugesprochen wird. Methyl-4-Methylpyrrol-2-Carboxylat
und Ethyl-2,5-Dimethylpyrazin sind die volatilen Hauptbestandteile bei den bisher untersuchten Atta-
und Acromyrmex-Arten (Tumlinson et al., 1971; Riley et al., 1974; Cross et al., 1979; Cross et al.,
1982) und kiinstlich gelegte Spuren mit artspezifischen Mischungen dieser beiden Chemikalien 16sen
bei den Arbeiterinnen ein Spurfolgeverhalten aus (Evershed & Morgan, 1983). Untersuchungen an
diversen Ameisenarten, wie z.B. Solenopsis saevissima (Wilson 1962), Atta texana (Moser &
Silverstein, 1967), Atta cephalotes (Jaffé & Howse, 1979), Lasius niger (Beckers et al., 1993) und
Monomorium pharaonis (Jeanson et al., 2003) zeigten, dass die leichtflichtigen Rekrutierungs-
komponenten der Spurpheromone nur eine eng begrenzte Wirkungsdauer von einigen Minuten bis
max. einer Stunde besitzen.

Der anhand der Feuerameise Solenopsis saevissma entwickelte Mechanismus der
Massenrekrutierung (Wilson, 1962) besagt, dass jedes erfolgreich von einer Futterquelle
zuriickkehrende Tier eine Duftmarkierung hinterldsst, wahrend Tiere, die aufgrund einer
Uberbevélkerung an der Futterquelle keinen Zugang zur Ressource erhalten, ins Nest zuriickkehren
ohne eine Spur zu legen. Durch diese einfache Regel und die schnelle Verdampfungsrate des
Spurpheromons pendelt sich nach einiger Zeit automatisch eine gewisse Pheromonkonzentration auf
dem Weg zur Futterquelle ein. Diese wiederum veranlasst eine der Kapazitat bzw. Qualitat der
Ressource angepasste Anzahl an Arbeiterinnen die Futterquelle zu besuchen. Die
Massenrekrutierungshypothese verlangt aber auch, dass die Ameisen die Wege zu ihren
Futterressourcen permanent nachmarkieren, so dass der Zustrom an Arbeiterinnen zu diesen Stellen
nicht abreiRt. Neben Solenopsis zeigen auch andere Arten wie z.B. Iridomyrmex humilis (Van Vorhis
Key & Baker, 1985; Aron et al., 1993) und Monomorium pharaonis (Jackson & Chaline, 2007) tber
langere Zeit ein bestandiges Markierungsverhalten und folgen dem oben beschriebenen
Mechanismus. Bei Blattschneiderameisen hingegen lasst das Markierungsverhalten auf etablierten
Strassen nach, wie es bereits Moser (1967) bei Atta texana beobachtete. Anhand empirischer Daten
wurde flr Atta cephalotes Ende der 70er Jahre ein modifiziertes Modell der chemischen
Massenrekrutierung entworfen (Jaffé & Howse, 1979; Jaffé, 1980). Der wichtige Unterschied besteht
im Mechanismus, der zur Aufrechterhaltung einer bestimmten Spurpheromonkonzentration auf den

Furagierwegen fihrt. Wahrend im urspriinglichen Modell von Wilson die Ameisen fortlaufend
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Pheromonspuren legen und eine konstante Konzentration Uber die negative Rickkopplung
erfolgloser Tiere erreicht wird, reagieren die Blattschneiderameisen bei einem zunehmenden
Eintreffen von Tieren, und somit einem vermehrten Auftreten von Pheromonmarkierung, aktiv mit
der Reduzierung der individuellen Spurlegeintensitdt und halten so die Duftstoffkonzentration auf
einem konstanten Niveau. Auch bei anderen Ameisenarten, wie z.B. Lasius niger (Beckers et al.,
1992; Aron et al., 1993; Mailleux et al., 2005), verringert sich der Anteil spurlegender Tiere und die
Intensitat des Spurlegeverhaltens mit zunehmender Furagierdauer an einer bekannten Futterquelle.
In der vorliegenden Arbeit wurde ebenfalls ein deutlicher Unterschied im Spurlegeverhalten je nach
Etablierungsgrad der Futterquelle gefunden. Der Anteil beladener Tiere, welche auf dem Riickweg
eine Duftspur legte, sank von 77% an einer vollig unerschlossenen Futterquelle (Situation 1) auf 27%
bei Vorhandensein einer intensiven Pheromonmarkierung und Nestgenossen (Situation 4). Einen
dhnlich starken Rickgang konnte man auch bei unbeladenen Tieren beobachten.

Welche Parameter veranlassen die Tiere das Spurlegeverhalten einzustellen? Unsere Versuche
zeigten, dass schon das alleinige Vorhandensein einer Pheromonspur (Situation 2) den Anteil
spurlegender Ameisen deutlich senkte, wiahrend der physische Kontakt mit anderen
Koloniemitgliedern (Situation 3) keinerlei Auswirkungen auf dieses Verhalten hatte. Im modifizierten
Massenrekrutierungsmodell fur Blattschneiderameisen (Jaffé & Howse, 1979; Jaffé, 1980; Jaffé et al.,
1985) wird ein Nachlassen der Markierungshaufigkeit aufgrund der Perzeption einer bereits
bestehenden intensiven Duftmarkierung sowie einer zunehmenden Kontaktrate mit
entgegenkommenden Nestgenossen postuliert. Wahrend die erste Vorhersage mit unseren
Ergebnissen konform geht, steht Letztere im krassen Widerspruch zum beobachteten Verhalten. Bei
anderen Arten, wie z.B. Lasius niger, wird der Riickgang des Spurlegeverhaltens an etablierten
Futterquellen mit einer zunehmend besseren rdumlichen Orientierung der Ameisen begriindet
(Beckers et al., 1992; Aron et al., 1993; Mailleux et al., 2005). Eine intensive Duftmarkierung ist hier
auf die Initialphase wahrend der ErschlieBung neuer Futterquelle beschrdnkt, um so neue Furageure
zu rekrutieren und zur Nahrungsressource zu leiten. Nach mehreren aufeinander folgenden
Besuchen an der Futterquelle erlernen die Tiere den Weg z.B. anhand visueller Landmarken und eine
weitere chemische Markierung ist dann nur noch bedingt erforderlich. In unserer Arbeit besuchten
samtliche getesteten Tiere die Futterquelle zum ersten Mal, d.h. die beobachteten Veranderungen
im Spurlegeverhalten beruhen nicht auf einer verbesserten raumlichen Orientierung der Furageure.
Vielmehr scheint die generelle Anwesenheit einer intensiven Pheromonmarkierung die Tiere zur
Aufgabe des Spurlegeverhaltens zu veranlassen. Entsprechend der Massenrekrutierungshypothese

ware es denkbar, dass den Tieren eine weitere Verstarkung der Spur unter diesen Umstanden nicht
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notwendig erschien, da bereits eine starke Spur lag und eine hohere Konzentration an
Markierungssubstanzen zu keiner weiteren Steigerung der Rekrutierungsrate gefiihrt héatte. In
Laborexperimenten mit Blattschneiderameisen konnte gezeigt werden, dass eine anfangliche
Erhohung der Pheromonkonzentration mehr Arbeiterinnen veranlasst einer kiinstlich gelegten Spur
zu folgen. Weitere Konzentrationssteigerungen ziehen jedoch keine vermehrte Rekrutierung nach
sich und sehr hohe Mengen dieser Chemikalien entfalten sogar eine abschreckende Wirkung
(Robinson et al., 1974; Cross et al., 1979; Kleineidam et al., 2007).

Obwohl in unseren Experimenten viele Tiere eine intensiv markierte Strasse nicht weiter
verstarkten, so ist dies jedoch kein eindeutiger Hinweis auf die aktive Regulierung einer bestimmten
Konzentration an volatilen Rekrutierungsstoffen. Es ist auch denkbar, dass die Tiere ihr
Spurlegeverhalten aufgrund der Prasenz weiterer Duftmarkierungen reduzierten bzw. einstellten. Die
Moglichkeit, dass die Erntestrassen der Blattschneiderameisen eine Vielzahl von chemischen Reizen
enthalten kénnen, wurde schon von Vilelea et al. (1987) vorgeschlagen. Bisher sind immer nur die
flichtigen Komponenten ndher untersucht worden, welche aber nur 0,1% des Gesamtvolumens der
Giftdriise ausmachen (Evershed &Morgan, 1983). Bisher zeigt nur eine Untersuchung (Moser &
Silverstein, 1967), dass auch eine Spur aus den schwerfliichtigen Substanzen der Giftdriise ein
Folgeverhalten bei Arbeiterinnen auslost. Welches Informationspotential letztendlich in den
schwerfliichtigen Bestandteilen des Spurpheromons ruht ist noch unklar. Auch kénnten die Sekrete
weiterer Driisen den Informationsgehalt der Furagierwege modulieren. So zeigten z.B. Salzemann et
al. (1992), dass Blattschneiderameisen ihre Erntestrassen mit territorialen Markierungen versehen.
Sie benutzen hierfiir Sekrete ihrer Dufour-Drise, welche ebenfalls wie die Sekrete der Giftdrise tber
die Spitze des Gasters abgegeben werden. Bei Lasius niger veranlasst die Wahrnehmung territorialer
Markierungen aber wesentlich mehr Kundschafterameisen ein Spurpheromon zu legen (Devigne et
al., 2004; Devigne & Detrain, 2006)) und widerspricht somit der gerade aufgestellten Vermutung.
Man sollte aber bedenken, dass sich die Rekrutierungsstrategie einer nektarsammelnden Ameise wie
Lasius aufgrund der 6kologischen Rahmenbedingungen der Futtersuche erheblich von denen einer
Blattschneiderameise unterscheiden kann. Vielleicht erklart die Abwesenheit territorialer Sekrete
bzw. anderer Markierungen auch den beobachteten Unterschied in der Art und Weise des
Spurlegeverhaltens. Wahrend Tiere auf bereits markierten Wegen meist ein haufiges, aber kurzes
Absetzen des Gasters ausibten, schleiften die Kundschafterameisen auf unmarkierten Strassen ihren
Gaster regelrecht Uber den Boden. Moglicherweise werden je nach Haltung des Hinterleibs
zusatzliche oder verschiedene Sekrete auf den Untergrund aufgebracht, wie es z.B. bei der

Weberameise Oecophylla longinoda der Fall ist (Holldobler & Wilson, 1978). Auf welchen chemischen
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Reiz die hier getesteten Tiere letztendlich mit einer Verringerung bzw. Verdnderung ihres
Spurlegeverhaltens reagierten bleibt vorerst offen.

Warum zogen die Kundschafter in Bezug auf das Spurlegeverhalten nicht die Prasenz von
Nestgenossen als MaR fiir den Etablierungsgrad der Futterquelle und somit fiir die Notwendig einer
weiteren chemischen Rekrutierung heran? Hier muss man sich vor Augen halten, dass eine Duftspur
neben der Aufgabe der Rekrutierung auch eine Funktion als Orientierungshilfe fir frisch
angeworbene Nestgenossen besitzt. Mit den Pheromonmarkierungen sollen Koloniemitglieder
motiviert werden (Rekrutierungsaspekt) einer bestehenden Spur zu folgen (Orientierungsaspekt).
Wirde eine erfolgreich zuriickkehrende Kundschafterameise auf einem unmarkierten Weg nur
aufgrund einer starken Prdsenz von Nestgenossen keine Spurlegeaktivitdt zeigen, dann waren
ortsunerfahrene Tiere nicht in der Lage die Futterquelle schnell zu finden. Die Orientierungs- und
nicht die Rekrutierungsaufgabe einer chemischen Duftspur kénnte bei diesen Ameisen im Laufe der
Evolution die Wahl eines geeigneten Entscheidungsfaktors, der zum Einstellen des
Spurlegeverhaltens fiihrt, beeinflusst haben. In diesem Rekrutierungsschritt wird der
Etablierungsgrad einer Futterquelle anhand der schon vorhandenen Pheromonmarkierungen
bewertet, wahrend hohe Individuenzahlen nicht der geeignete Mal3stab zu sein scheinen. Dies erklart
vielleicht auch, weshalb sich Kundschafterameisen bei der Entscheidung Uber den Verzicht einer
Ladung, bei der eine schnelle Rekrutierung im Vordergrund steht, durch die genau entgegen
gesetzten Faktoren beeinflussen lieRen.

Letztendlich bleibt die Frage zu klaren, warum unbeladene Tiere generell haufiger als ihre
beladenen Nestgenossen eine Rekrutierungsspur legten. Einige Arbeiten belegen, dass es bei
Ameisen Rekrutierungsspezialisten gibt. So z.B. flihren bei Monomorium pharaonis (Hart & Jackson,
2006) einige Tiere immer wieder verstarkt Kehrwenden (U-turns) und Spurlegeverhalten aus. Bei
anderen Ameisenarten, wie z.B. Atta cephalotes (Evison et al., 2008) oder Pheidole embolopyx
(Wilson & Holldobler, 1985), scheinen spezielle morphologische Kasten fiir die Aufrechterhaltung
einer Pheromonspur eine wichtige Rolle zu spielen. Fir Lasius niger hingegen wird innerhalb der
Furageure eine Subkaste diskutiert, die sich niemals am Spurlegen beteiligt (Mailleux et al., 2005).
Unsere Daten sprechen gegen die Annahme, unbeladene Tiere kénnten dauerhaft spezialisierte
Rekrutierameisen sein. Wie bereits gezeigt, hangt die Entscheidung ein Blatt mitzunehmen von der
Anwesenheit von Nestgenossen auf dem Weg zur Futterquelle ab (siehe 2.4.1). Vielmehr verfolgen
unbeladene Tiere eine besonders schnelle und effektive Rekrutierungsstrategie. Tiere ohne Ladung
konnen eigentlich nur Uber eine chemische Duftspur andere Nestgenossen motivieren die neue

Futterquelle aufzusuchen und sollten daher vermehrt ein Spurlegeverhalten zeigen. Beladenen
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Tieren bleibt zusatzlich die Moglichkeit Gber olfaktorische Reize der mitgebrachten Blattstiicke
weitere Koloniemitglieder zur Futtersuche aufzufordern. So zeigten Littledyke & Cherett (1978), dass
sich Blattschneider in einem Olfaktometer einer Reihe von Pflanzendiiften zuwenden. Diese
unterschiedlichen zur Verfligung stehenden Rekrutierungsmoglichkeiten kénnten also die
beobachtete Differenz im Spurlegeverhalten zwischen beladenen und unbeladenen Tieren erklaren.
Aber wieso zeigten dann auf intensiv markierten Wegen (Situation 2 und 4) wesentlich weniger
unbeladene Tiere ein Spurlegeverhalten, wenn denn das Aufbringen einer chemischen Duftspur die
einzige Rekrutierungsmoglichkeit flir diese Tiere ist? Generell fiihrten viele auf der Haupterntestrasse
eintreffende Ameisen wiederholt ein kurzes aber heftiges Antennierungsverhalten aus. Ob diese
taktilen Reize ebenfalls rekrutierend wirken ist noch unbekannt, doch spielen solche
Verhaltensweisen bei vielen anderen Ameisenarten eine wichtige Rolle in der
Rekrutierungskommunikation (Holldobler, 1999). Daher missen unbeladene Ameisen, obwohl sie
sich in einem schnellen Rekrutierungsmodus befinden, nicht zwangslaufig immer eine Spur legen,
sondern kénnen auch (iber taktile Signale weitere Koloniemitglieder rekrutieren. Diese Idee erhalt
Unterstltzung durch die Beobachtung, dass sich spurlegende Tiere langsamer als nicht spurlegende
Tiere fortbewegten. Ist der Verzicht auf eine Ladung wirklich eine schnelle Rekrutierungsstrategie,
dann kann bei einem schon markierten Weg sogar noch mehr Zeit eingespart werden, indem auf das
Setzen von Markierungspunkten verzichtet wird. Eine Rekrutierung kann dann aber immer noch Gber

ein heftiges Antennierungsverhalten erreicht werden.

2.4.3 Entladungsverhalten auf der Haupterntestrasse

Waren weder Pheromonmarkierungen noch Nestgenossen auf dem side trail vorhanden, dann
gaben 92% der beladenen Tiere das mitgebrachte Blattfragment innerhalb des ersten Meters auf der
Haupterntestrasse ab. Dagegen sank dieser Anteil bei etablierten Bedingungen auf dem Weg zur
neuen Futterquelle (Situation 4) auf unter 30%. Ahnliche Experimente mit Acromyrmex ambiguus,
(siehe Kapitel 3 diese Arbeit), Atta vollenweideri und Atta colombica (eigene unveroffentlichte Daten)
zeigen ebenfalls ein ausgepragtes Abgabeverhalten von Kundschafterameisen im Kreuzungsbereich,
wenn diese zuvor alleine auf unmarkierten Wegen unterwegs waren. Auch Hubbell et al. (1980)
beobachteten solche Ladungsabgaben bei Freilandexperimenten mit Atta cephalotes und stellten
zudem fest, dass dieses Verhalten mit zunehmender Etablierung einer Futterquelle zuriickgeht.

Wahrend in den ersten zehn Minuten nach der Entdeckung einer neuen Futterquelle 90 % der Tiere
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ihre Ladung kurz nach Eintreffen auf dem main trail abgaben, waren es nach 50 Minuten nur noch
ein Viertel der Furageure. Fowler & Robinson (1979) berichten hingegen flir Atta sexdens einen
gleichbleibend hohen Prozentsatz blattabgebender Tiere bei zunehmender Etablierung einer
Futterquelle, wobei sich in ihrem Versuch die Anzahl der Tiere innerhalb 90min von 21 auf nur 47
Tiere erhohte (jeweils gezahlte Individuen pro 15min Beobachtungszeitraum). Dies liegt vielmehr den
Schluss nahe, dass die von den Autoren angebotene Futterquelle selbst nach dieser Zeit noch nicht
wirklich etabliert war. Die Entladung bei Eintreffen auf einem main trail nach Besuch einer
unerschlossenen Futterquelle ist also eine Verhaltensweise, die man zum einen bei allen
Blattscheiderameisen findet, und die zum anderen mit zunehmender Etablierung des side trails
allmahlich verschwindet.

Welchem Zweck aber dient die Entladung im Kreuzungsbereich zwischen Haupterntestrasse
und Abzweigung zur neu entdeckten Futterquelle? Hubbell et al. (1980) vermuten, dass dieses
spezielle Verhalten im Dienste der Rekrutierung steht und zu einem schnellen Aufbau einer hohen
Individuendichte an der neu gefundenen Futterquelle fihrt. Die Erntestrassen der
Blattschneiderameisen kénnen Ldngen von mehr als 100m erreichen und daher nimmt ein direkter
Transport der Ladung ins Nest und die anschlieBende Riickkehr zur Futterquelle unter Umstanden
einige Stunden in Anspruch. Tragen dagegen die ersten beladenen Ameisen ihre Blattfragmente nur
bis zu einer Haupterntestrasse, dann finden sie die besuchte Ressource schnell wieder, da die gerade
gelegte, leichtfllichtige Pheromonspur noch aktiv ist. Zudem sind eventuell erlernte Landmarken, die
die Navigation zur Futterquelle erleichtern, noch ,frisch“ im Gedachtnis der Ameise (Hubbell et al.,
1980). Noch wichtiger ist aber die Tatsache, dass die Tiere mit Hilfe dieser zeitsparenden Strategie
die zur neuen Futterquelle fihrende Duftspur schnell verstiarken kénnen und somit eine rasche
Rekrutierung in Gang setzen. Unterstitzung findet die ,Rekrutierungshypothese” durch
Beobachtungen an der Grasschneiderameise Atta vollenweideri. Bei dieser Art legen Arbeiterinnen
ihre Grasfragmente vermehrt auf den Haupterntestrassen in der Ndhe neu entdeckter Futterquellen
ab (Roschard & Roces, 2003). Bei zunehmender Futterqualitat stieg sogar der Anteil sich entladender
Tiere und die Entladungsaktionen fanden ndher an der Futterquelle statt (Roschard, 2002). Diese
Ergebnisse lassen vermuten, dass der Ladungstransfer im Zusammenhang mit einer schnellen
Informationsiibertragung zwischen den Arbeiterinnen steht. Die im Kreuzungsbereich abgegeben
Fragmente kénnen aber auch selbst als eine Informationsquelle betrachtet werden (Réschard &
Roces, 2003). Sie teilen den Tieren auf der Haupterntestrasse mit, was gerade geerntet wird und
stellen so eine olfaktorische Navigationshilfe zum Auffinden der ausgebeuteten Pflanzen dar.

Auftrieb erhalt diese Idee durch die Tatsache, dass sich Arbeiterinnen bei der Wahl des
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Pflanzenmaterials durch den Geruch der Ladungen beeinflussen lassen, denen sie zuvor auf dem Weg
zur Futterquelle begegneten (Roces, 1990 und 1994; Howard et al., 1996). Andere Autoren hingegen
sehen den Vorteil solcher Arbeitsketten in einer gesteigerten Eintragsrate des Blattmaterials. So
werden Blatter nach einem Transfer schneller transportiert als vor der Entladungsaktion (Anderson &
Jardin, 2001). Diese Untersuchung prasentiert aber keinerlei Daten (ber ein eventuell auftretendes
»size-matching” wahrend der Ubergabe. Weiterhin vernachlissigen die Autoren véllig den Aspekt,
dass die Geschwindigkeit der abgebenden Tiere nur deshalb erniedrigt ist, da sie nach potentiellen
Abnehmerinnen suchen, und nicht weil ihre Ladung eine fir sie ,, ungeeignete” GroRRe hat. AuRerdem
belegen weitere Veroffentlichungen, dass Arbeitsketten keine Steigerung der Blatttransportrate zur
Folge haben (Hart & Ratnieks, 2001, Réschard & Roces, 2003). Insgesamt kann man also sagen, dass
die Entladung im Kreuzungsbereich sehr wahrscheinlich eine weitere RekrutierungsmaRnahme zur
schnellen ErschlieBung neuer Futterquellen darstellt, zudem da dieses Verhalten an gut etablierten
Ressourcen nur noch sporadisch zu finden ist.

Aber was l6st das Abgabeverhalten letztendlich aus? Hubbell et al. (1980) demonstrierten,
dass Scout-Ameisen ihre Ladungen auf Pappkartons ablegten, die zuvor 30 Stunden in einem main
trail positioniert wurden, und vermuteten daher, dass eine starke pheromonmarkierte Strasse der
Ausloser fir dieses Verhalten ist. Wir kénnen dieses Hypothese durch unsere Beobachtungen sowohl
bestdtigen als auch erweitern. Der auslosende Parameter ist nicht alleine eine stark markierte
Haupterntestrasse, sondern vielmehr der Kontrast der Duftspuren zwischen main trail und side trail.
Nach der Passage eines unmarkierten side trails (Situation 1 und 3) gaben in unseren Experimenten
ca. 90% der Tiere ihre Ladung im Kreuzungsbereich ab, wihrend bei einem Ubergang von einem
markierten side trail auf die Haupterntestrasse dies nur noch 40% (Situation 2) bzw. 30% der
Ameisen (Situation 4) ausfiihrten. Fir einen Kontrast chemischer Markierungen als Ausloser spricht
auch die rdumliche Verteilung der Entladungen im Kreuzungsbereich. Bei Ubergang von einem
unmarkierten side trail auf den gut markierten main trail (Situation 1 und 3) gaben die meisten Tiere
ihre Blattfragment innerhalb der ersten Zentimeter nach Betreten der Haupterntestrasse ab.
Dagegen entluden solche Tiere, die sich nach der Passage eines gut markierten side trails (Situation 2
und 4) fur eine Entladung auf der Haupterntestrasse entschieden, ihr Blattfragment eindeutig weiter
entfernt vom Abzweigungspunkt. Durch einen geringeren olfaktorischen Kontrast kdnnte ihre
sensorische Verarbeitung mehr Zeit gebraucht haben um den Wechsel zwischen side trail und main
trail deutlich zu perzipieren und daher wurde das Verhalten erst nach einer langeren zuriickgelegten
Strecke ausgel6st. Der Kontrast welcher Chemikalien letztendlich das Abgabeverhalten auslost bleibt

vorerst unbeantwortet. So ist denkbar, dass es unterschiedlich hohe Konzentrationen der volatilen
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Anteile des Spurpheromons sind, aber auch z.B. das Konzentrationsverhaltnis zwischen
leichtflichtigen und schwerflichtigen Komponenten oder sogar das Fehlen bestimmter
Markierungen kénnte die Wege voneinander differenzieren. Der Riickgang der Entladungshaufigkeit
aufgrund zunehmender individueller Erfahrung mit der Futterquelle kann hingegen ausgeschlossen
werden. Zum einen geben unter etablierten Bedingungen viele heimkehrende Furageure ihre Ladung
nicht ab, obwohl sie die Futterquelle zum ersten Mal besuchen. Zum anderen zeigen weitere
Untersuchungen (Geissler, 2000; Kapitel 3 diese Arbeit), dass viele Tiere selbst nach 10 bis 30
aufeinander folgenden Besuchen an einer nicht etablierten Futterquelle (entspricht Situation 1)
immer noch ihre Ladung kurz nach Eintreffen auf der Haupterntestrasse abgeben und nicht weiter
Richtung Nest laufen. Die Entladung kénnte aber auch von den Nestgenossen auf dem main trail
ausgelost werden. Viele Ameisen legten bei Fehlen einer chemischen Markierung
Rekrutierungsspuren auf dem side trail (siehe Abb. 2.5) und fihrten diese Tatigkeit nach Erreichen
der Haupterntestrasse noch bis zur Abgabe fort. Das Setzen von Duftmarkierungen auf dem main
trail lockte natlrlich schnell potentielle Abnehmerinnen an und ware daher eine alternative
Erklarung fir den groReren Anteil sich entladender Tiere bzw. die kirzeren Abgabedistanzen nach
dem Uberqueren nicht markierter side trails. Die Blattabgabe kdnnte also nur ein Epiphdnomen des
Spurlegeverhaltens des eintreffenden Tieres sein. Unsere Daten sprechen jedoch gegen diese
Annahme. Auf einem bevdlkerten side trail (Situation 3) fanden keine Entladungen statt, was darauf
hindeutet, dass der Transfer von der Scout-Ameise initiiert wird. Ferner unterscheidet sich der Anteil
entladender Tiere, die zuvor keine Spur auf dem Riickweg von der neuen Futterquelle gelegt haben,
nicht vom Anteil der Tiere, die zuvor Duftmarkierungen auf dem side trail platzierten. Die
Entkopplung der beiden Verhaltensweisen zeigt, dass sich die spurlegenden Tiere nicht in einem starr
ablaufenden Rekrutierungsprogramm befunden haben, da sie nach Markierung des side trails nicht
obligatorisch eine Entladung im Kreuzungsbereich durchfiihrten. Vielmehr demonstriert dieses
Ergebnis, dass die Arbeiterinnen an den jeweiligen Orten situationsbedingt mit verschiedenen
RekrutierungsmaRnahmen reagieren kénnen.

Auch hier stellt sich hier die Frage, warum die Tiere nicht die Anwesenheit von Nestgenossen
als Malstab fir den Etablierungsgrad einer Futterquelle verwendeten. Da die Entladung im
Kreuzungsbereich eindeutig der Rekrutierung dient ware derselbe Auslésemechanismus wie bei der
Entscheidung der Blattaufnahme an der Futterquelle zu erwarten gewesen. Auf der anderen Seite
handelt es sich aber hierbei um beladene Tiere auf dem Heimweg, wahrend die Entscheidung Gber

eine Ladungsaufnahme von unbeladenen eintreffenden Tieren getroffen wird. Dieser
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unterschiedliche Verhaltenskontext konnte die verschiedenen Bewertungssysteme fir den
Etablierungsgrad einer Futterquelle erklaren.

Trotz der Wichtigkeit eines chemischen Kontrastes als auslésender Faktor ist die Prasenz von
Nestgenossen auf dem main trail eine wichtige Voraussetzung fiir eine Entladung im
Kreuzungsbereich. In 92% aller Fille wurde die Ladung direkt an Koloniemitglieder tibergeben und
nicht einfach auf der Haupterntestrasse abgelegt. Dieses Ergebnis steht im Widerspruch zu den
Beobachtungen von Hubbell et al. (1980), bei denen Atta cephalotes Kundschafterinnen, sobald sie
auf einen stark markierten Pappkarton trafen, ihre Blattfragmente abgelegten. Auch Arbeiterinnen
von Atta vollenweideri legen ihre Grasstiicke meistens ab und Ubergeben sie nur selten an andere
Nestgenossen (Roschard & Roces, 2003). Flr Atta cephalotes wird ebenfalls berichtet, das beladene
Arbeiterinnen ihre Fragmente in der Ndhe der Futterquellen auf den Haupterntestrassen ablegen
und sich hieraus sogar kleine Blatthaufen (caches) bilden (Hart & Ratnieks, 2001). Eine Erklarung fir
den Unterschied zwischen diesen Arbeiten und unseren Beobachtungen waren verschiedene
Verhaltensweisen bei den beiden Gattungen der Blattschneiderameisen, doch zeigen eigene
unverdffentlichte Daten eine direkte Ubergabe der Ladung auch bei diversen Atta-Arten. Vielleicht ist
fir den Scout eine direkte Interaktion nur wahrend der ersten Besuche notwendig und mit
fortschreitender Erfahrung mit der Futterquelle werden die Fragmente bei Eintreffen auf dem main
trail einfach nur noch abgelegt. Der adaptive Wert dieser direkten Interaktionen kénnte in einem
Informationsgewinn fir die Kundschafterameise liegen. Wahrend der Blattabgabe Gbermitteln die
Abnehmerinnen dem Scout Informationen Uber die absolute oder relative Qualitdt des Blattes, die
dann das Tier bewegen weiterhin auf die gefundene Futterquelle zu rekrutieren oder nach anderen

Ressourcen zu suchen (siehe Kapitel 3).

2.4.4 Rekrutierungsmodell an neu entdeckten Futterquellen

Zusammengefasst kann man sagen, dass Blattschneiderameisen an einer neu gefunden
Futterquelle mehrmals den Etablierungsgrad abschatzen und ortspezifisch unterschiedliche
Malstabe zur Beurteilung einer weiteren Rekrutierungsnotwendig verwenden (Abb. 2.8). Wahrend
bei Eintreffen an der Futterquelle die Anwesenheit von Nestgenossen als Bemessungsgrundlage
dient, wird auf dem Rickweg und bei Ankunft auf der Haupterntestrasse das Vorhandensein einer
intensiven Pheromonmarkierung herangezogen. Ebenso interessant ist die Tatsache, dass es sich bei

den RekrutierungsmalRnahmen um eine Abfolge von unabhangigen Entscheidungen handelt, was die
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Existenz einer abgestuften Rekrutierungsstrategie vermuten ldsst. Die Kundschafterameisen
rekrutieren zuerst sehr effektiv durch eine schnelle Rickkehr ohne Ladung, meistens gekoppelt mit
intensivem Spurlegen. Darauf folgend wird eine ,,abgeschwachte” Taktik angewandt, indem sie ein
Blattfragment mitnehmen, aber die Ladung im Kreuzungsbereich abgeben. Letztendlich wird auch
diese Rekrutierungsstrategie aufgegeben und die Blatter direkt ins Nest getragen. Unsere Ergebnisse
zeigen, dass die Arbeiterinnen eine ganze Reihe von Faktoren bei ihren Entscheidungen
beriicksichtigen. Die komplexen Aktivitatsmuster auf Kolonieebene sind daher kein Resultat einer
einfachen Selbstorganisation mit starren Regeln, sondern vielmehr werden diese Regeln permanent
situationsbedingt modifiziert (Roces, 2002). Alleine die Tatsache, das eine Kundschafterameise nach
Eintreffen auf der Haupterntestrasse nicht der dort vorherrschenden intensiven Pheromonspur folgt,
sondern sich zurlick zur neuen Futterquelle begibt, zeigt, dass der fur die Massenrekrutierung
postulierte einfache positive Rickkopplungsmechanismus ,je stirker eine Pheromonspur
konzentriert ist, desto hoher ist die Wahrscheinlichkeit, dass die Tiere dieser Spur folgen” nicht
immer zutrifft.

Basierend auf den hier vorliegenden Ergebnissen und weiteren Erkenntnissen, die seit dem
Vorschlag von Jaffé (1980) erzielt wurden, schlagen wir folgendes Rekrutierungsmodell an neu
entdeckten Futterquellen vor, wobei eine attraktive Nahrungsressource vorausgesetzt wird:

Die ersten eintreffenden Kundschafterameisen an einer neuen Futterquelle verzichten auf das
Schneiden und den Abtransport von Blattfragmenten und laufen stattdessen rasch zur
Haupterntestrasse zuriick. Unterwegs zeigen sie aufgrund der Abwesenheit jeglicher chemischer
Markierung ein intensives Spurlegeverhalten. Uber die aufgetragenen leichfliichtigen Bestandteile
der Duftspuren wird eine massive und schnelle Rekrutierung von Nestgenossen in Gang gesetzt. Die
zunehmende Bevolkerung der Futterquelle veranlasst die Tiere nun zum Schneiden und Abtransport
von Blattfragmenten. Parallel fiihrt die hohere Individuendichte allmahlich zu einer gut markierten
Strasse, wobei sich besonders der schwerfliichtige Anteil des Spurpheromons akkumuliert. Ab einem
gewissen Schwellenwert dieser Stoffe, oder vielleicht eines tGberproportionalen Anteils dieser Stoffe
gegeniber den leichtfliichtigen Komponenten, reduzieren die Ameisen ihr Spurlegeverhalten. Die
leichtfliichtige Komponente verschwindet rasch und es verbleiben die schwerfliichtigen Stoffe. Die
vorhandene Spur dient in dieser Phase neben der Orientierung immer noch der Rekrutierung.
Letztere wird jetzt aber zunehmend durch die olfaktorischen Reize der mitgebrachten Blattfragmente
unterstitzt. Der Geruch des Pflanzenmaterials veranlasst potentielle Rekruten nach den

schwerfliichtigen Duftmarkierungen zu suchen und ihnen zu folgen. Die olfaktorische Rekrutierung
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Abb. 2.8: Diagramm der einzelnen Rekrutierungsentscheidungen einer Kundschafterameise an einer neu entdeckten
Futterquelle. Voraussetzung ist eine attraktive Nahrungsressource. Gelbe Rauten sind Entscheidungskriterien. Grin
unterlegte Rechtecke sind Handlungen, die die Rekrutierung zur neuen Futterquelle verstarken, wadhrend rot unterlegte
Rechtecke Handlungen der Kundschafterameise darstellen, die primar keine Intensivierung der Rekrutierung zur Folge
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haben. Ob unbeladene Tiere weitere Rekrutierungsentscheidungen auf dem main trail treffen ist noch unbekannt.
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neuer Furageure wird in dieser Ubergangsphase durch Entladungen im Kreuzungsbereich forciert. Ist
die Futterquelle komplett erschlossen, erfolgt ein GroRteil der Rekrutierung Uber den haufigen
Kontakt mit den zahlreich entgegenkommenden Blattfragmenten.

Der Unterschied zu Jaffé’s Modell der Massenrekrutierung besteht darin, dass die Tiere nicht
permanent eine bestimmte Pheromonkonzentration zum Zwecke der Rekrutierung aktiv aufrecht
erhalten miussen. In der Initialphase, wenn die ersten unbeladenen Scouts von einer neuen
Futterquelle zuriickkehren, werden Nestgenossen Uber die hoch attraktiven und leichtfliichtigen
Rekrutierungskomponenten angelockt. Spater libernehmen olfaktorische Reize der Blatter und/oder
schwerfliichtige Komponenten des Spurpheromons diese Aufgabe. Weiterhin werden im Gegensatz
zu Jaffé’s Modell hier Spurlege- und Spurfolgeverhalten durch unterschiedliche Komponenten des
Spurpheromons gesteuert. Die Anwesenheit volatiler Komponenten veranlasst die Tiere einer Spur
zu folgen, wohingegen die Anwesenheit hoher Konzentrationen schwerfliichtiger Spursubstanzen
eine Einstellung des Spurlegeverhaltens zur Folge hat. Die hier angesprochenen Verhaltensweisen
werden sicherlich noch von vielen weiteren Faktoren modifiziert, wie z.B. Qualitdt und
Bekanntheitsgrad des Blattmaterials, Erndhrungslage der Kolonie oder der Entfernung zwischen
Futterquelle und Nest bzw. Haupterntestrasse. Dieses Modell sollte durch weitere Experimente auf

seine Anwendbarkeit hin Gberprift und gegebenenfalls ausgebaut werden.
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Kapitel 3: Die Rolle von Riickkopplungsmechanismen bei der Aufrechterhaltung der Rekrutierung

Zusammenfassung

Die Kundschafterinnen von Blattschneiderameisen
tragen ihre Ladungen an neu entdeckten
Futterquellen nur bis zur nachsten Erntestrasse
und Ubergeben sie dort gewohnlich an
Nestgenossen. Wir konnten nachweisen, dass
dieses Verhalten nicht nur der Intensivierung der
Rekrutierung in diesem Bereich dient, sondern
auch einen Riickkopplungsmechanismus
beinhaltet, der den Kundschafterinnen erlaubt die
Qualitat der gefundene Futterquelle zu beurteilen
und dementsprechend mit der Aufrechterhaltung
oder dem Abbruch der Rekrutierung zu reagieren.
Mit Hilfe der Bildung von Subkolonien und dem
Einsatz eines Fungizids ist es uns gelungen die
Akzeptanz fir eine bestimmte Pflanzenart in einem

Teil einer Kolonie auszuschalten, wahrend die

aus der manipulierten Kolonie konfrontierten und
die anschlieBende Reaktion der Kundschafterinnen
auf die plotzlich verdnderte Akzeptanz der
Nestgenossen gegeniiber der mitgebrachten
Ladung beobachteten, konnten wir den Einfluss
der Kolonie auf die Rekrutierungs- und
Sammelaktivitdt einzelner Tiere abschatzen. Eine
schlechte Akzeptanz in der Kolonie gegentliber der
neuen Nahrungsressource flhrte zu deutlich mehr
Tieren, die ihre Scout-Aktivitdt einstellten bzw.
diese nur mit niedriger Intensitat fortfiihrten. Als
proximater Mechanismus kommt sehr
wahrscheinlich die Anzahl an Bissen, die ein Scout
wahrend eines Stopps von Nestgenossen in seine
Ladung erhadlt, in Frage. Mit dieser Art der
,Qualitatskontrolle” wird verhindert, dass die

Kolonie Pflanzenarten erntet, die von den Tieren

Nestgenossen des anderen  Teils diese

Nahrungsressource immer noch akzeptierten. nicht a priori als ungeeignet erkannt werden

Indem  wir beladene Scouts aus dem kénnen.

unbehandelten Teil der Kolonie mit Arbeiterinnen

3.1 Einleitung

Die Rekrutierung zu Nahrungsressourcen, insbesondere zu neu entdeckten Futterquellen, ist
ein wichtiger Bestandteil der Furagieraktivitdt sozialer Insekten. In den letzten Jahrzehnten konnte
gezeigt werden, dass die Intensitdt mit der Arbeiterinnen ihre Nestgenossen zu den gefundenen
Stellen rekrutieren besonders von der Futterqualitdt beeinflusst wird. So fiihren viele Ameisenarten,
2.B. Solenopsis geminata (Hangartner, 1969), Lasius niger (Beckers et al., 1993) und Monomorium
pharaonis (Jackson & Chaline, 2007), mit steigender Zuckerkonzentration in einer angebotenen
Futterlosung ein intensiveres Spurlegeverhalten aus. Bei Honigbienen nimmt mit hoéherem
Zuckergehalt im Nektar der Anteil tanzender Tiere und die Tanzintensitat zu (z.B. Seeley & Towne,
1992; Waddington & Kirchner, 1992; Seeley et al., 2000; De Marco & Farina 2001). Die
Blattschneiderameise Atta cephalotes reagiert auf eine erhéhte Blattqualitat mit der Erzeugung von
vibratorischen Rekrutierungssignalen (Stridulation) wahrend des Schneidens. Wurde das angebotene

Blattmaterial zuvor mit Zuckerwasser bestrichen, so stridulierten mehr Tiere. Wurde es hingegen
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vorab mit Tannin, einen auf Herbivoren abschreckend wirkenden sekundaren Pflanzeninhaltsstoff,
behandelt, so sank der Anteil der rekrutierenden Tiere mit zunehmender Konzentration dieses
Stoffes in den Blattern (Roces et al., 1993; Roces & Hoélldobler, 1996). Aber nicht nur die Qualitat,
sondern auch die Futtermenge modifiziert das Rekrutierungsverhalten von Ameisen und Bienen.
Mailleux et al. (2000) konnten nachweisen, dass bei Lasius niger erst dann ein Markierungsverhalten
ausgelost wird, wenn die aufgefundene Menge an Nektar die maximale Kropfladung tbersteigt. Auch
die Honigbiene Apis mellifera verstarkt ihre Tanzintensitdt, wenn die aufgenommene Futtermenge
pro Zeiteinheit steigt, wie Experimente mit verschiedenen Nektarflussraten bei gleichzeitig
konstanter Zuckerkonzentration zeigten (Nufiez, 1970). Neben der Modulierung der Rekrutierung auf
Individuen- (Intensitdt der Signale) und Gruppenebene (Anteil rekrutierender Tiere) verwenden
soziale Insekten zusatzlich spezielle Strategien, um an neu entdeckten Futterquellen die
Rekrutierungssignale schnell einsetzen zu kbnnen und somit den Informationstransfer zu
beschleunigen. So schneiden Blattschneiderameisen in der Initialphase des Furagierprozesses an
einer neuen Nahrungsressource erst kleine Fragmente aus (Roces & Nufiez 1993; Roces & Holldobler,
1994), tragen die Blattstlickchen nur bis zur nachsten Erntestrasse (Hubbell et al., 1980; diese Arbeit
Kapitel 2) oder verzichten sogar vollends auf eine Ladung innerhalb der ersten Minuten nach
Entdeckung einer neuen Futterquelle (Jaffé & Howse, 1979; Roces & Holldobler, 1994; diese Arbeit
Kapitel 2). Die Arbeiterinnen sparen so Zeit beim Sammeln bzw. beim Abtransport der Nahrung und
konnen folglich schneller die Wege zur Futterquelle mit Spurpheromonen versehen oder auch
rascher und ortsspezifisch Futterproben zu Nestgenossen bringen, um so die Rekrutierung
anzuheizen.

Trotz der zunehmenden Erkenntnisse auf dem Gebiet der Rekrutierungsmechanismen sozialer
Insekten sollte man nicht vergessen, dass Ameisenkolonien und Bienenvélker zeitgleich mehrere
Futterquellen ausbeuten und somit Futterqualitit eine relative GroRe ist. Vergleicht eine
Kundschafterin die Qualitat der von ihr gefunden Futterquelle mit den Qualitdten der parallel
aufgesuchten Nahrungsressourcen der Kolonie und reguliert dementsprechend ihre
Rekrutierungsintensitdt? Oder verwenden Scouts nur lokale Eigenschaften der Futterquelle, wie z.B.
die Konzentration von bestimmten Nahrstoffen oder die Kapazitat, um die Qualitat abzuschatzen und
mit einer entsprechend ,angepassten” Rekrutierung zu reagieren? Nachdem ein direkter Vergleich
der Ressourcen durch den Scout als unwahrscheinlich anzusehen ist, verbleibt noch die Mdéglichkeit
eines Informationsaustausches zwischen den Arbeiterinnen um die relative Qualitdt einer
Futterquelle einzuschatzen. Laut Seeley (1995) ist dies fir Honigbienen nicht der Fall. Er konnte

zeigen, dass die Vorstellung Nektarabnehmerinnen im Stock vergleichen die verschiedenen
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eingetragenen Futterqualitaten miteinander, entladen dann bevorzugt die Sammelbienen mit
besonders siiRem Nektar und geben somit ein positives Feedback an diese Tiere, nicht zutrifft.
Vielmehr scheinen die Sammelbienen die Nektarquellen anhand der eigenen Energiebilanz zu
bewerten (Seeley et al., 1991). Aber in einem anderen Zusammenhang besitzen die Arbeiterinnen im
Stock einen entscheidenden Einfluss auf die Rekrutierungsintensitdt der Sammelbienen. Furageure
reagieren auf den aktuellen Nektareintrag und somit den Erndhrungszustand des Stocks mit
unterschiedlich starkem Werben fiir die gerade besuchte Futterquelle. Ist der Futtereintrag der
Kolonie hoch, missen erfolgreiche Sammelbienen ldanger auf ihre Entladung durch die nun
»uberbeschaftigten” Nektarabnehmerinnen warten und fiihren dann seltener Tanze auf. Finden die
Furageure nach der Ankunft in der Kolonie dagegen schnell Nestgenossen, die den gesammelten
Nektar Gbernehmen, dann tanzen sie anschlieRend mit groer Wahrscheinlichkeit (Seeley, 1986 und
1989; Seeley et al., 1991). Neuere Untersuchungen durch Farina (2000) und De Marco (2006) zeigen,
dass neben der Zeit bis zur Entladung auch die Anzahl der Abnehmerinnen wéahrend der
Entladungsaktionen einen entscheidenden Einfluss auf die Ausfiihrung und Intensitdt von Schwanzel-
bzw. Rundtdnzen hat und somit einen moglichen Rickkopplungsmechanismus fiir die Regulierung
der Rekrutierung darstellt. Fir Ameisen fehlen solche Feedbackuntersuchungen fast vollstandig. Nur
fir Camponotus socius wurde bisher ein Einfluss von Arbeiterinnen im Nest auf die
Rekrutierungsintensitdt heimkehrender Scouts gezeigt (Holldobler, 1971; unveroffentlichte Daten
von Hoélldobler - zitiert in Holldobler, 1999). Bei dieser Art werden Rekruten im Nest Uber ein
spezielles ,Wackelverhalten” (waggle display), ein schnelles seitliches Hin und Her Bewegen von Kopf
und Thorax, aufgefordert einer chemischen Spur zu folgen. In einem Experiment wurde eine Gruppe
von Scout-Ameisen (iber mehrere Tage von ihrer Kolonie getrennt und reichlich mit Futter versorgt,
wahrend der Rest der Kolonie unter Hungerstress gesetzt wurde. Beim ersten erneuten Kontakt mit
ihren hungrigen Nestgenossen wiirgten die gesattigten Scouts zwar ihre gesammelte Nahrung
hervor, aber zeigten anschlieBend kein oder nur ein sehr schwach ausgeprdgtes taktiles
Rekrutierungsverhalten. Im Gegensatz dazu fuhrten sie beim folgenden Besuch im Nest auf einmal
ein sehr lebhaftes Wackelverhalten aus. Dieses Experiment demonstriert sehr eindrucksvoll, dass die
Rekrutierungsintensitdt eines Furageurs auch durch die Reaktion der Nestgenossen auf das
dargebotene Futter modifiziert werden kann.

Sowohl bei Camponotus socius als auch bei der Honigbiene intensiviert also ein Feedback der
Arbeiterinnen, welches erst bei einer schlechten Erndhrungslage in der Kolonie entsteht, das
Rekrutierungsverhalten von Furageuren. Somit bleibt aber die Frage nach einer Einschatzung der

Futterqualitat durch eventuelle Riickkopplungsmechanismen immer noch unbeantwortet. Viele
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Arbeiten zeigen, dass Kolonien sozialer Insekten in Wahlexperimenten bevorzugt Futterquellen hoher
Qualitat ausbeuten (flir Ameisen z.B.: Beckers et al., 1990; De Biseau et al., 1991; flr Bienen z.B.:
Seeley, 1986; Seeley et al., 1991). Aber wie kommt dieses Muster zustande wenn angeblich zwischen
den Furageuren kein direkter Informationsaustausch (ber die Qualitdt der jeweiligen
Nahrungsressourcen besteht? Seit Wilson (1962) die Massenrekrutierung bei Solenopsis saevissima
beschrieben hat, bemiihen viele Autoren den Mechanismus der Selbstorganisation um die
komplexen Furagiermuster auf Kolonieebene zu erkldren (z.B. Bonabeau et al., 1997; Detrain &
Deneubourg, 2002, 2006 und 2008). Demnach nutzen die Tiere lokal verfiigbare Informationen fiir
ihre Entscheidungen, denen einfache Regeln zugrunde liegen. So z.B. beurteilen Ameisen die
Futterqualitdt nach den vorhanden Reizen an der Futterquelle (Ndhrstoffgehalt, Volumen usw.) und
legen dementsprechend eine Duftspur. Je attraktiver eine Futterquelle, desto mehr Ameisen
entscheiden sich Duftmarkierung zu setzen bzw. je intensiver wird der Weg dorthin markiert, da bei
den Tieren durch den besonders starken Reiz, den die hochqualitative Nahrung darstellt, die
Ausloseschwelle fiir ein intensives Rekrutierungsverhalten (berschritten wurde. Bei schlechteren
Futterqualitaten hingegen wird diese Verhaltensschwelle nur bei wenigen Tieren Uberschritten und
folglich legen auch weniger Arbeiterinnen eine Rekrutierungsspur zu dieser Nahrungsressource.
Letztendlich favorisieren die neuen Rekruten den intensiver markierten Weg und so furagiert die
Kolonie ,,automatisch” bevorzugt an hochqualitativen Futterquellen. Bei Bienen funktioniert die
Ausbeutung besonders attraktiver Blltentrachten angeblich sehr dhnlich (Detrain & Deneubourg,
2008). Je qualitativ hochwertiger eine Nektarquelle ist, desto mehr Tiere tanzen bzw. fiihren
besonders lange Tanze fiir diese Stelle aus und dementsprechend hoher ist die Wahrscheinlichkeit,
dass untdtige Bienen im Stock auf diese Stelle rekrutiert werden. Ein Feedbackmechanismus
zwischen Rekrutierer und potentiellen Rekruten bzw. Nahrungsabnehmerinnen, die Erfahrungen mit
parallel ausgebeuteten Futterquellen haben, wird in diesen Modellen nicht beriicksichtigt. Dagegen
weisen andere Autoren darauf hin, dass die einzelnen Arbeiterinnen wesentlich mehr Informationen
als bisher angenommen in ihre Verhaltensentscheidungen integrieren (Roces, 2002; Seeley, 2002).
Die Bausteine der Selbstorganisation in diesen Systemen sind also bei weitem keine primitiven und
starren ,Reiz-Reaktion” Handlungen, sondern vielmehr werden die zugrunde liegenden
Entscheidungskriterien laufend durch den Informationsfluss zwischen den Arbeiterinnen modifiziert.
Die Definition der Futterqualitat ist bei den Blattschneiderameisen besonders problematisch,
da die gesammelte Nahrung nicht nur von ihnen selbst genutzt wird (Littledyke & Cherett, 1976),
sondern die Tiere die Blattfragmente auch als Substrat flir die Zucht ihres symbiontischen Pilzes

verwenden. Blattschneiderameisen ernten ein breites Spektrum an Wirtspflanzen, besitzen aber
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durchaus Préferenzen fiir gewisse Pflanzenarten. So konnten Wirth et al. (2003) zeigen, dass Atta
colombica im Untersuchungsgebiet nur ca. die Halfte der sympatrisch vorkommenden Pflanzenarten
fir die Pilzzucht nutzt. Von diesen 52 Arten wurden wiederum 7 Arten Uberproportional haufig von
den Tieren geerntet. Eine groRe Zahl von Publikationen beschaftigte sich mit der Beschreibung der
Auswahl von Wirtspflanzen sowie der Erklarung der hierfiir verantwortlichen chemischen und
physikalischen Ursachen. Frihere Arbeiten versuchten immer wieder Nahrstoff-, Wasser- und
Stickstoffgehalt der Blatter sowie diverse andere Phagostimulantien als Grund fir deren
Bevorzugung aufzuzeigen (Cherett & Seaforth, 1968; Howard, 1987). In letzter Zeit hingegen hat man
erkannt, dass vielmehr sekundare Pflanzeninhaltsstoffe eine wichtige Rolle zu spielen scheinen. Die
Ameisen vermeiden Blatter, die hohe Konzentrationen an abschreckenden Inhaltsstoffen wie z.B.
Tannine besitzen. Des Weitern gibt es auch eine ganze Reihe von Pflanzen, die erst eingetragen, aber
dann nach einigen Stunden bzw. Tagen von den Tieren nicht mehr akzeptiert werden, einen Effekt
den man in der Fachliteratur als verzégerte Ablehnung (delayed rejection) bezeichnet (Knapp et al.,
1990). Viele Pflanzen der Tropen und Subtropen besitzen fungizid wirkende Inhaltsstoffe (Rosenthal
& Berenbaum, 1991), die sehr wahrscheinlich von den Ameisen nicht direkt rezipiert werden kénnen.
Erst nachdem sie in den Pilzgarten eingebaut wurden und sich negativ auf das Pilzwachstum
auswirken, lernen die Tiere diese Pflanzenarten zu vermeiden (Ridley et al., 1996; Herz et al., 2008).
Im Gegensatz zu nektarsammelnden Ameisen und Bienen gibt es bei den Blattschneiderameisen also
nicht nur hohe und niedrige Futterqualitdten, sondern zusatzlich auch die Kategorie ,schadliche”
Futterqualitat.

Roces & Nufiez (1993) konnten fir die Blattschneiderameise Acromyrmex lundi zeigen, dass
sich Rekruten bei der Einschatzung der Qualitat einer Futterquelle unabhangig von den Eigenschaften
des Futters auch durch die zuvor lberbrachten Informationen des Scouts malgeblich beeinflussen
lassen. Wir stellen hier die umgekehrte Frage: Lasst sich ein Scout durch das Feedback der
Nestgenossen auf die mitgebrachte Futterprobe bei ,seiner” Beurteilung der Futterqualitat
beeinflussen? Die Frage erscheint besonders im Falle der Blattschneiderameisen gerechtfertigt, da
der GbermaRige Eintrag von ,schadlichem” Blattmaterial die Pilzzucht und somit die Fitness der
Kolonie nachhaltig beeintrachtigen kann. An neu entdeckten Futterquellen transferieren
Kundschafterinnen der Blattschneiderameisen gewdhnlich ihre Ladung an andere Arbeiterinnen so
bald sie auf eine gut etablierte Erntestrasse stoRen (Hubbell et al., 1980, diese Arbeit Kapitel 2).
Dieses Verhalten dient der schnellen Rekrutierung von Nestgenossen, da die Scouts so schnell ihre
gerade gelegte Spur zu neuen Nahrungsressource verstarken kénnen, anstatt erst mit ihrer Ladung

den ganzen Weg ins Nest zu laufen. Besonders auffallig ist der hohe Prozentsatz an direkten
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Transfers der Ladungen. Solch eine Ubergabeaktion kann durchaus einige Zeit in Anspruch nehmen.
Ein direktes Ablegen der Blattfragmente wiirde bestimmt rascher vonstattengehen und somit dem
eben genannten adaptiven Wert der Entladung im Kreuzungsbereich starker unterstiitzen. Es stellt
sich also die Frage, weshalb die Scouts auffillig haufig diese Interaktionen durchfiihren. Erhalt der
Scout in der Initialphase des Rekrutierungsprozesses Informationen liber die Qualitdt der gefundenen
Futterquelle? Um diese Frage zu beantworten, flitterten wir einen Teil einer Acromyrmex ambiguus
Kolonie mit Ligusterblattern, die zuvor mit einem Fungizid behandelt wurden, so dass diese
Pflanzenart von den Arbeiterinnen dieser Subkolonie nicht mehr akzeptiert wurde. In der folgenden
Versuchsreihe schickten wir dann mit Liguster beladene Kundschafterinnen aus dem unbehandelten
Teil der Kolonie in die manipulierte Subkolonie und beobachteten das anschlieBende Rekrutierungs-
und Sammelverhalten dieser Tiere, die plotzlich mit einer verdnderten Akzeptanz gegeniiber ihrer
Ladung konfrontiert waren. In diesem Kapitel CGberprifen wir die Existenz eines
Rickkopplungsmechanismus, der die Kundschafterameisen dazu bewegt bei mangelnder Akzeptanz
der Nestgenossen gegenilbber dem von ihnen geernteten Pflanzenmaterial ihre
Rekrutierungsanstrengungen fiir die neu gefundene Futterquelle zu reduzieren bzw. sogar

einzustellen.
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3.2 Material und Methoden

3.2.1 Versuchstiere und Tierhaltung

Bei den Versuchstieren handelte es sich um Blattschneiderameisen der Art Acromyrmex
ambiguus, deren natirliches Verbreitungsgebiet sich von der Mitte Argentiniens bis in den Siden
Paraguays bzw. lber Uruguay bis in den Stden Brasiliens erstreckt (Gongalves, 1961; Zolessi &
Gonzéles, 1978; Fowler, 1985; Farji-Brener, 1994). Fir die Versuchsreihen wurde eine Kolonie
verwendet, die als Griindungskolonie im Januar 2005 in Aguas Dulces, Uruguay, eingesammelt und
anschlieRend nach Deutschland Uberfiihrt wurde. Die Experimente wurden im August und
September 2007 durchgefiihrt. Die Kolonie besall zum Zeitpunkt der Datenerhebung
schatzungsweise einige 10.000 Arbeiterinnen.

Die Laborkolonie war in einem kiinstlichen Nest, bestehend aus insgesamt neun Plexiglas®-
Behaltern, untergebracht und besall ca. 7 Liter Pilzgarten zur Zeit der Versuche. Der Aufbau des
Nests entspricht dem schon beschriebenen Aufbau fir die Acromyrmex lundi Nester in Kapitel 2
(siehe 2.2.1) und wird daher hier nicht weiter erértert. Vor und wahrend der Versuche wurde die
Kolonie mit Brombeerbladttern (Rubus fructicosus) gefuttert. Zusatzlich wurden den Kolonien taglich
Wasser und eine Honig-Wasser Mixtur angeboten.

Die Kolonie befand sich gewdhnlich in einer speziellen Klimakammer (12h Licht / 12h Dunkel;
25°C; 55% Luftfeuchtigkeit). Fir die Versuchsdurchfihrungen wurden sie diesen
Standardbedingungen entzogen und in einem Arbeitsraum aufgebaut. Wahrend der Experimente
herrschten dort Temperaturen zwischen 23 und 28°C, die Luftfeuchtigkeit schwankte zwischen 30
und 49%. Der Standortwechsel und die damit verbundenen Temperatur- und
Luftfeuchtigkeitsschwankungen wahrend der Versuchsreihen hatten keinen erkennbaren Einfluss auf

die Furagieraktivitdt von Acromyrmex ambiguus.

3.2.2 Anlegen der Subkolonien und Manipulation mit Cycloheximid

Drei Tage vor Beginn der Versuchsreihen wurde die Mutterkolonie in drei gleich grofle
Subkolonien unterteilt, die jeweils aus einem Behalter mit ca. 2,5 Liter Pilzgarten, einem Futter- und
einem Abfallkasten bestanden. Alle drei Subkolonien besalRen ungefdhr die gleiche Individuenstarke

und werden im Folgenden als Scout-, Kontroll- und manipulierte Subkolonie bezeichnet. Scout- und
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Kontroll-Subkolonie wurden zwei Tage nach der Trennung mit jeweils 100 aus unbehandelten
Liguster (Ligustrum vulgare) ausgestanzten Blattscheiben (A 6mm) gefiittert. Die manipulierte
Subkolonie hingegen erhielt an diesem Tag 100 Ligusterscheiben, die zuvor mit einem Fungizid
(Cycloheximid) infiltriert wurden.

Hierzu wurde eine wassrige Cycloheximidlosung (Sigma-Aldrich, Deisenhofen, Deutschland,
0,3mg/ml) mittels Druckfiltration in die Ligusterblatter eingebracht (siehe auch Herz et al., 2008).
Liguster eignet sich hervorragend fir diese Methode, da diese Pflanzenart besonders grofRe,
untereinander verbundene Interzellularrdume besitzt. Basis und Spitze der Ligusterblatter wurden
abgeschnitten um das Eindringen der Losung zu vereinfachen. Die Blatter wurden in eine mit
Cycloheximidlosung halb gefiillte 60ml Spritze gegeben und anschliefend wurde die verbleibende
Luft mit dem Kolben {iber die Diise ausgetrieben. Danach wurde die Spritze an der Diise luftdicht
verschlossen, der Kolben zurilickgezogen und somit ein Unterdruck erzeugt. Durch diesen Unterdruck
drang die Fliissigkeit in das Blattgewebe ein und verteilt sich dort. Die Diise wurde kurz ge6ffnet, um
so die Luft, welche aus den Interzellularraumen verdrangt wurde, aus der Spritze zu entfernen. Bei
geschlossener Diise wurde anschlieRend der Kolben in den Zylinder der Spritze gedriickt und somit
ein Uberdruck erzeugt. Dies fiihrte abermals zu einem Eindringen der Cycloheximidlésung in das
Blattgewebe. Die gesamte Prozedur aus alternierendem Anlegen von Unter- und Uberdruck wurde 3
bis 5mal wiederholt bis die Blatter vollstandig mit Flissigkeit durchsetzt waren. Eine erfolgreiche
Infiltration war an einer Dunkelfarbung der Blatter erkennbar. Aus den durchtrankten Blattern
wurden anschlieRend 100 Blattscheiben mit einem Fahrkartenlocher ausgestanzt.

Cycloheximid kann von den Ameisen nicht direkt detektiert werden (Ridley et al., 1996). Daher
trugen die Tiere der manipulierten Subkolonie die angebotenen Blattstlicke ein und verbauten sie in
ihrem Pilzgarten. Obwohl aufgrund der fungiziden Wirkung des eingetragenen Materials keine
sichtbaren Schaden am Pilzgarten feststellbar waren, kam es innerhalb eines Tages zu einer
generellen Ablehnung von Ligusterblattern (mit oder ohne Cycloheximid) durch diese Subkolonie,
einen Effekt den man in der Fachliteratur als verzégerte Ablehnung (delayed rejection) bezeichnet
(Knapp et al., 1990). Die Ablehnung dauert gewdéhnlich einige Wochen an. Durch die einmalige
Fatterung mit Cycloheximid behandelten Ligusterblattern wurde also die Akzeptanz der
manipulierten Subkolonie fiir diese Pflanzenart komplett ausgeschaltet, wahrend die beiden anderen

Subkolonien Liguster weiterhin als Nahrungsquelle akzeptierten.
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3.2.3 Allgemeiner Versuchsaufbau: Haupterntestrasse und neue Futterquelle

Die Futterbox jeder Subkolonie wurde tber eine Rampe an eine 5m lange Holzstrasse (4cm
breit), welche auf 14cm hohen Stiitzen stand, angeschlossen. Am Ende jeder dieser Holzstrassen
fihrte eine zweite Rampe hinunter in einen groRBen, mit Fluon® (Kliver & Schulz, Hamburg,
Deutschland) beschichteten Plastikkasten (30 x 60 x 10cm) (siehe Abb.3.1). Dort wurden noch vor
dem Eintreffen der ersten furagierenden Arbeiterinnen reichlich Brombeerblatter (Rubus fructicosus)
platziert und wahrend der nachsten 2,5 Stunden auch immer wieder nachgelegt.

Schon nach ca. 3min trafen die ersten Ameisen in der groRen Furagierarena ein und bereits
nach weiteren 10min wurden die ersten Blattfragmente in Richtung Nest abtransportiert. Innerhalb
von 20min etablierte sich auf der Holzstrasse ein reger Verkehr in beide Richtungen. Wahrend der
Versuchsdauer (2,5h) schwankte sowohl die Anzahl heimkehrender Arbeiterinnen als auch der Anteil
der beladenen Tiere nur minimal innerhalb einer Subkolonie. Des Weiteren zeigten Kontroll- und
manipulierte Subkolonie das gleiche Verkehraufkommen (siehe Tab.3.1). Die Holzstrasse zwischen
Nest und groRer Furagierarena entsprach hiermit einer etablierten Erntestrasse und wird im
Folgenden auch als Haupterntestrasse oder ,main trail“ bezeichnet. Die am Ende der
Haupterntestrasse gelegene Furagierarena stellt eine den Tieren bekannte und durch die Kolonie
monopolisierte Futterquelle dar und wird im weiteren Verlauf als erschlossene Futterquelle oder

»main patch” betitelt.

Tabelle 3.1: Verkehrdichte zum Nest und Anteil der beladenen Tiere innerhalb des 2,5stiindigen Versuchszeitraums

(n=16 fur Kontroll-Subkolonie; n=13 fur manipulierte Subkolonie)

Zeitpunkt der Verkehrszahlung |Gesamtzahl der Tiere in | Anteil beladener Tiere
Subkolonie nach Eintreffen der ersten Richtung Nest pro min in Richtung Nest
Ameise am main patch (MW=SF) (MW=SF)

20 min 65+5 28,8% £ 3,2%
Kontroll- .

. 60 min 104 £5 44,9% + 3,2%
Subkolonie -

120 min 92+4 43,9% + 2,8%

manioulierte 20 min 687 25,0% £ 2,2%

pUiier 60 min 1207 40,5% £ 2,2%
Subkolonie -

120 min 1015 41,4% + 3,2%
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In ca. 4m Entfernung zum Nest wurde rechtwinklig zur Haupterntestrasse eine weitere
Futterquelle aufgebaut. Diese bestand aus einer 9 x 9cm grofRen Plattform aus Pappkarton, welche
Uber eine zweiteilige schmale Holzbriicke (1cm breit) erreichbar war. Der erste Teil der schmalen
Strasse (20cm lang) war normalerweise nicht permanent mit der Haupterntestrasse verbunden und
diente zur Begrenzung des Zugangs (Schleuse), wahrend der zweite Teil (30cm lang) direkt zur
Plattform fiihrte. Die ganze Anordnung war, wie die Haupterntestrasse auch, auf 14cm hohen
Stlitzen befestigt (siehe Abb. 3.1). Die Plattform war wahrend der Einzeltierversuche standig mit 20
Ligusterblattscheiben (Ligustrum vulgare) (A2 6mm) bestlickt, die zuvor mit einem handelstiblichen
Fahrkartenlocher aus Blattern ausgestanzt wurden.

Im Freiland verlassen sogenannte Scouts die gut markierten Haupterntestrassen und erkunden
das Gelande nach neuen Futterquellen (Fowler & Robinson, 1979; Shepard, 1982). Um moglichst
solche Tiere fiir die Versuche zu verwenden, wurde am Abzweigungspunkt eine Verbreiterung des
main trails in Form einer kleinen, parallel angeordneten Holzplattform (4x4cm) angebracht. Tiere,
welche dieses Areal betraten, mussten sich zuvor vom Hauptverkehrstrom entfernten und wurden
daher als Tiere im Scout-Kontext angesehen. Ausgehend von dieser kleinen Holzplattform wurde nun
einem einzelnen Tier der Zutritt zur neuen Futterquelle gestattet (siehe 3.2.5). Jede von diesem Tier
abtransportierte Blattscheibe wurde sofort ersetzt, so dass die Futterquantitdt Gber die
Versuchsdauer hinweg konstant blieb. Die Blattfragmente verloren aber nach dem Ausstanzen
schnell einen Grofteil ihres Wassergehaltes. Um eine gleichbleibende Futterqualitdt und konstante
Fragmentgewicht zu gewahrleisten, wurden auch die nicht abtransportierten Blattscheiben
regelmaRig durch frisches Pflanzenmaterial ersetzt. Die Mutterkolonie wurde schon einige Wochen
vor Beginn der Versuche nicht mit dieser Pflanze gefiittert. Wahrend der Praferenztests und der
Einzeltierversuche konnten die Subkolonien nur geringe Mengen Liguster eintragen.

Die Plattform stellte aufgrund ihrer unbekannten Lage und der (seit ldngerer Zeit)
unbekannten Futterpflanze eine neue Futterquelle fiir die Kolonie dar. Die schmale Holzstrasse zu
dieser neuen Futterquelle wird im Weiteren auch als ,side trail“ bezeichnet.

Alle Einzeltierversuche an dieser neuen Futterquelle wurden friihestens 30min nachdem die
erste Ladung vom main patch abtransportiert wurde durchgefiihrt. So wurde gewahrleistet, dass alle
von der Plattform riickkehrenden Ameisen mit der gleichen Verkehrdichte auf der Haupterntestrasse
konfrontiert waren. Weiterhin wurde die Datenaufnahme fiir jede Subkolonie nach spéatestens
zweieinhalb Stunden beendet, um so einen eventuellen ,Sattigungseffekt” der Subkolonie auf die

Entscheidungen der Tiere bei der Ausbeutung der neuen Futterquelle auszuschlieRen.
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3.2.4 Préferenztests

An jedem Versuchstag wurde vor Beginn der Einzeltierexperimente jeweils ein Praferenztest
mit der Kontroll- und der manipulierten Subkolonie durchgefiihrt, um so die unterschiedliche
Vorliebe der beiden Subkolonie gegeniber Liguster nachzuweisen. Zu diesem Zweck wurde in 30cm
Entfernung zur erschlossenen Futterquelle eine Holzplattform (10x10cm) direkt seitlich neben dem
main trail positioniert. Auf dieser Plattform befanden sich je 20 ausgestanzte, unbehandelte
Brombeer- und Ligusterfragmente (A 6mm). Fir einen Zeitraum von 10 Minuten hatte die
Subkolonie freien Zugang und konnte dort ungehindert furagieren. Jede abtransportierte
Blattscheibe wurde gezahlt und sofort wieder durch ein neues Fragment der gleichen Pflanzenart
ersetzt, so dass Uber den gesamten Zeitraum konstant 20 Brombeer- und 20 Ligusterscheiben
vorhanden waren. Nach 10min wurde die Plattform vom main trail getrennt und die Gesamtanzahl
der abtransportierten Fragmente der beiden Pflanzenarten in diesem Zeitraum miteinander
verglichen. Ingesamt wurde die Kontroll-Subkolonie an 16 Versuchstagen bzw. die manipulierte
Subkolonie an 13 Versuchstagen solchen Praferenztests unterzogen. Zusatzlich wurde an den zwei
Tagen vor der Fitterung der mit Cycloheximid infiltrierten Ligusterscheiben die Praferenz der beiden

Subkolonien getestet.

3.2.5 Einzeltierversuche

Ziel der Einzeltierversuche war es herauszufinden, welchen Einfluss die Akzeptanz der
Nestgenossen gegeniber der Ladung des Scouts auf dessen Furagierverhalten hat. Zu diesem Zweck
wurden die drei Subkolonien an jedem Tag parallel aufgebaut. Die Tiere der Subkolonie begannen
zlgig auf die groRen Erntestrassen zu stromen und an den jeweiligen main patches zu furagieren. Die
neue Futterquelle wurde zuerst an der Scout-Subkolonie aufgebaut und eine einzelne Ameise wurde
nun Uber den side trail auf die Plattform geleitet. Tiere, die nicht innerhalb 5min an der neuen
Futterquelle eintrafen bzw. die Plattform ohne Ladung verlieRen, wurden abgesammelt und nicht
weiter in der Auswertung berlicksichtigt. Nahm die Arbeiterin hingegen eine Ladung auf, dann
wurden die Plattform und der gesamte side trail rasch an der gleichen Stelle neben der Kontroll- bzw.
der manipulierten Subkolonie aufgebaut (siehe Abb. 3.1). Anschliefend konnte die Arbeiterin, die im
Folgenden auch als Scout bezeichnet wird, den side trail passieren und wurde dann auf den main trail
der Kontroll- bzw. der manipulierten Subkolonie lbergesetzt. Entfernte sich die Arbeiterin auf der

Haupterntestrasse weiter als 250cm vom Abzweigungspunkt zur neuen Futterquelle, dann wurde die
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Datenaufnahme fir dieses Tier beendet. Erfolgte die Entladung in einer Entfernung kleiner als 250cm
und kam die Ameise anschliefend innerhalb 10min zurlick zum Abzweigungspunkt, wurde sie wieder
alleine auf den side trail gelassen. Das Tier durfte insgesamt 10 aufeinanderfolgende Besuche an der
Futterquelle durchfiihren, wobei es nach dem ersten Besuch die Plattform auch unbeladen verlassen
konnte. Die Datenaufnahme wurde immer dann abgebrochen, wenn sich das Tier mit der Ladung
weiter als 250cm vom Abzweigungspunkt zur neuen Futterquelle entfernte oder nach der Entladung
innerhalb dieser Markierung nicht binnen von 10min zum Abzweigungspunkt zuriickkehrte. Letzteres
Zeitkriterium galt auch flir Arbeiterinnen, die den main trail unbeladen aufsuchten. Nach Beendigung
der Datenaufnahme wurde die beobachtete Arbeiterin aus der Kolonie entfernt und der side trail
samt Plattform erneuert. Die Einzeltierversuche wurden innerhalb eines Versuchstages alternierend
an der Kontroll- bzw. der manipulierten Subkolonie durchgefiihrt. Insgesamt wurden im ganzen
Versuchszeitraum 50 Scout-Ameisen in die Kontroll-Subkolonie und 50 Scout-Ameisen in die

manipulierte Subkolonie umgeleitet.

Abb. 3.1: Allgemeiner Versuchsaufbau und Ablauf der Einzeltierversuche. Die parallel angeordneten Subkolonien waren
jeweils mit einer 5m langen Haupterntestrasse (main trail) verbunden, an deren Ende sich eine gut erschlossene
Futterquelle befand. Ein Meter vor dieser Nahrungsressource zweigte ein schmalerer Weg (side trail) zu einer neuen
Futterquelle ab. VerlieB eine einzeln furagierende Arbeiterin beim ersten Besuch die neue Futterquelle beladen, dann
wurde der gesamte side trail und die Plattform an der gleichen Stelle der parallel aufgebauten Subkolonie platziert. Die
Arbeiterin durfte dort den main trail betreten und anschlieBend fiir 9 weitere Besuche an der unerschlossenen Futterquelle
furagieren.
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3.2.6 Gemessene Verhaltensparameter

Alle folgenden Verhaltensparameter wurden fir jeden der maximal 10 durchgefiihrten

Besuche an der neuen Futterquelle bzw. auf der Haupterntestrasse erfasst.

Mitnahme von Blattstiicken

Beim ersten Besuch an der neuen Futterquelle waren die Tiere gezwungen ein Blattfragment
mitzunehmen. Bei allen nachfolgenden Besuchen konnte der Scout frei entscheiden ein
ausgestanztes Blattfragment abzutransportieren oder unbeladen von der neuen Futterquelle
zurickzukehren. Vereinzelt verlieRen Tiere die Plattform erst unbeladen, machten aber dann noch
auf dem side trail kehrt, um doch noch eine Blattscheibe aufzunehmen. Hatten die Tiere aber einmal
einen bestimmten Punkt auf dem Weg zuriick zur Haupterntestrasse unbeladen lberschritten (Mitte
der Schleuse, 40cm Entfernung zur Plattform, 10cm Entfernung zum main trail), dann wurde dies als

Entscheidung kein Blattstlick mitzunehmen gewertet.

Spurlegeverhalten

Fiir den Hin- also auch den Riickweg zur neuen Futterquelle wurde das Spurlegeverhalten der
Tiere beurteilt und einer der drei folgenden Kategorien zugeordnet: Kein Spurlegeverhalten (die
Scouts zeigten auf der ganzen Strecke einen angehobenen Gaster, der zu keinem Moment Kontakt
mit dem Boden hatte); Spurlegeverhalten (kurzes wiederholtes Aufsetzen des Gasters auf den
Untergrund); intensives Spurlegeverhalten (die Scouts schleiften fortwdahrend mit der Gasterspitze

Uber den Boden, siehe auch Abb.2.4 diese Arbeit).

Antennierungsverhalten

Viele Scouts zeigten bei Eintreffen auf der Haupterntestrasse kurze, aber intensive taktile
Interaktionen mit ihren Nestgenossen, wobei sie mit ihren Antennen in einer sehr schnellen
Bewegungsabfolge (meist) auf die Kopfe anderer Arbeiterinnen eintrommelten. Wir zahlten immer
nur die Anzahl der Antennierungen nach der Entladung des Blattfragments bis zum Verlassen des
main trails. Traf das Tier unbeladen auf dem main trail ein, dann wurden samtliche

Antennierungsereignisse wahrend des gesamten Aufenthalts auf der Erntestrasse gezahlt.
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Ort der Entladung auf der Haupterntestrasse

Fir blatttragende Tiere wurde der Ort der Entladung auf der Haupterntestrasse
zentimetergenau bestimmt. Zu diesem Zweck wurden zuvor auf der Haupterntestrasse, ausgehend
vom Abzweigungspunkt zu der neuen Futterquelle, mit Bleistift in beide Richtungen alle 5cm
Entfernungsmarkierungen aufgetragen. Transportierte eine Ameise ihr Fragment weiter als 250cm
wurde dies als ein direkter Abtransport der Ladung ins Nest gewertet und die Datenaufnahme fiir

dieses Tier beendet.

Art der Entladung

Die Entladung konnte prinzipiell auf zwei verschiedene Arten erfolgen. Das Fragment wurde
entweder einfach auf den Boden abgelegt oder von einer anderen Arbeiterin ibernommen. Haufig
waren auch mehrere Tiere an dieser Transferaktion beteiligt. Letztendlich wurden aber nur die

Kategorien , Ablage” oder , direkter Transfer” gebildet.

Stopps und Bisse wahrend des ersten Besuch auf der Entestrasse

Zusatzlich zu den oben aufgefiihrten Parametern wurde der zeitliche Ablauf des ersten
Besuches auf dem main trail, der bedingt durch die Versuchsmethodik immer beladen war, genauer
gemessen. Zu diesem Zweck verwendeten wir das Computerprogramm ,, The Observer 2.0“ (Noldus
Information Technology, Wageningen, Niederlande). Vor dem Starten des Programms wurde den
jeweiligen Ereignissen wadhrend des Besuchs auf der Erntestrasse eine bestimmte Taste auf der
Computertastatur zugeordnet. Das Programm selbst funktioniert wie eine ,intelligente” Stoppuhr,
die nach dem Starten auf die Zehntel Sekunde genau jedes Driicken einer zuvor definierten Taste
und somit den Zeitpunkt des jeweiligen Ereignisses erfasst und in eine Log-Datei eintragt. Die von
,Observer” erstellten Zeittabellen wurden in das Tabellenkalkulationsprogramm EXCEL®(Microsoft)
importiert und dort weiter ausgewertet. Folgende Ereignisse wahrend des ersten Besuchs wurden

erfasst:

Betreten des main trails

Verlassen des main trails

Scout bleibt stehen (langer als 0,5s)

Arbeiterin beit in die Ladung des Scouts wahrend dieser stehen bleibt

Scout geht weiter

YV V V V V V

Scout lasst Ladung los
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Aus der zeitlichen Abfolge dieser Ereignisse konnten folgende Verhaltensparameter

gewonnen werden:

Zeitpunkt vom Betreten des main trails bis zum ersten Stopp
Anzahl und Dauer der einzelnen Stopps
Anzahl und genauer Zeitpunkt der Bisse innerhalb eines Stopps

Dauer bis zum ersten Biss in einem Stopp

YV V V V V

Dauer nach dem letzten Biss bis zur Entladung bzw. Beendigung des Stopps

3.2.7 Statistische Auswertung

Samtliche exakte Tests nach Fisher (2x2 Kontingenztafel) wurden online berechnet
(http://www.langsrud.com/fisher.htm; Homepage des norwegischen Satistikers @yvind Langsrud).
Nichtparametrische Tests (Mann-Whitney-U-Test, Kruskal-Wallis-Test) wurden mit Statistica7.1®
(StatSoft, Tulsa, Oklahoma) und Regressionsberechnungen mit Sigmaplot10® (Systat Software Inc.,
San Jose, California) durchgefiihrt. Soweit nicht anderes angegeben wurde in allen statistischen Tests

das Signifikanzniveau auf 0,05 festgelegt.
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3.3 Ergebnisse

3.3.1 Préaferenz der beiden Subkolonien gegeniiber Liguster

Die durchgefiihrten Praferenztests zeigten, dass die manipulierte Subkolonie bereits 24
Stunden nach der Fitterung mit Cycloheximid behandelten Ligusterblattern dieses Pflanzenmaterial
vollstandig ablehnte, obwohl diese Pflanzenart an den beiden Tagen vor der Manipulation noch
akzeptiert wurde (Abb. 3.2). Innerhalb des Versuchszeitraums wurde von dieser Subkolonie praktisch
keine Ligusterscheibe wahrend der Praferenztests eingetragen. Die Kontrollkolonie hingegen
akzeptierte Liguster weiterhin problemlos und wies sogar an 5 von 16 Tagen eine Bevorzugung dieser
Pflanzenart gegenliber dem Standardfutter Brombeere auf (p<0,05, zweiseitiger exakter Test nach
Fisher gegeniiber einer 1:1 Verteilung aller eingetragenen Blattscheiben). Die Manipulation erzeugte
also zwei Subkolonien, welche eine ganz unterschiedliche Praferenz gegeniiber der von der
Kundschafterameise mitgebrachten Ladung aufwiesen. Des Weiteren erlaubte die Bestandigkeit der
Ablehnung von Liguster bei der manipulierten Subkolonie einerseits bzw. die konstant gute
Akzeptanz von Liguster in der Kontroll-Subkolonie andererseits die Poolung der Einzeltierversuche,

die verteilt iber einen langeren Zeitraum (13 bzw. 16 Tage) durchgefiihrt wurden.

3.3.2 Bestidndigkeit der Scout-Aktivitdt an der neu entdeckten Futterquelle

Von den 50 Kundschafterameisen, die beladen in die Kontroll-Subkolonie geleitet wurden,
entluden sich 96% der Tiere bei ihrem 1. Besuch auf der Erntestrasse innerhalb der ersten 250cm und
kehrten anschlieBend zur neuen Futterquelle zuriick. Nur 2 der 50 Tiere liefen direkt ins Nest.
Weitere 12 Tiere gaben ihre Scout-Aktivitat, also die Entladung im Kreuzungsbereich, zwischen dem
2. und 5. Besuch auf der Erntestrasse auf und liefen bis auf eine Ausnahme, die nach dem Transfer
der Ladung nicht innerhalb von 10min zum side trail zurlickkehrte, direkt ins Nest. Nach dem
5. Besuch auf der Erntestrasse brach keine der verbleibenden Scout-Ameisen ihre Rekrutierungs-
anstrengungen fiir die neue Futterquelle mehr ab. Insgesamt zeigten 72% der beobachteten Tiere ein
Uber 10 Laufe konstantes Entladungsverhalten im Kreuzungsbereich (siehe Abb. 3.3).

Scouts, die die manipulierte Subkolonie besuchten, entwickelten keine so ausgepragte Treue
gegeniber der neu entdeckten Futterquelle. Hier entluden sich signifikant weniger

Kundschafterinnen (52%) beim 1. Besuch auf der Erntestrasse innerhalb der ersten 250cm und
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kehrten zur Plattform zurick (p<0,01, zweiseitiger exakter Test nach Fisher). In den folgenden
Furagierrunden gaben weitere 12 Ameisen ihre Scout-Verhalten auf und trugen ihre Ladungen ins
Nest. Letztendlich zeigten nur 28% der in die manipulierte Subkolonie umgeleiteten Scouts ein lber

10 Besuche bestdndiges Entladungsverhalten im Kreuzungsbereich (siehe Abb. 3.3).

Versuchstag -2 -1 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 | 15| 16
Kontroll-
Subkolonie 63 | 65 36| 68| 57| 46 | 40| 57| 72| 60 | 68 | 106| 89 | 84 | 111] 105| 58 | 63
manipulierte
Subkolonie 54 | 57 30| 41| 52| 70| 54| 49| 31| 71| 37| 30| 54| 51| 37
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Abb. 3.2: Praferenz der Kontroll- bzw. der manipulierten Subkolonie gegeniber Ligusterscheiben in taglichen Wahltests
wahrend des Versuchszeitraums. An Tag O wurden der manipulierten Subkolonie 100 mit Cycloheximid behandelte
Ligusterscheiben bzw. der Kontroll-Subkolonie 100 unbehandelte Ligusterscheiben verabreicht. Die Praferenz der
Subkolonien an den beiden Tagen vor dieser Zufltterung ist grau unterlegt. Die gestrichelte Linie steht fir eine
ausgeglichene Praferenz zwischen den beiden angebotenen Pflanzensorten (Liguster und Brombeere).

Tabelle oben: Gesamtanzahl der Blattscheiben (Liguster und Brombeere), die die jeweilige Subkolonie wahrend des
10mindtigen Wabhltests eingetragen hat.

Der Anteil der Tiere, der erst nach mehreren Besuchen auf der Erntestrasse das Blattfragment
ins Nest trug, erschien bei der manipulierten Subkolonie leicht hoher (46% von 26 Tieren gegeniiber
25% von 48 Tieren bei der Kontroll-Subkolonie), war aber nicht signifikant unterschiedlich gegeniiber
der Kontroll-Subkolonie (p=0,07, zweiseitiger exakter Test nach Fisher), wobei dies sicherlich auf die
niedrige StichprobengroRBe zurlickzufiihren war. Der Zeitraum, indem diese Tiere ihre

Entladungstatigkeit im Kreuzungsbereich abbrachen war sehr ahnlich (zwischen dem 2. und 5.
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Besuch in der Kontroll-Subkolonie und zwischen dem 3. und 7. Besuch in der manipulierten
Subkolonie). Der Unterschied zwischen den beiden Versuchsgruppen bestand also vor allem in der
deutlich héheren Anzahl an Tieren, die schon beim ersten Besuch in der manipulierten Subkolonie

keine Entladungsaktionen im Kreuzungsbereich zeigten.
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Abb. 3.3: Anteil der Tiere, die die neu entdeckte Futterquelle wieder aufsuchten in Abhangigkeit der absolvierten Besuche
auf der Erntestrasse. BezugsgroRe (100%) fur jeden Besuch sind die urspriinglich 50 Arbeiterinnen, die beim 1. Besuch auf
der Erntestrasse eintrafen. Beide Datenreihen kdnnen signifikant (p<0,001) durch eine logistische Kurve mit 4 Faktoren
beschrieben werden (Kontroll-Subkolonie: y=0,701+0,257/(1+(x/3,934)"3,614), r?=0,96; manipulierte Subkolonie:
y=0,271+0,255/(1+(x/4,188)"4,177), r*=0,99).

3.3.3 Blattmitnahme

Ab dem 2. Besuch an der Futterquelle konnten die Tiere frei entscheiden eine Blattscheibe
mitzunehmen oder die Plattform unbeladen zu verlassen. Es zeigte sich, dass die Scouts der Kontroll-
Subkolonie in den ersten Besuchen an der neu entdeckte Futterquelle vermehrt von dort ohne
Ladung zurlickzukehrten (Abb. 3.4 A). So waren es knapp ein Viertel der beobachteten Tiere beim 2.
Besuch und immer noch 15% der Scouts beim 3. Besuch. Erst ab dem 5. Besuch verlieRen die
Kundschafterinnen die Futterquelle fast immer mit einem Blattfragment. Um auszuschlieRen, dass
dieser Effekt alleine auf den Tieren beruhte, die zwischen dem 2. und 5. Besuch ihr Scout-Verhalten
aufgaben, wurden in einer zweiten Analyse nur solche Tiere zur Auswertung herangezogen, die alle

10 Besuche an der Futterquelle absolvierten (siehe Abb. 3.4 B). Auch hier zeigte sich das gleiche
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Muster: ein Teil der Tiere machte sich wahrend der ersten Besuche auf der Plattform unbeladen auf
den Heimweg. Eine dhnliche Tendenz konnte man auch bei den Kundschafterinnen der manipulierten
Subkolonien sehen, obwohl dort die Streunung der Daten aufgrund der wesentlich geringeren
StichprobengréBe (nur 26 der 50 Tiere kamen nach dem 1. Besuch auf der Erntestrasse zur
Futterquelle zurlick) gréRer ist und daher kein identischer Zusammenhang wie bei der Kontroll-
Subkolonie zu finden war (p=0,25; r?=0,18, fur Regressionskurve mit expotentiellen Anstieg bis zu

einem Maximum (100%)).
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Abb. 3.4: Anteil der Tiere, die die neu entdeckte Futterquelle beladen verlieBen in Abhangigkeit der absolvierten Besuche.
Da die Tiere beim ersten Besuch gezwungen waren ein Blattfragment mitzunehmen, ist dieser Datenpunkt hier nicht
aufgefiihrt. Bezugsgrofe (100%) ist jeweils die Anzahl der Tiere, die diesen Besuch noch durchfiihrten. Die Datenreihe der
Kontroll-Subkolonie kann jeweils durch eine Kurve mit expotentiellen Anstieg bis zu einem Maximum (100%) beschrieben
werden. Die rot gestrichelte Linie entspricht dem extrapolierten Kurvenverlauf bis zum ersten Besuch.

A: Daten samtlicher Tiere, unabhdngig wie viele Besuche sie an der Futterquelle ausgefiihrt haben.
Kontroll-Subkolonie: y= 1-0,485%; r?=0,92; p<0,0001; n=36 bis 48 / manipulierte Subkolonie: n=14 bis 26

B: Daten der Tiere, die wirklich 10 Besuche an der neuen Futterquelle ausgefiihrt haben.
Kontroll-Subkolonie: y= 1-0,485%; r?=0,95; p<0,0001; n=36 / manipulierte Subkolonie: n=14

71



Kapitel 3: Die Rolle von Riickkopplungsmechanismen bei der Aufrechterhaltung der Rekrutierung

Da die Ameisen beim 1. Besuch an der neuen Futterquelle gezwungen waren ein Blattfragment
mitzunehmen, kann Uber die allgemeine Blattmitnahmebereitschaft zu diesem Zeitpunkt keine
direkte Aussage getroffen werden. Die Extrapolierung der hoch signifikanten Regressionskurve
(y= 1-0,485%) ergab einen Wert von 51,5% unbeladenen Tieren fiir den 1.Besuch an der neuen
Futterquelle. Dieser Wert kann aber nur dann als zutreffende Vorhersage fiir alle Scout-Ameisen
angesehen werden, wenn Tiere, die die Futterquelle beim 1. Besuch unbeladen verlassen, eine
ahnliche Dynamik der Blattmitnahmebereitschaft in spateren Besuchen zeigen, wie Tiere, die die

Futterquelle beim 1. Besuch beladen verlassen.

3.3.4 Unterschiedliche Entladungstypen auf der Erntestrasse

Nach Eintreffen auf der Haupterntestrasse zeigten viele Kundschafterameisen ein auffilliges
Verhalten. Sie bewegten sich mit ihrer Ladung maanderformig auf dem main trail fort und hielten
dann fast immer nach kurzer Strecke abrupt an. So gleich scharten sich Nestgenossen um sie und
tasteten die mitgebrachte Ladung mit ihren Antennen ab (Abb. 3.5). Im Folgenden konnte es dann zu
zwei unterschiedlichen Entladungsszenarien kommen. Entweder bissen einige der Nestgenossen in
das Blattfragment und zerrten daran, woraufhin der Scout von seiner Ladung ablief und die
Blattscheibe so direkt von einer anderen Ameise Ubernommen wurde (direkter Transfer oder
Ubergabe), oder die Kundschafterameise legte das Blattfragment ohne zuvor erfolgte Bisse auf den

Boden (Ablage).

Abb. 3.5: Typischer Ablauf einer Entladungsaktion eines Scouts kurz nach dem Eintreffen auf der Haupterntestrasse (hier in
5cm Entfernung zur Abzweigung zur neuen Futterquelle). (A) Das Tier bewegt sich mit seiner Ladung maanderférmig auf
dem main trail fort. (B) Die Kundschafterameise bleibt stehen und erste Arbeiterinnen ndhern sich der prasentierten
Ladung. (C) In der Folge scharen sich rasch immer mehr Nestgenossen um den Scout und beifen und zerren an der Ladung,
bis die Kundschafterameise diese loslasst.
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Abb. 3.6: Anteil der Tiere, die ihre Ladung bei der Ankunft auf der Haupterntestrasse direkt an Nestgenossen Ubergaben.
Bezugsgrole (100%) ist jeweils die Anzahl der beladenen Tiere, die diesen Besuch noch durchfiihrten.

A: Daten samtlicher Tiere, unabhdngig wie viele Besuche sie an der Futterquelle ausgefiihrt haben.
*p<0,05, **p<0,01, ***p<0,001 (paarweise zweiseitiger exakter Test nach Fisher fir jeden Besuch). Die Zahlen in
Klammern geben die jeweilig zugrundeliegende StichprobengroRe wieder (Kontroll-Subkolonie/manipulierte
Subkolonie).

B: Daten der Tiere, die wirklich 10 Besuche an der neuen Futterquelle ausgefiihrt haben.
Kontroll-Subkolonie: n=28 bis 36; manipulierte Subkolonie: n=11 bis 14

In der Kontroll-Subkolonie wurden die Ladungen fast immer direkt Ubergeben (92-100%),
unabhangig um welchen Besuch es sich dabei handelte. In der manipulierten Kolonie hingegen
transferierten die Scout-Ameisen ihr Blattfragment in jedem Besuch signifikant weniger oft an andere
Arbeiterinnen (Abb. 3.6 A). Stattdessen wurden die Ligusterscheiben vermehrt abgelegt. Dieser
Unterschied beruhte aber nicht auf den Tieren, die ihre Scout-Aktivitdat abbrachen, sondern war in
gleicher Auspragung auch bei den Tieren zu finden, die alle 10 Besuche auf der Erntestrasse
ausfiihrten (Abb. 3.6 B). Ein Zusammenhang zwischen der Haufigkeit der direkten Transfers im
Kreuzungsbereich und der Anzahl der bereits durchgeflihrten Besuche konnte bei beiden

Versuchsgruppen nicht festgestellt werden.
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3.3.5 Rekrutierungsverhalten

Haufig zeigten die zurlickkehrenden Scouts auf der Haupterntestrasse kurze, aber intensive
taktile Interaktionen mit ihren Nestgenossen, wobei sie mit ihren Antennen in einer sehr schnellen
Bewegungsabfolge (meist) auf die Kopfe anderer Arbeiterinnen eintrommelten. Solche
Antennierungen sind sehr wahrscheinlich Rekrutierungssignale (Hoélldobler, 1999). Wahrend der
ersten 5 Besuche antennierten 60 bis 68% der Kundschafterameisen, die in die Kontroll-Subkolonie
zurickkehrten, danach sank dieser Anteil kontinuierlich auf ca. 31% ab (Abb. 3.7 A). In der

manipulierten Subkolonie zeigten die Scout-Ameisen mit zunehmender Besuchsanzahl die gleiche
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Abb. 3.7: Anteil der Tiere, die auf der Erntestrasse Antennierungsverhalten zeigten in Abhangigkeit der absolvierten
Besuche. BezugsgroRe (100%) ist jeweils die Anzahl der Tiere, die diesen Besuch noch durchfihrten.

A: Daten samtlicher Tiere, unabhéngig wie viele Besuche sie an der Futterquelle ausgefiihrt haben.
ns=nicht signifikant, *p<0,05, **p<0,01 (paarweise einseitiger exakter Test nach Fisher fir jeden Besuch). Die Zahlen in
Klammern geben die jeweilig zugrundeliegende StichprobengroRe wieder (Kontroll-Subkolonie/manipulierte
Subkolonie).

B: Daten der Tiere, die wirklich 10 Besuche an der neuen Futterquelle ausgefiihrt haben.
Kontroll-Subkolonie: n=36; manipulierte Subkolonie: n= 14
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Dynamik, aber allgemein flihrten sie diese Rekrutierungssignale wesentlich seltener aus. In den
ersten 7 Besuchen antennierten nur 26 bis 38% der Tiere, danach sank dieser Anteil rapide auf 0%
ab. Da aufgrund der schlechteren Akzeptanz der mitgebrachten Ligusterblatter in der manipulierten
Subkolonie dort keine erhdhte Rekrutierung zu erwarten war, wurde der Unterschied zwischen den
beiden Gruppen mit einem einseitigen Test statistisch Uberprift. Dieser zeigte, dass in der
manipulierten Subkolonie in 7 von 10 Besuchen tatsdchlich signifikant weniger Tiere diese
Rekrutierungssignale ausfiihrten (Abb. 3.7). Einen tendenziellen Unterschied zwischen den beiden
Gruppen (nicht signifikant aufgrund der sehr kleinen Stichprobengrofle fir die manipulierte
Subkolonie) sowie ein Zusammenhang mit der Anzahl der durchgefiihrten Besuche waren auch bei
den Tieren zu finden, die 10mal hintereinander an der neu entdeckten Futterquelle furagierten.
Somit kann ausgeschlossen werden, dass die entdeckte zeitliche Dynamik alleine auf jene Tiere
zuriickzufiihren ist, die ihr Entladungsverhalten zwischen dem 2. und 7. Lauf aufgaben. Im
Durchschnitt fiihrten die meisten Tiere bei ihren Besuchen auf der Erntestrasse zwischen 1 und 3
solcher Antennierungsaktionen aus, seltener 4 bis 5 taktile Rekrutierungssignale. Auf eine
weiterfihrende analytische Auswertung der Anzahl der Antennierungen wurde hier aber verzichtet,
da die StichprobengroRe der Tiere der manipulierten Subkolonie stets sehr klein und somit nicht
aussagekraftig genug war.

Fast alle beobachteten Tiere zeigten sowohl auf dem Hin- als auch auf dem Riickweg zur bzw.
von der neu entdeckten Futterquelle Spurlegeverhalten. In der Kontroll-Subkolonie markierten bei
jedem Besuch zwischen 97 und 100% der Tiere den side trail auf dem Weg zur Plattform und 75-
100% der Kundschafterinnen auf dem Weg zuriick zur Haupterntestrasse. In der manipulierten
Subkolonie waren es zwischen 86 und 100% der Scout-Ameisen auf dem Hinweg und zwischen 64
und 100% der beobachteten Tiere auf dem Rickweg von der Nahrungsressource. Weder ein
Unterschied zwischen den beiden Versuchsgruppen noch eine Dynamik Uber die Anzahl der
absolvierten Besuche konnte gefunden werden. Die Tiere legten also nahezu immer eine Spur, aber
es fanden sich deutliche Unterschiede in der Intensitat, mit der sie dieses Verhalten ausfihrten. Tiere
in der Kontroll-Subkolonie schleiften auf dem Weg zur Futterquelle fast bei jedem Lauf ihren Gaster
Uber den Boden, was von uns als intensives Markierungsverhalten definiert wurde. Bei
Kundschafterinnen in der manipulierten Subkolonie war diese Art des Spurlegeverhalten signifikant
seltener zu sehen (siehe Abb. 3.8 A). Hier zeigten nur ca. 75% der Tiere wahrend der ersten drei
Besuche ein Gasterschleifen und danach sank dieser Anteil sogar stetig auf letztendlich 42% im
10. Besuch. Ein Vergleich mit jenen Tieren, die alle 10 Besuche an der neu entdeckten Futterquelle

absolvierten, zeigte erneut, dass es sich nicht um einen Effekt handelte, der auf die abbrechenden
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Tiere zwischen dem 2. und 7. Besuch zurtickzufiihren war (siehe Abb. 3.8 B). Der Anteil intensiv
spurlegender Tiere auf dem Weg zur Erntestrasse war statistisch fir beide Gruppen bei jedem
Besuch gleich (Abb. 3.9 A), obwohl mehr Scouts der Kontroll-Subkolonie dazu tendierten, ein
intensives Spurlegeverhalten zu zeigen. Interessanterweise stieg der Anteil dieser Tiere in beiden
Gruppen vom 1. auf den 2. Besuch erst sprunghaft an (ca. 45% ® ca. 75%) und nahm danach
kontinuierlich bis zum 10. Besuch ab (ca. 30%). Ein fast identisches Bild ergab die Analyse der Tiere,

die alle 10 Besuche an der Futterquelle absolvierten (Abb. 3.9 B)
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Abb. 3.8: Anteil der Tiere, die nach Verlassen der Erntestrasse auf dem Weg zur neuen Futterquelle intensives
Spurlegeverhalten (Gasterschleifen) zeigten in Abhangigkeit der absolvierten Besuche. BezugsgrofRe (100%) ist jeweils die
Anzahl der spurlegenden Tiere, die diesen Besuch noch durchfiihrten. Auf dem Hinweg zum ersten Besuch an der neuen
Futterquelle zeigte kein Tier ein Spurlegeverhalten.

A: Daten samtlicher Tiere, unabhangig wie viele Besuche sie an der Futterquelle ausgefiihrt haben.
ns=nicht signifikant, *p<0,05, **p<0,01, ***p<0,001 (paarweise einseitiger exakter Test nach Fisher fir jeden Besuch).
Die Zahlen in Klammern geben die jeweilig zugrundeliegende StichprobengroRe wieder (Kontroll-
Subkolonie/manipulierte Subkolonie).

B: Daten der Tiere, die wirklich 10 Besuche an der neuen Futterquelle ausgefiihrt haben.
Kontroll-Subkolonie: n=35 bis 36; manipulierte Subkolonie: n=12 bis 14
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Abb. 3.9: Anteil der Tiere, die nach Verlassen der Futterquelle auf dem Weg zur Erntestrasse intensives Spurlegeverhalten
(Gasterschleifen) zeigten in Abhéangigkeit der absolvierten Besuche. BezugsgroBe (100%) ist jeweils die Anzahl der
spurlegenden Tiere, die diesen Besuch noch durchfiihrten.

A: Daten samtlicher Tiere, unabhdngig wie viele Besuche sie an der Futterquelle ausgefiihrt haben.
ns=nicht signifikant (paarweise einseitiger exakter Test nach Fisher fiir jeden Besuch).
Die Zahlen in Klammern geben die jeweilig zugrundeliegende Stichprobengrée wieder (Kontroll-
Subkolonie/manipulierte Subkolonie).

B: Daten der Tiere, die wirklich 10 Besuche an der neuen Futterquelle ausgefiihrt haben.
Kontroll-Subkolonie: n=27 bis 36; manipulierte Subkolonie: n=9 bis 14

Zusammengefasst kann man sagen, dass das Rekrutierungsverhalten der Kundschafterinnen,
die in die Kontroll-Subkolonie umgeleitet wurden, starker ausgepragt war als das der Scouts, welche
die manipulierte Kolonie besuchten. Ferner nahm in beiden Gruppen die Intensitdt des
Rekrutierungsverhaltens mit zunehmender Anzahl der absolvierten Besuche auf der Erntestrasse
allmahlich ab. Einzige Ausnahme bildete das Spurlegeverhalten auf dem Weg zur Futterquelle,
welches von den Kundschafter-Ameisen der Kontroll-Subkolonie (ber die 10 Besuche hinweg fast

immer intensiv ausgefiihrt wurde.
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3.3.6 Struktur der Stopps beim ersten Besuch auf der Erntestrasse

Einer der auffalligsten Verhaltensweisen, die die beladenen Scouts nach der Ankunft auf der
Erntestrasse ausflihrten, waren die abrupten Stopps. Jeder Entladungsaktion ging ein solches
Anhalten der Kundschafterameise voraus und sogar Tiere, die letztendlich ins Nest liefen, zeigten
kurzzeitige Stopps. Der betrachtliche Anteil an Tieren in der manipulierten Subkolonie, welcher schon
beim ersten Besuch auf der Erntestrasse kein Entladungsverhalten zeigte, veranlasste uns die Anzahl
und Struktur der Stopps in diesem Besuch naher zu analysieren und nach einer Erklarung fur den

groRen Unterschied in der Scout-Aktivitat zwischen den beiden Versuchsgruppen zu suchen.
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Abb. 3.10: Durchschnittliche Anzahl der durchgefiihrten Stopps wahrend des ersten Besuchs auf der Erntestrasse fiir Tiere,
die sich in der manipulierten bzw. der Kontroll-Kolonie im Kreuzungsbereich entluden. Des Weiteren ist die mittlere Anzahl
der durchgefiihrten Stopps im Kreuzungsbereich (max. 250cm Entfernung zum Abzweigungspunkt zur neuen Futterquelle)
flr Tiere, die ihre Ladung beim ersten Besuch ins Nest trugen, aufgefiihrt. Datenreihen mit unterschiedlichen Buchstaben
unterscheiden sich signifikant voneinander (Kruskal-Wallis-Test: H, ¢¢)=47,47; p <0,001; Post hoc: multiple Vergleiche fir
mittlerer Range). Rauten sind Mediane, Boxen sind Interquartilsabstande, Whisker sind Min-Max Bereiche. Ngqt kont. =48,
r‘|Ent.Man.=26: nk.Ent.Man.=22

Tabelle: Anteil der Tiere, die liberhaupt Stopps im Kreuzungsbereich durchgefiihrt haben. Tiere, die sich bei Eintreffen auf
der Erntestrasse entluden, haben zwangslaufig einen Stopp durchgefiihrt. Es gab einen signifikanten Unterschied zwischen
den Gruppen, die ihre Ladung in der manipulierten bzw. in der Kontroll-Subkolonie ins Nest trugen (*p<0,05, zweiseitiger
exakter Test nach Fisher).
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Abb. 3.11: Durchschnittliche Anzahl der durchgefiihrten Stopps ohne Bisse vor dem Entladungsstopp bzw. vor dem
Verlassen des Kreuzungsbereichs wahrend des ersten Besuchs auf der Erntestrasse. Datenreihen mit unterschiedlichen
Buchstaben unterscheiden sich signifikant voneinander (Kruskal-Wallis-Test: H,45=25,02; p <0,001; Post hoc: multiple
Vergleiche fur mittlerer Range). Rauten sind Mediane, Boxen sind Interquartilsabstdande, Whisker sind Min-Max Bereiche.
nEnt.Kont.=8’ nEnt.Man4=181 r‘|k.Ent.Man.=22

Tabelle: Anteil der Tiere, die Gberhaupt vor dem Entladungsstopp bzw. dem Verlassen des Kreuzungsbereichs Stopps ohne
Bisse hatten. Es gibt signifikante Unterschiede zwischen allen Gruppen (**p<0,01, ***p<0,001, paarweise zweiseitiger
exakter Test nach Fisher mit klassischer Bonferroni-Korrektur: a=0,0167).

Jedes Tier der beiden Subkolonien, das sich auf den ersten 250cm der Erntestrasse entlud,
flhrte einen Stopp aus, wobei die Kundschafterinnen der manipulierten Subkolonie durchschnittlich
1 bis 2 Stopps mehr zeigten (signifikanter Unterschied, siehe Abb. 3.10). Aber auch fast alle Tiere, die
in der manipulierten Kolonie letztendlich mit ihrer Ladung ins Nest liefen, vollfiihrten Stopps bevor
sie die 250cm Marke Uberquerten. Zudem fihrten sie signifikant mehr Stopps als ihre Nestgenossen
aus, die sich im Kreuzungsbereich entluden. Dieser Unterschied (iberrascht im ersten Moment nicht
zu sehr, da sie auch stets liber eine Strecke von 250cm beobachtet wurden, wahrend sich die Tiere
der beiden anderen Kategorien meistens innerhalb der ersten 60cm entluden. Im Gegensatz hierzu
hielten die beiden Tiere, die in der Kontrollkolonie ins Nest liefen, kein einziges Mal innerhalb der

Beobachtungsstrecke an.
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Grundsatzlich konnte man zwischen Stopps, in denen andere Nestgenossen in die Ladung des
Scouts bissen, und Stopps, in denen keine solchen Aktionen erfolgten, unterscheiden. Es stellte sich
die Frage, wie oft zusatzliche Stopps ohne Bisse vor dem Entladungsstopp bei den beiden
Versuchsgruppen zu finden waren. Bei Tieren, welche die Kontroll-Subkolonie besuchten, konnten
nur selten solche Stopps (bei 17% der Scouts) beobachtet werden, und in diesen wenigen Fallen gab
es generell auch nur einen Stopp, in dem die Kundschafterinnen keine Bisse in ihre Ladungen
erhielten. In der manipulierten Subkolonie ging im Mittel ebenfalls nur ein Stopp ohne Biss dem
eigentlichen Entladungsstopp voraus, aber hier war dies bei signifikant mehr Tieren zu beobachten
(69%). Bei den Ameisen, die ihre Ladung in der manipulierten Kolonie ins Nest trugen und zuvor
Stopps in der 250cm Beobachtungszone zeigten, war immer mindestens 1 Stopp ohne Bisse
vorhanden, im Durchschnitt hielten sie sogar 3 bis 5 mal an ohne dabei einen Biss in ihre Ladung zu
bekommen (siehe Abb. 3.11). Aligemein kann man sagen, dass Tiere, die in der manipulierten Kolonie
beim ersten Besuch die 250cm Marke lberquerten, zuvor mehrmals anhielten, ohne dass dabei aber
ein Nestgenosse an der Ladung zerrte.

Der erste Stopp fand bei allen Tieren ca. 14 bis 22 Sekunden nach Betreten der Erntestrasse
statt. Es wurden keine Unterschiede zwischen den Scouts der beiden Subkolonien, die sich im
Kreuzungsbereich entluden, und den Tieren in der manipulierten Subkolonie, die ihre Ladung ins
Nest trugen, beziiglich dieses Aspektes gefunden (siehe Abb.3.12).

Anhand der bisher gewonnen Daten stellten wir die Hypothese auf, dass Stopps von allen
Tieren ausgeflihrt werden, aber eine Entladung nur dann erfolgt, wenn anderen Arbeiterinnen in die
Ladung des wartenden Scouts beiBen. Erfolgen keine Bisse, dann setzt der Scout seinen Weg
entweder direkt ins Nest fort oder hdlt erneut an um Abnehmerinnen zu finden. Trifft diese
Hypothese zu, dann sollte man bei Tieren, die vor ihrer Entladung bereits mehrere Stopps
durchgefihrt hatten, eine groRere Entfernung zwischen dem Ort der Entladung und dem
Abzweigungspunkt zur neuen Futterquelle erwarten. Und in der Tat hatte die Gesamtzahl der Stopps
eines Tieres in beiden Subkolonien einen signifikanten Einfluss auf die zurlickgelegte Distanz bis zur
Entladung. Je mehr Stopps eine Kundschafterin vor der Entladung ausfiihrte, desto weiter entfernt
vom side trail fand letztendlich der Transfer bzw. die Ablage des Blattfragments statt (Abb. 3.13).

Wie bereits erwahnt zeigten signifikant mehr Tiere der Kontroll-Subkolonie eine direkte
Ladungslibergabe wahrend des Entladungsstopps im ersten Besuch als Kundschafterinnen der

manipulierten Subkolonie (92% versus 50%, siehe Abb. 3.6 A). Zusétzlich erhielten die Scouts der
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Abb. 3.13: Durchschnittliche Entfernung zwischen dem Ort des Entladungsstopps auf der Erntestrasse und dem
Abzweigungspunkt zur neuen Futterquelle in Abhangigkeit der durchgefiihrten Stopps (>2 entspricht zwischen 3 und 9
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Kontoll-Subkolonie: * p<0,05 (Mann-Whitney U-Test: U=120,5, n,=35, n,=13). Manipulierte Subkolonie: Datenreihen mit
unterschiedlichen Buchstaben unterscheiden sich signifikant voneinander (Kruskal-Wallis-Test: H; ,5=6,26; p<0,05; Post
hoc: multiple Vergleiche fiir mittlerer Range, n,=8, n,=11, n,,=7).
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Kontroll-Subkolonie, die ihre Ladung im Kreuzungsbereich an Nestgenossen (ibergaben,
durchschnittlich 3mal so viele Bisse im Entladungsstopp wie Tiere, die eine Blattscheibe in der
manipulierten Kolonie transferierten (Abb. 3.14).

Eine genauere Analyse der verschiedenen Entladungsstopparten zeigte, dass Tiere, die ihre
Ladung im ersten Stopp einfach ablegten, nur ca. 1,8 bis 2,5 Sekunden anhielten (siehe Abb. 3.15). Im
Gegensatz hierzu warteten Tiere, die zuvor schon mindestens einen Stopp ohne erfolgreiche
Entladung hatten, fast 6 Sekunden bis sie das Blatt ablegten. Dies geschah aber nur in der
manipulierten Kolonie. Scouts der Kontroll-Subkolonie, die ihre Ladung transferierten, erhielten die
ersten Bisse in ihre Ladung bereits durchschnittlich 1 bis 2 Sekunden nachdem sie anhielten. In der
manipulierten Subkolonie mussten die Kundschafterinnen im Mittel 7 Sekunden auf einen ersten Biss
in die prasentierte Blattscheibe warten. Alle Kundschafterinnen lieRen ihre Blattfragmente im
Entladungsstopp 2 bis 3,5 Sekunden nach dem letzten Biss los und beendeten somit den Stopp.

Wie sahen im Gegensatz hierzu solche Stopps aus, die nicht zur Entladung gefihrt hatten? In
der Kontroll-Subkolonie waren diese Stopps nur selten zu finden. Entweder sie beinhalteten keinen
Biss und dauerten dann ca. 2,6 Sekunden, oder nur eine Arbeiterin biss nach ca. 2 Sekunden ins
Blattfragment und der Scout setzte seinen Weg nach weiteren 2,8 Sekunden wieder fort (Abb. 3.16).
In der manipulierten Subkolonie war fast jeder Stopp, der nicht zur Entladung flihrte, ein Stopp ohne

Bisse. Sie dauerten in der Regel ca. 2,8 Sekunden an, egal ob sie von Tieren durchgefiihrt wurden, die
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Abb. 3.14: Durchschnittliche Anzahl der erhaltenen Bisse in das Blattfragment wahrend des Entladungsstopps. Es besteht
ein signifikanter Unterschied zwischen den beiden Gruppen (*** p<0,001, Mann-Whitney U-Test, U=29, ngon. =44, Nman=13).
Rauten sind Mediane, Boxen sind Interquartilsabstande, Whisker sind Min-Max Bereiche.
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Abb. 3.15: Zeitlicher Ablauf der verschiedenen Entladungsstopparten wadhrend des ersten Besuchs in der Kontroll- bzw.
manipulierten Subkolonie. In der Kontroll-Subkolonie wurde das Blattfragment entweder im ersten Stopp ohne
Interaktionen mit Nestgenossen einfach abgelegt (Ablage 1.Stopp) oder direkt an andere Arbeiterinnen libergeben, wobei
meistens 2, 3 oder 4 Bisse der Nestgenossen in die Ladung auftraten. 8 der 48 Tiere (16%), die sich im Kreuzungsbereich
entluden, erhielten entweder weniger als 2 oder mehr als 4 Bisse, die jeweilige StichprobengrofRe war aber zu gering um
eine sinnvolle Darstellung zu gewdhrleisten. In der manipulierten Subkolonie wurde das Blattfragment entweder direkt im
ersten Stopp oder nachdem 1 bis 3 Stopps ohne Entladung vorausgegangen waren abgelegt (Ablage 1.Stopp, Ablage >
1.Stopp). Fast alle direkten Transfers beinhalteten nur einen Biss. Die beiden Ausnahmen mit 2 bzw. 3 Bissen sind hier nicht
aufgeflihrt (8% der Entladungsaktionen). Die Zahlen auf der linken Seite geben die StichprobengréRe bzw. den Anteil dieser
Entladungsart an allen Entladungen im Kreuzungsbereich an (n=48 fir Kontroll-Subkolonie und n=26 fir manipulierte
Subkolonie). Die Zahlen in Klammern auf der rechten Seite geben die mittlere Zeitdauer der jeweiligen Entladungsaktion an
(MWH4SF). Die roten Pfeile kennzeichnen die Zeitpunkte von Bissereignissen (MW).

spater doch noch ihre Ladung im Kreuzungsbereich abgaben bzw. ablegten, oder von Tieren, die
letztendlich ins Nest liefen.

Welches Szenario ergibt sich zusammenfassend fir den ersten Besuch auf der Erntestrasse?
Alle von der Futterquelle zurlickehrenden Tiere flihrten kurz nach Erreichen des main trails ihren
ersten Stopp aus. Die meisten Scouts in der Kontroll-Subkolonie erhielten dann zahlreiche Bisse in
ihre Ladung und transferierten diese nach einigen Sekunden direkt an ihre Nestgenossen. Nur ca. ein
Drittel der Tiere erhielt in ihrem ersten Stopp keine oder wenige Bisse und lief daraufhin weiter bis
sie ihr Blattfragment in einem zweiten Stopp Ubergaben. Tiere, die in die manipulierte Subkolonie

umgeleitet wurden, erhielten sehr oft keine Bisse wahrend sie zum ersten Mal warteten. Daraufhin

83



Kapitel 3: Die Rolle von Riickkopplungsmechanismen bei der Aufrechterhaltung der Rekrutierung

setzen sie ihren Weg in Richtung Nest ein Stiick fort und blieben erneut stehen. Mit jedem weiteren
Stopp entfernten sie sich zunehmend von der Abzweigung zur neu entdeckten Futterquelle. Ein
Viertel der Tiere legte das Fragment nach einigen dieser erfolglosen Stopps einfach ab, wobei sie vor
der Entladung sehr lange stehen blieben. Weitere 25% der Tiere konnten doch noch ihre Ladung
transferieren. Sie erhielten aber fast immer nur einen Biss und mussten auf diesen vergleichsweise

lange Zeit warten. Ungefdhr die Halfte der Tiere lief nach mehreren Stopps ohne Bisse direkt ins

Nest.
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Abb. 3.16: Zeitlicher Ablauf der verschiedenen Stopparten ohne Entladung wahrend des ersten Besuchs in der Kontroll-
bzw. manipulierten Subkolonie. Stopps mit Bissen kamen in der manipulierten Kolonie so selten vor, dass sie hier nicht
weiter bericksichtigt wurden. Die Zahlen ganz links geben die StichprobengroBe an. Die Prozentzahlen beziehen sich auf
den Anteil sich entladener Tiere, die diese Art von Stopp vor dem Entladungsstopp (@) bzw. vor dem Verlassen des
Kreuzungsbereichs (@) durchgefiihrt hat (fir 100%: n=48 fir Kontroll-Subkolonie, n=26 fir manipulierte Subkolonie
Entladung <250cm, n=22 fiir manipulierte Subkolonie keine Entladung). Die Zahlen in Klammern auf der rechten Seite
geben die mittlere Zeitdauer des jeweiligen Stopps an (MW4SF). Fihrte ein Tier mehr als einen Stopp ohne Entladung aus,
dann wurden zuerst die Zeitdauern der Stopps gleicher Art (mit/ohne Bisse) gemittelt und flossen dann anschlieRend als ein
Datenpunkt in die Analyse ein (Vermeidung von Pseudoreplikation). Die roten Pfeile kennzeichnen die Zeitpunkte von
Bissereignissen (MW).
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3.4 Diskussion

3.4.1 Bestandigkeit der Scout-Aktivitdt an der neu entdeckten Futterquelle

Eines der auffilligsten Ergebnisse dieser Arbeit ist die groRe Zahl an Scout-Ameisen in der
manipulierten Subkolonie, die bereits beim ersten Besuch auf der Erntestrasse kein
Entladungsverhalten im Kreuzungsbereich zeigten. Die meisten riickkehrenden Scouts in der Kontroll-
Subkolonie hingegen transferierten ihre Ladung kurz nach dem Eintreffen auf dem main trail. Der
beobachtete Unterschied kann also nur auf der veranderten Praferenz der manipulierten Subkolonie
und somit auf einem Informationsfluss zwischen dem Scout und den Arbeiterinnen auf dem main
trail beruhen. Eine Entladung von Blattschneiderameisen nach Eintreffen auf einer Erntesstrasse
findet man normalerweise nur in der Initialphase der Ausbeutung neu entdeckter Futterquellen
(Hubbell et al., 1980). Sie dient einer verstarkten Rekrutierung in diesem Bereich. Somit kann man
sagen, dass in der manipulierten Subkolonie auf die neu entdeckte Futterquelle deutlich schwacher
rekrutiert wurde. Die Vermutung, dass ein Riickkopplungsmechanismus den Rekrutierungsprozess
beeinflusst, wird durch das auffillige Verhalten der in der manipulierten Subkolonie eintreffenden
Scouts unterstitzt. Sie liefen nicht zielstrebig ins Nest, sondern flihrten sofort nach Ankunft auf der
Erntestrasse einen bis mehrere Stopps aus, so wie man es auch bei den Kundschafterinnen der
Kontroll-Subkolonie beobachten konnte. Dieses Verhalten zeigt, dass die Scouts der manipulierten
Subkolonie durchaus ihre Ladung abgeben wollten, eine Entscheidung zum Abtransport des
Blattfragments ins Nest wurde nicht schon auf dem side trail getroffen. Die niedrige Riickkehrrate
schon nach dem ersten Besuch in der manipulierten Kolonie lasst vermuten, dass dieser Zeitpunkt
eine besonders sensible Phase im Rekrutierungsprozess darstellt. Roces & Nufiez (1993) konnten
zeigen, dass sich bei der Blattschneiderameise Acromyrmex lundi die Rekruten durch die
Ubermittelten Informationen des Scouts in ihrem Furagierverhalten stark beeinflussen lassen. Das
heillt aber nicht, dass sie vollig ,blind“ auf die Einschatzung der Kundschafterameisen vertrauen,
sondern auch eine eigene Qualitatskontrolle durchfiihren. Roces (1993) demonstrierte, dass
Rekruten deutlich schneller mit ihrer Ladung zuriick zum Nest rannten, wenn sie gezuckerte anstatt
ungezuckerten Papierscheiben an der Futterquelle vorfanden. Ferner legten die Rekruten mit
ungezuckerten Papierscheiben nie eine Pheromonspur auf dem Riickweg, wahrend bis zu 78% der
Tiere mit gezuckerten Papierscheiben ein Spurlegeverhalten zeigten. Diese Experimente machen

deutlich, dass sowohl die unmittelbaren Eigenschaften der Nahrung als auch der eigene
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Erregungszustand, stimuliert durch die Rekrutierung des Scouts, sich auf das Furagierverhalten der
Rekruten auswirkt. Gerade der groRe Einfluss der Scouts auf das Ernteverhalten der von ihnen
angeworbenen Tiere konnte einen Rickkopplungsmechanismus notwendig machen, der den
Kundschafterinnen hilft vor der Ausbeutung einer neuen Futterquelle die vorgefundene
Nahrungsqualitat besser beurteilen zu kdnnen. Eine Blattschneiderkolonie erntet wahrend eines
Jahres viele verschiedene Pflanzenarten, die Uber verschiedene Erntestrassen eingetragen und in
verschiedenen Pilzkammern im Nest verarbeitet werden. Einige dieser Pflanzenarten erweisen sich
erst im Nachhinein als schadlich fir die Pilzzucht, sehr wahrscheinlich aufgrund ihrer fungiziden
Inhaltsstoffe, und werden dann von den Tieren abgelehnt (Knapp et al., 1990; Herz et al., 2008).
Austauschexperimente, in denen unerfahrene Tiere in einen mit Cycloheximid behandelten
Pilzgarten umgesetzt wurden, zeigten, dass die Tiere nur in den ersten Tagen nach dem Einbau des
schadlichen Materials in der Lage waren eine direkte Verknlpfung zwischen der Pflanzenart und
ihrer nachteiligen Wirkung auf die Pilzzucht herzustellen (Herz et al., 2008; Saverschek, 2009). Durch
die groRRe raumliche und zeitliche Verteilung der verschiedenen eingetragenen Blattfragmente sowie
der nur zeitlich begrenzt vorhandenen Maoglichkeit eines direkten Lernprozesses an den geschadigten
Stellen im Pilzgarten koénnten Arbeiterinnen daher nicht immer Uber jede ungeeignete
Nahrungsressource informiert sein. Aufgrund des starken Einflusses der Kundschafterinnen auf das
Ernteverhalten der Rekruten wéare es weiterhin denkbar, dass naive Scouts ebenfalls unerfahrene
Nestgenossen dazu motivieren Pflanzenarten zu ernten, die eigentlich schadlich fiir die Pilzzucht sind,
was letztendlich zu einem Fitnessverlust der Kolonie fiihren kann. Im Laufe der Evolution sollte sich
also ein Rickkopplungsmechanismus entwickelt haben, der einen Informationsfluss zwischen den
Furageuren bezlglich der Eignung verschiedener Pflanzenarten fiir die Pilzzucht gewahrleistet. Einige
Experimente zeigen, dass unerfahrene Arbeiterinnen, die keinen Zugang zu den geschéadigten Stellen
im Pilzgarten, aber Kontakt zu erfahrenen Tieren hatten, den Eintrag des gefdhrlichen
Pflanzenmaterials nach einiger Zeit verweigerten, was auf einen Informationsaustausch zwischen
erfahrenen und unerfahrenen Arbeiterinnen hinweist (North et al., 1999; Saverschek, 2009). Auch
ein Scout sollte vor einer intensiven Rekrutierung zu einer unbekannten Futterquelle das Feedback
weiterer Furageure suchen. Diese Hypothese einer besonders sensiblen Feedbackphase steht im
Einklang mit unserem Ergebnis, dass gerade beim ersten Besuch auf der Erntestrasse, also bevor eine
Kundschafterin die Rekrutierung wirklich in Gang setzt, viele Scouts in der manipulierten Subkolonie
ihre Werbung fiir die gefundene Futterquelle abbrachen.

Fir einen Feedbackmechansimus spricht auch die hohe Abbruchsrate (46%) zwischen dem 3.

und 7. Besuch jener Scouts, die in die manipulierte Subkolonie umgeleitet wurden. Die Beobachtung,
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dass einige Tiere in der manipulierten Subkolonie erst nach mehreren Besuchen auf der Erntestrasse
ihre Rekrutierung einstellten bzw. andere Tiere diese nie aufgaben (immerhin 28% der beobachteten
Tiere), konnte mit einer Variabilitat der individuellen Antwortschwellen erklart werden. Das Konzept
der variablen Antwortschwellen als treibende Kraft fir die Organisation der Arbeitsteilung in
Kolonien sozialer Insekten wurde von vielen Autoren theoretisch diskutiert (Ubersicht bei: Beshers &
Fewell, 2001), aber bisher nur durch wenige experimentelle Arbeiten bestatigt (Weidenmiiller, 2004).
Theraulaz et al. (1998) erweiterten das klassischen Antwortschwellenmodel um eine
Lernkomponente in Form einer Selbstverstarkung: die erfolgreiche Durchfiihrung einer Tatigkeit
verringert die dazugehorende Antwortschwelle, das Ausbleiben bzw. die erfolglose Durchfiihrung der
Tatigkeit hingegen erhoht die Antwortschwelle. Weidenmiller (2004) zeigte, dass dieser
Mechanismus bei fachelnden Hummeln zutrifft. Die Erhéhung einer Antwortschwelle aufgrund eines
mehrmals hintereinander auftretenden schlechten Feedbacks konnte ebenfalls den hohen
Prozentsatz abbrechender Tiere in der manipulierten Kolonie erklaren. Erhielt ein Scout eine
bestimmte Anzahl von Bissen (Antwortschwelle Gberschritten) dann I6ste dies normalerweise eine
weitere Rekrutierungsrunde zur neuen Futterquelle aus. Die Tiere mit hohen Antwortschwellen
(brauchen viele Bisse) bekamen in der manipulierten Subkolonie kein ausreichend starken Reiz
(Bisse), der diese Schwelle uberschritt, und liefen daher ins Nest. Tiere mit niedrigen
Antwortschwellen (brauchen wenige oder sogar keine Bisse) rekrutierten weiter auf die neue
Futterquelle. Auch bei den spateren Besuchen erhielten die verbliebenen Kundschafterinnen in der
manipulierten Subkolonie haufig keine Bisse bei der Entladung, was klar an dem niedrigen Anteil an
direkten Ladungstransfers lber alle 10 Besuche hinweg zu erkennen ist. Dies flihrte wiederum bei
einigen der noch rekrutierenden Scouts zur Erhéhung des Schwellenwerts, welcher aber durch die
gleichbleibend schlechte Reaktion der Arbeiterinnen der manipulierten Subkolonie auf die
prasentierte Ligusterladung jetzt nicht mehr tberschritten wurde, was letztendlich zum Abbruch der
Scout-Aktivitat fiihrte. In gleicher Weise kénnten man mit dieser Argumentationsreihe auch die ca.
28% der Kundschafterinnen in der Kontroll-Subkolonie erklaren, die ihre Rekrutierung erst bei

spateren Besuchen auf der Erntestrasse aufgaben.

3.4.2 Blattmitnahme

Fast ein Viertel der Scouts in der Kontroll-Subkolonie kehrte beim 2. Besuch an der neu

entdeckten Futterquelle ohne Blattfragment zur Erntestrasse zuriick. Der Verzicht auf eine Ladung
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kann als MaRRnahme zur Beschleunigung des Informationstransfers gedeutet werden (Roces &
Holldobler, 1994; diese Arbeit Kapitel 2) und sollte daher besonders in der Initialphase des
Rekrutierungsprozesses ausgefiihrt werden. Im 2. Kapitel dieser Arbeit konnten wir nachweisen, dass
die Bereitschaft ein Fragment mitzunehmen erst durch die Anwesenheit von Nestgenossen an der
neuen Futterquelle deutlich gesteigert wird, d.h. zu Beginn der Ausbeutung einer Nahrungsressource,
dann wenn wenige Ameisen vorhanden sind, wird die Rekrutierung durch unbeladen
Kundschafterinnen beschleunigt. Bei unseren Experimenten besuchten die beobachteten Tiere die
neue Futterquelle stets alleine und trotzdem veranderte sich deren Beladungsverhalten. Je 6fter eine
Kundschafterin die neue Nahrungsressource besuchte, desto wahrscheinlicher entschied sie sich
dafiir ein Blattfragment mitzunehmen. Als weiterer Faktor scheint also die individuelle Erfahrung mit
der Futterquelle das Beladungsverhalten zu modifizieren Der adaptive Wert dieses zweiten
Steuermechanismus ist mit unseren Daten nicht eindeutig definierbar. Zum einen kénnte er neben
der Kontaktrate mit anderen Arbeiterinnen als zuséatzliches Backupsystem eine schnelle Rekrutierung
zu neu entdeckten Futterquellen fordern. Zum anderen konnte er gewahrleisten, dass auch an einer
immer noch schwach erschlossenen Futterquelle, also mit wenigen vorhandenen Individuen, von den
Kundschafterinnen Blattmaterial abtransportiert und im Kreuzungsbereich prasentiert wird, so dass
einerseits Rekruten den Duft der neuen Nahrungsressource lernen kénnen (Roces, 1990 und 1994;
Howard et al., 1996; Lopes et al., 2004) und anderseits die Scouts liber einen Feedbackmechanismus
Informationen Uber die Eignung des gefundenen Pflanzenmaterials erhalten.

Die Extrapolierung der Kurve in Abbildung 3.4 ergab, dass beim ersten Besuch an der neuen
Futterquelle ca. 52% der Tiere die Plattform unbeladen verlassen sollten. Diese Vorhersage deckt sich
mit den Experimenten aus Kapitel 2 dieser Arbeit. Dort kehrten 49% der beobachteten
Kundschafterinnen nach dem ersten Besuch an der neuen Nahrungsressource ohne Ladung zurlick.
Diese Ubereinstimmung ist umso erstaunlicher, da wir diese Prognose nur anhand jener Tiere
aufstellten, die beim ersten Besuch ein Blattfragment mitnahmen. Ob Tiere, die wahrend des ersten
Besuchs an der neunen Futterquelle keine Ladung abtransportieren, ebenfalls mit zunehmender
Anzahl absolvierter Besuche eine hohere Blattmitnahmewahrscheinlichkeit zeigen, kann hier nicht
beantwortet werden. Wie kann man aber erklaren, dass Tiere, die sich anscheinend schon fir den
Abtransport von Blattmaterial entschieden hatten, doch noch die Plattform im 2. und 3. Besuch
vermehrt unbeladen verlieBen? Vielleicht standen jene Kundschafter, die wir fiir unsere Experimente
verwendeten, noch unter dem Einfluss der sehr hohen Individuendichten auf dem main trail und
nahmen daher eine Ladung mit. Erst beim zweiten Besuch an der neuen Futterquelle realisierten die

Tiere den eigentlich unbevolkerten Zustand des side trails und schalteten dann auf eine schnelle
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Rekrutierungsstrategie um. Aber sollte man dann nicht folglich beim 2. Besuch eine deutlich
niedrigere Blattmitnahmewahrscheinlichkeit erwarten, dhnlich wie in den Experimenten in Kapitel 2?
Dies trafe nur dann zu, wenn die Tiere den ersten Besuch nicht als Besuch an einer unerschlossenen
Futterquelle ,werten” wiirden. Dass dem nicht so ist zeigt alleine die Tatsache, dass die Tiere ihre
Fragmente kurz nach Ankunft auf der Erntestrasse abgaben, sich also im Scout-Kontext befanden.
Vielmehr scheint hier ein intrinsisch gesteuertes Verhaltensprogramm abzulaufen, welches eine
unbeladene Riickkehr zur Erntestrasse mit jedem absolvierten Besuch an der neune Futterquelle
unwahrscheinlicher macht, unabhangig davon ob in einigen der ersten Besuche schon eine Ladung

mitgenommen wurde oder nicht.

3.4.3 Antennierungs- und Spurlegeverhalten

Fast alle beobachteten Kundschafterinnen zeigten ein Spurlegeverhalten, unabhangig von der
besuchten Subkolonie, von der Anzahl der absolvierten Besuche oder ob sie sich auf dem Hin- oder
Rickweg zur neu entdeckten Futterquelle befanden. In Kapitel 2 konnten wir zeigen, dass die Scouts
bei Vorhandensein einer intensiven Duftspur ihr Spurlegeverhalten reduzieren. Das permanente
Spurlegeverhalten der meisten Scouts auf dem side trail Gber alle Besuche an der neuen Futterquelle
hinweg lasst darauf schlieBen, dass die Scouts alleine keine intensive Pheromonkonzentration
aufbauen kénnen. Wichtige Unterschiede ergaben sich bezliglich der Intensitat, mit der der side trail
markiert wurde. Hier war ein deutlicher Unterschied zwischen den beiden Versuchsgruppen zu
sehen. Mit Ausnahme des 1. Besuchs legten stets mehr Scouts der Kontroll-Subkolonie als Scouts der
manipulierten Subkolonie eine intensive Duftspur nach Verlassen der Erntestrasse. Das Gleiche galt
fir die Antennierungsaktionen. Auch hier fiihrten fast immer mehr Tiere der Kontroll-Subkolonie
dieser taktilen Rekrutierungssignale durch. Die unterschiedliche Akzeptanz der Kolonie auf das
gefundene Futter wirkt sich also auf die Rekrutierungsintensitat aus, ein weiterer Hinweis auf einen
Rickkopplungsmechanismus, der die Rekrutierungsaktivitat der Scouts reguliert. Bestarkt wird diese
Vermutung, wenn man bedenkt, dass die beiden Rekrutierungssignale direkt nach der Entladung auf
der Erntestrasse, also nach dem eventuellen Einwirken eines positiven oder negativen Feedbacks,
ausgefihrt wurden. Die Ergebnisse zeigen auch, dass Spurlegeverhalten und das Ausfiihren von
Antennierungen nicht mit der Entscheidung zur neuen Futterquelle zurlickzukehren verkniipft sind.

Die Rekrutierung zur neuen Futterquelle erfolgt also nicht nach einem ,Alles oder Nichts“ Prinzip,
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sondern vielmehr kénnen die Tiere auf das jeweilige Feedback der Kolonie mit einer graduierten
Rekrutierung antworten.

Die unterschiedliche Praferenz der Subkolonien wirkte sich aber nicht auf die Intensitat des
Spurlegeverhaltens auf dem Weg von der Futterquelle zur Erntestrasse aus. Das Markierungs-
verhalten wird in dieser Phase eventuell mehr durch die unmittelbaren Eigenschaften der
Nahrungsressource  beeinflusst. Zusammengenommen kénnte man sagen, dass das
Spurlegeverhalten der Scouts auf dem Hinweg zur Futterquelle von dem zuvor erfahrene Feedback
auf der Erntestrasse abhangig ist, wahrend auf dem Riickweg von der Futterquelle die Eigenschaften
des vorgefundenen Blattmaterials das Spurlegeverhalten modifizieren. Bei einem guten Feedback auf
der Erntestrasse stimulieren die Kundschafterinnen andere Arbeiterinnen mit Hilfe der
Antennierungen der gelegten Spur zur neuen Futterquelle zu folgen. Zwar liegen keine Ergebnisse
Uber die Auswirkung von Antennierungen auf Acromyrmex-Ameisen vor, doch zeigen
Untersuchungen an anderen Ameisenarten wie z.B. Pachycondyla marginata, dass durch taktilen
Signale bei den Empfangern eine erhéhte Motivation hervorgerufen wird auf ein chemisches Signal
zu reagieren (Holldobler et al., 1996; unveroffentlichte Daten von Holldobler - zitiert in Holldobler,
1999)

Sowohl bei der Intensitat des Spurlegeverhaltens wie auch beim Anteil antennierender Tiere
war in beiden Subkolonien ein Riickgang dieser Aktionen mit zunehmender Anzahl der absolvierten
Besuche auf der Erntestrasse zu erkennen. Dies zeigt, dass eine intensive Rekrutierung besonders
wahrend der ersten Besuche ausgefiihrt wird, um so die Monopolisierung der Futterquelle schnell
voranzutreiben. In dieses Bild fligt sich der haufige Verzicht auf eine Ladung wahrend der ersten
Laufe nahtlos ein (siehe 3.4.2). Uber den proximaten Grund fiir die fortschreitende Verringerung des
Spur- und Antennierungsverhaltens kann hier nur spekuliert werden. Denkbar ware ein intrinsischer
Motivationsriickgang. Sicher kann dagegen die Idee von Jaffé und Howse (1979) bzw. Jaffé (1980),
die Rekrutierungsintensitat der Kundschafter lasst alleine aufgrund einer zunehmenden Bevélkerung
an der neu erschlossenen Futterquelle nach, durch unsere Ergebnisse widerlegt werden. Bleibt noch
die Frage zu klaren, warum auf der einen Seite Antennierungs- und Spurlegeverhalten auf dem Weg
zur Erntestrasse mit zunehmender Erfahrung mit der Futterquelle abnahmen, aber anderseits die
Intensitat des Markierungsverhaltens zur Futterquelle sich nicht mit der Zeit anderte, zumindest bei
den Kundschafterinnen der Kontroll-Subkolonie. Geht man davon aus, dass das der oben erwdhnte
intrinsische Motivationsriickgang wiederum durch ein hohes Feedback auf die prasentierte Ladung
verhindert wird, dann kdnnten man sowohl den stetig hohen Anteil an intensiv markierenden Tieren

in der Kontroll-Subkolonie wie auch den zunehmend riickldufigen Anteil an intensiv markierenden
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Tieren in der manipulierten Subkolonie erkldren. Diese postulierte Hemmung des intrinsischen
Motivationsrickgangs wiirde sich dann aber nur auf das Spurlegeverhalten in Richtung Futterquelle
und nicht auf das Antennierungsverhalten, noch auf das Spurlegeverhalten in Richtung Erntestrasse
auswirken.

Letztendlich stellt sich die Frage, wieso viele Scouts wahrend sie das erste Mal von der
Futterquelle zuriickkehrten keine intensive Duftspur legten, aber im darauffolgenden Besuch ein
intensives Markierungsverhalten auf dem Weg zur Erntestrasse zeigten. Die Kundschafter konnten
nur ein schwach ausgepragtes Rekrutierungsverhalten an den Tag gelegt haben, da sie noch kein
Feedback von den Tieren des main trails erhalten hatten. Erst nach einer erfolgreichen Entladung im
Kreuzungsbereich wurde auch in diese Richtung das Spurlegeverhalten intensiviert. Es kénnte sich
aber auch um einen methodischen Artefakt handeln. Die Tiere wurden wahrend sie das erste Mal
den Heimweg antraten samt der Plattform und dem side trail kurz durch den Raum getragen und
dann neben der jeweiligen Subkolonie positioniert. Da Blattschneider auch eine ganze Reihe von
optischen Reizen zur Orientierung benutzen (Vilela et al., 1987), kénnte das Umsetzen zu einer
rdaumlichen Desorientierung der Ameisen und somit zu einer Verringerung des Spurlegeverhaltens

auf dem ersten Heimweg gefiihrt haben.

3.4.4 Mogliche Parameter zur Beurteilung der Futterqualitat

Alle hier erzielten Ergebnisse deuten auf einen Informationsfluss zwischen Scout und
Arbeiterinnen des main trails hin. Aber wie sieht dieser Rickkopplungsmechanismus genau aus? Was
beeinflusst die Rekrutierungsintensitidt einer Kundschafterameise? Samtliche Scouts fihrten kurz
nach Betreten der Erntestrasse Stopps aus, unabhangig ob sie mit Arbeiterinnen der manipulierten
oder der Kontroll-Subkolonie konfrontiert wurden. Dies weilst auf drei Zusammenhange hin:
1) Stopps werden vom Scout und nicht von den Arbeiterinnen initiiert, da sich die unterschiedliche
Akzeptanz der Subkolonien auf das mitgebrachte Blattmaterial nicht auf den Zeitpunkt des ersten
Stopps auswirkte 2) folglich werden Stopps durch den Kontrast der Duftmarkierungen zwischen side
trail und main trail ausgelost (siehe auch Kapitel 2 diese Arbeit) 3) ein Feedback findet nicht vor
einem Stopp, z.B. Uber die Absonderung eines chemischen Signals seitens der Nestgenossen auf dem
main trail statt, ansonsten wirde die Kundschafterinnen der manipulierten Subkolonie ohne Stopps
ins Nest laufen. Die meisten Scouts in der Kontroll-Subkolonie erhielten in ihrem ersten Stopp

zahlreiche Bisse in die Ladung und transferierten diese nach einigen Sekunden direkt an ihre
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Nestgenossen. Nur 27% der Tiere in dieser Subkolonie fiihrten einen weiteren Stopp vor der
Entladung durch. Tiere, die in die manipulierte Subkolonie umgeleitet wurden, erhielten sehr oft
keine Bisse wahrend sie zum ersten Mal warteten. Daraufhin setzen sie ihren Weg in Richtung Nest
fort und fast immer blieben sie nach einer Weile erneut stehen. Das zeigt, dass anscheinend erst die
Bisse der Nestgenossen in das prasentierte Blattfragment eine Entladung ausldsten. Diese Hypothese
kann sogar noch um ein Zeitfenster, in dem ein Biss erfolgen muss, erweitert werden. Die Dauer
eines Stopps ohne Entladung in der manipulierten Subkolonie betrug ungefahr 2,8 Sekunden. Hielt
ein Scout in der Kontroll-Subkolonie an, so erfolgte der erste Biss nach ca. 1-2 Sekunden Wartezeit,
also immer vor der typischen Abbruchszeit bei Stopps ohne Entladungen. Es ware also denkbar, dass
es eine gewisse Zeitspanne nach dem Anhalten gibt, in der eine Interaktion mit einem Nestgenossen,
in diesem Fall ein Biss, erfolgen muss. Passiert dies nicht, setzt die Kundschafterameise ihren Weg
fort und halt nach einer Weile erneut an um auf eine Abnehmerin zu warten. Wiederholtes Warten
ohne Kontakt mit einer gewillten Abnehmerin fihrt dann zum kompletten Abbruch der Scout-
Aktivitat (Abtransport der Ladung ins Nest). Lange Wartezeiten auf den ersten Biss bzw. wenige Bisse
wahrend eines Stopps flhren zwar zur Fortsetzung der Scout-Aktivitat, aber mit niedriger
Rekrutierungsintensitdt (Spurlegen und Antennieren). Auch bei Honigbienen gibt es &hnlich
gesteuerte Feedbackmechanismen, die erfolgreiche Sammelbienen zur Einschatzung des
Erndhrungszustands der Kolonie nutzen und in der Folge deren Rekrutierungsverhalten beeinflussen.
Sammelbienen ,messen” die Zeit vom Betreten des Stocks bis sie die erste Nektarabnehmerin finden
(Seeley, 1986 und 1989; Seeley et al., 1991; Seeley & Tovey, 1994) oder reagieren auf die Anzahl der
Nektarabnehmerinnen, denen sie wahrend ihrer Trophallaxen begegnen (Farina, 2000; De Marco,
2006). Je kirzer die Zeit bis zur ersten Trophallaxis bzw. je mehr Stockgenossen sich fir den
gesammelten Nektar interessieren, desto hoher ist die Wahrscheinlichkeit, dass die Sammelbienen
vor Verlassen des Stocks (iberhaupt einen Werbetanz bzw. diesen mit hoher Intensitat ausfihren.
Sollte der oben postulierte Rickkopplungsmechanismus zutreffen, warum gibt es dann in der
manipulierten Subkolonie Tiere, die deutlich langer als 2,8 Sekunden warten bis sie ihr Blatt ablegen
bzw. bis sie den ersten Biss in ihre Ladung bekommen? Dieses Phdnomen kénnte man mit dem
Antwortschwellenmodel erklaren. Diese Tiere haben sehr niedrige Schwellenwerte, d.h. sie warten
sehr lange auf einen Biss, wahrend Scouts mit hohen Antwortschwellen schon nach 1-2 Sekunden
ohne Biss weiter laufen. Das Antwortschwellenmodel besagt, das die Verteilung der individuellen
Antwortschwellen beziiglich ihrer Starke einer GaulRkurve gleicht. Dementsprechend sollte man nur
wenige Tiere mit sehr niedrigen Antwortschwellen finden. Hier sind es aber 41% der

Kundschafterinnen, die eine so lange Wartezeit in Kauf nehmen, was wiederum gegen
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unterschiedliche Antwortschwellen spricht. Ein véllig anderer Ansatz wére eine so genannte trade-off
Erklarung, d.h. das Verhalten resultiert aus zwei gegensatzlichen Motivationen. Zum einen wollen die
Tiere auf eine Reaktion der Nestgenossen, sprich Bisse, warten, zum anderen wollen sie schnell zur
neuen Futterquelle zuriickkehren, um so die Rekrutierung anzuheizen. Dieser innere Konflikt spiegelt
sich besonders in jenen Tieren wider, die ihre Ladung im ersten Stopp schon nach sehr kurzer Zeit
einfach ablegen. Dieser Kompromiss zwischen den beiden kontraren Tatigkeiten verlagert sich immer
mehr in Richtung einer langen Wartezeit im Stopp, je schlechter die vorausgegangene Erfahrung der
Tiere war, d.h. die innere Motivation die Futterquelle so schnell wie moglich erneut aufzusuchen
lasst bei einem schlechten Feedback nach. Diese Hypothese wiirde die langen Wartezeiten der
meisten Tiere in der manipulierten Subkolonie erklaren, da sie hdufig mehrere Stopps durchfiihrten
bevor sie sich entluden.

Letztendlich sollte man auch in Betracht ziehen, dass ein Riickkopplungsmechanismus (iber
eine hier nicht erfasste GroRe gesteuert werden konnte, z.B. Uber chemische oder vibratorische

Signale wahrend der Stopps.

3.4.5 Erweiterung des Rekrutierungsmodells an neu entdeckten Futterquellen

Mit den hier erzielten Ergebnissen kann das bestehende Rekrutierungsmodell an neu
entdeckten Futterquellen (siehe diese Arbeit 2.4.4) um einige Komponenten erweitert werden (siehe
Abb. 3.17). Die Entscheidung ein Blattfragment abzutransportieren hangt in erster Linie von der
Erfahrung der Kundschafterameise mit der neuen Futterquelle ab. Nur wahrend der ersten Besuche
beeinflusst zusatzlich die Prasenz von weiteren Nestgenossen diese Entscheidung.

Perzipiert eine beladene Kundschafterin bei Ankunft auf der Erntestrasse einen hohen
Pheromonkontrast, dann veranlasst dieser den Scout anzuhalten und auf Abnehmerinnen zu warten.
Was dann folgt konnte in dieser Arbeit nicht eindeutig beantwortet werden. Klar ist, dass Bisse der
Nestgenossen in das prasentierte Blattfragment zu einer Entladung fiihren und der Scout daraufhin
erneut die Futterquelle aufsucht. Ebenfalls klar ist, dass das Ausbleiben von Bissen, zumindest in den
ersten Stopps, zu keiner Entladung fiihrt. Die Kundschafter-Ameise lauft daraufhin ein Stick weiter
um einen erneuten Stopp durchzufiihren. Nach mehrmaligen erfolglosen Ubergabeversuchen kann
man eine von zwei Verhaltensweisen beobachten: 1) der Scout gibt seine Ubergabeversuche auf und

lauft ins Nest oder 2) der Scout verlangert signifikant seine Wartezeit bis doch noch eine Arbeiterin
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Abb. 3.17: Diagramm der einzelnen Rekrutierungsentscheidungen einer Kundschafterameise an einer neu entdeckten
Futterquelle. Voraussetzung ist eine attraktive Nahrungsressource. Gelbe Rauten sind Entscheidungskriterien. Griin
unterlegte Rechtecke sind Handlungen, die die Rekrutierung zur neuen Futterquelle verstarken, wahrend rot unterlegte
Rechtecke Handlungen der Kundschafterameise darstellen, die primar keine Intensivierung der Rekrutierung zur Folge
haben. Ob unbeladene Tiere weitere Rekrutierungsentscheidungen auf dem main trail treffen ist noch unbekannt. Ein
Stopp ohne Bisse hat kann entweder den Abtransport der Ladung ins Nest, einen weiteren Stopp, oder das Ablegen des
Blattfragments zur Folge haben. Ob diesen Entscheidungen ein weiteres Kriterium zugrunde liegt oder ob sie durch eine
Variabilitat des Schwellenwertes des vorausgegangen Entscheidungskriteriums entstehen ist noch unklar.

zubeillt oder falls dies nicht geschieht legt er seine Ladung ab, kehrt aber in beiden Fallen zur
Futterquelle zuriick. Ob die Entscheidung die Ladung abzulegen auf der Variabilitdt der

Schwellenwerte fiir den Reiz ,Bisse von Nestgenossen” zurlickzufiihren ist, oder ob hier ein erneutes
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Entscheidungskriterium zum Tragen kommt, wie z.B. der Grad einer inneren Unruhe zur Futterquelle
zurickzukehren anstatt mehr Wartezeit zu investieren (trade-off Hypothese), ist noch unklar.
Zusammengefasst kann man sagen, dass die Kundschafter von Blattschneiderameisen die
Reaktion der Nestgenossen auf die mitgebrachte Ladung nutzen um Informationen {iber die Eignung
der gefundenen Futterpflanze fir die Pilzzucht zu erhalten. Im Falle eines positiven Feedbacks wird
die Rekrutierung zur neu entdeckten Futterquelle aufrecht erhalten, im Falle eines negativen
Feedbacks bricht die Kundschafterameise die Werbung ab und wird so fiir neue Aufgaben frei. Durch
das Entladungsverhalten im Kreuzungsbereich wird nicht wie bisher angenommen nur eine schnelle
Rekrutierung erreicht (Hubbell et al., 1980), sondern auch zusatzlich gewahrleistet, dass von der
Kolonie nur geeignete Futterquellen ausgebeutet werden. Diese Art der , Qualitdtskontrolle” ist
wahrscheinlich ein Resultat der einmaligen Furagierbiologie der Blattschneiderameisen, da sich

deren potentielle Nahrungsressourcen auch als ,,trojanische Pferde” erweisen kdnnen.
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Kapitel 4: Die Initialphase des Furagierens bei nektarsammelnden Ameisen

Zusammenfassung

Nektarsammelnde  Ameisen  furagieren an
extrafloralen Nektarien und Honigtauproduzenten.
Obwohl es sich um den haufigsten Erndhrungstyp
innerhalb der Formicidae handelt, ist Uber die
speziellen Furagierstrategien dieser Tiere an neu
entdeckten Futterquellen so gut wie nichts
bekannt. Wir stellten die Frage, ob Camponotus
rufipes Arbeiterinnen in der Initialphase der
Furagieraktivitat, d.h. wahrend der ersten Besuche
an einer neuen Futterquelle bzw. bei den ersten
Besuchen im Nest, ein spezielles Sammel- und
Rekrutierungsverhalten zeigen, dass den
Informationsfluss in dieser Phase beschleunigt.
Hierzu kreierten wir Situationen, in denen ein
schneller  Informationsfluss bezlglich der
Entdeckung der neuen Futterquelle besonders
wichtig war (Hungerstress der Kolonie, hohe
Futterqualitdt) und verglichen diese mit
Situationen, in denen eine schnelle Rekrutierung
nicht erwartet wurde (gesattigte Kolonie, niedrige
Futterqualitdt). Einzelne Tiere wurden Gber 15
aufeinander folgende Besuche an einer ad libitum
Futterquelle und den jeweils nachfolgenden
Aufenthalten im Nest beobachtet. Die Furageure
passierten vor und nach der Futteraufnahme eine
Mikrowaage, was uns erlaubte die Dynamik der Be-

und Entladung des Kropfes zu dokumentieren.

4.1 Einleitung

Tiere, die an einer 5%-Saccharoselésung
furagierten, und Arbeiterinnen einer gesattigten
Kolonie fillten ihren Kropf nicht vollsténdig,
wahrend Furageure einer hungrigen Kolonie und
Tiere, die eine 40%-Saccharosel6sung aufsuchten,
dieses Verhalten nur in den ersten Besuchen
zeigten. Alle Tiere verlieBen wahrend der ersten
Besuche das Nest mit teilweise gefiillten Kropfen,
d.h. sie gaben die gesammelte Nahrung nicht
vollstandig ab. Bei Tieren aus hungrigen Kolonien
bzw. Tieren, die an der 40%-Saccharosel6sung
furagierten, war dieses Restvolumen besonders
stark ausgepragt. Mit Hilfe einer
Hochgeschwindigkeitskamera konnte weiterhin die
Intensitat des Spurlegeverhaltens zu
unterschiedlichen Zeitpunkten und unter den
verschiedenen Versuchsbedingungen untersucht
werden. Es zeigte sich, dass das Spurlegeverhalten
auf dem Weg ins Nest auf einem gleich bleibenden
Niveau blieb, wahrend das Markierungsverhalten
auf dem Hinweg zur Futterquelle mit jedem Besuch
im Nest intensiver wurde. Eine dhnliche Dynamik
zeigte auch die taktile Rekrutierung im Nest. Die
beobachteten Verhaltensweisen werden als
Anpassungen fir einen schnellen Informations-
austausch zwischen den Furageuren und der

Kolonie diskutiert.

Ameisen sind wie alle eusozialen Insekten so genannte ,central place foragers” (Orians &

Pearson, 1979), d.h. die gesammelte Nahrung wird nicht an Ort und Stelle verspeist, sondern zu

einem zentral gelegenen Nest gebracht. Zwar gehen in einigen Arten, wie z.B. Cataglyhis spp. und

Ocymyrmex spp. (Wehner, 1987; Wehner et al., 1983), die Arbeiterinnen individuell auf Futtersuche

und kehren mit ihrer Ausbeute zur Kolonie zuriick, doch die meisten Ameisen benutzen eine

ausgekliigelte Rekrutierungskommunikation mit der weitere Arbeiterinnen zu aufgefundenen
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Futterquellen geleitet werden. Der Informationsaustausch zwischen Nestgenossen ermoglicht es
diesen Tieren sehr komplexe Furagiermuster zu entwickeln. Es gibt inzwischen eine Vielzahl an
Verdffentlichung (iber die Organisation der Futtersuche bei Ameisen (Ubersicht in Hélldober &
Wilson, 1990; Traniello, 1989), aber vieler dieser Studien wurden auf Kolonieebene gemacht, d.h. sie
beschreiben zumeist die kollektive Antwort der Tiere auf veranderte Stimuli wie Futterqualitat,
Erndhrungszustand der Kolonie, Verteilung und Entfernung der Futterquellen sowie die Prasenz von
konkurrierenden Arten. Uber die individuellen Entscheidungen, die letztendlich die Grundbausteine
der komplexen Furagiermuster darstellen, ist hingegen immer noch sehr wenig bekannt. In den
letzten Jahren hat sich gezeigt, dass besonders in der Initialphase der Furagieraktivitat, also bei der
ErschlieBung neuer Futterquellen bzw. auch bei der taglichen Wiederaufnahme der Sammelaktivitat,
das Verhalten der Tiere auf einen intensiven Informationsaustausch hin ausgelegt ist. So konnte bei
der Blattschneiderameise Atta cephalotes gezeigt werden, dass die ersten Arbeiterinnen an einer neu
entdeckten Futterquelle kleinere Fragmente ausschneiden als ihre Nestgenossen, die an einer gut
etablierten Futterquelle eintreffen (Roces & Holldobler, 1994). Durch das Schneiden kleinerer
Fragmente sparen die Tiere Zeit und kénnen so schneller zum Nest zurickkehren, um dort weitere
Nestgenossen zu rekrutieren, was schliefllich zu einer ziigigen ErschlieRung der Nahrungsressource
fihrt. Schon zuvor wurde ein dhnlicher Zusammenhang bei Acromyrmex Iundi gefunden (Roces &
Nariez, 1993). Dort ist die LadungsgroBe rekrutierter Arbeiterinnen von der zuvor durch die
Kundschafterin Gbermittelten Information Uber die Futterqualitdt abhangig. Eine durch den Scout
propagierte hochqualitative Futterquelle fihrte dazu, dass die ersten eintreffenden Rekruten
kleinere Fragmente ernteten als ihre Nestgenossen, die zu weniger attraktiven Futterquellen gelockt
wurden. Das Verhalten der Rekruten unterstiitzt einen schnellen Informationsfluss an der
hochqualitativen Ressource, was letztendlich zu deren rascher Monopolisierung durch die Kolonie
fihrt. Eine weitere zeitlich begrenzte Rekrutierungsstrategie existiert beim Abtransport der
Blattfragmente. Die ersten beladenen Ameisen, die eine neu entdeckte Futterquelle verlassen,
tragen ihre Ladungen nicht direkt ins Nest, sondern (ibergeben ihre Blattfragmente direkt oder
indirekt an andere Koloniemitglieder sobald sie auf eine gut frequentierte Erntestrasse treffen
(Fowler & Robinson, 1979; Hubbell et al., 1980; diese Arbeit Kapitel 2 und 3). Mit zunehmender
Etablierung der Futterquelle verschwindet dieses Verhalten allmahlich und die Tiere tragen ihre
Ladungen geradewegs ins Nest. Der adaptive Wert dieser temporareren Transportketten besteht
zum einem in der Beschleunigung der Rekrutierung in den ersten Minuten nach Entdeckung einer
neuen Ressource, zum anderen erhalten die Scout-Ameisen von ihren Nestgenossen Informationen

Uber die Qualitat der gefundene Futterquelle (siehe Kapitel 3 diese Arbeit).
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Aber nicht nur bei der ErschlieBung von neuen Futterquellen, sondern auch bei der taglichen
Initialisierung des allgemeinen Furagierprozesses gibt es ausgekllgelte Rekrutierungsstrategien um
den Ausstrom an Furageuren aus der Kolonie zu beschleunigen. So beobachtete Bollazzi (2002) in
Feldstudien an der Grasschneiderameise Acromyrmex heyeri ein vermehrtes Auftreten
heimkehrender unbeladener Arbeiterinnen bzw. Arbeiterinnen mit kurzen Grasfragmenten in den
ersten Stunden des taglichen Furagierprozesses und interpretierte dieses Verhalten als
RekrutierungsmaBnahme zur schnellern Initialisierung der kolonieweiten Furagieraktivitat. Bei der
Ernteameise Pogonomyrmex barbatus verlassen am Morgen erst spezielle Kundschafterameisen
(Patrouillierer) das Nest um in der Umgebung nach geeigneten Futterquellen zu suchen (Gordon,
2002). Der Hauptteil der Furageure verlasst die Kolonie erst nach der sicheren Rickkehr der
Patrouillierer. Es konnte gezeigt werden, dass die Hohe der aus dem Nest ausstrémenden
Arbeiterinnen durch die zuvor erfahrene Kontaktrate mit heimkehrenden Kundschafterameisen
reguliert wird (Green & Gordon, 2007).

Ernte- und Blattschneiderameisen sind aber Spezialfille unter den verschiedenen
Ernahrungstypen der Ameisen. Die Gberwaltigende Mehrheit der Ameisenarten sind Nektarsammler
und besuchen extraflorale Nektarien und Honigtauproduzenten (Holldobler & Wilson, 1990).
Besonders die Art, Vielfalt, Verteilung, Bestandigkeit und der kalorische Wert der
Nahrungsressourcen haben einen fundamentalen Einfluss auf die Evolution der verschiedenen
Rekrutierung- und Sammelstrategien der sozialen Insekten (Traniello, 1989). Daher sind die
gewonnen Erkenntnisse bei Ernte- und Blattschneiderameisen nicht vorbehaltlos auf
nektarsammelnde Ameisen Ubertragbar. Auf Individuenebene sammeln Blattschneiderameisen ihre
»Nahrung” (Blattfragmente) in einem einzigen Arbeitsschritt, d.h. sie missen nicht mehrere
Lokalitaten hintereinander besuchen um ihre (gewliinschte) maximale LadungsgréRe zu erreichen.
Ferner erntet die Kolonie haufig an groRen Pflanzenbestdnden (Baumen, Bischen, Grasflachen), d.h.
sie  beutet ad libitum Quellen aus. Diese Ameisen haben dementsprechend ein
Massenrekrutierungssystem entwickelt um schnell eine groRe Anzahl an Arbeiterinnen zu den
Nahrungsressourcen zu bringen (Jaffé & Howse, 1979).

Nektarsammelnde Ameisen sind hingegen selten mit ad libitum Nahrungsquellen konfrontiert.
Aufgrund der niedrigen Nektarsekretionsraten von extrafloralen Nektarien (O’'Dowd, 1979; Dreisig,
2000) und Honigtauproduzenten missen sie mehrere Lokalititen (Nektarien oder
Honigtauproduzenten) auf einer oder mehreren Pflanzen besuchen um so ihre gewiinschte
Kropfflllung zu erreichen. Aufgrund der niedrigen Nektarflussrate kénnen einzelne Pflanzen sogar

von einer oder wenigen Ameisen ausgebeutet werden, wie es flir Camponotus floridanus gezeigt
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wurde (Dreisig, 2000). Der Ertrag pro Nektarquelle ist weiterhin schlecht voraussagbar, da zum einen,
aufgrund der niedrigen Nektarflussrate, sich nur kleine Volumina bis zum néachsten Besuch
akkumuliert haben koénnten und zum anderen es einen groRen Wettbewerb mit anderen
nektarsammelnden Ameisenarten und weiteren Insekten um diese Nahrungsressourcen gibt. Die
Rekrutierungssysteme bei Camponotus, der artenreichsten Gattung innerhalb der Formicidae mit
vielen typischen nektarsammelnden Arten, reichen von Tandemrekrutierung, wie z.B. bei
Camponotus sericeus (Holldobler et al, 1974), Gber Gruppenrekrutierung, wie z.B. bei Camponotus
socius (Holldobler, 1971), bis hin zu einer Vorstufe der Massenrekrutierung, wie z.B. bei Camponotus
pennsylvanicus (Traniello, 1977) oder C. rufipes (Jaffé & Sanchez, 1984).

Auch Erkenntnisse an Honigbienen lassen sich nicht ohne weiteres auf nektarsammelnde
Ameisen Ubertragen. Das Kommunikationssystem der Honigbiene wurde im Lauf der Evolution fir
ein Habitat mit weit auseinander liegenden und sehr geklumpt auftretenden Futterquellen optimiert
(Dornhaus & Chittka, 2004), wahrend nektarsammelnde Ameisen an haufig und gleichmaRig
verteilten Futterquellen furagieren. Auch der Stoffwechsel wahrend der Futtersuche, der einen
starken Einfluss auf die jeweilige Furagierstrategie hat (Traniello, 1989), ist bei diesen beiden
nektarsammelnden Tiergruppen sehr unterschiedlich (Moffatt, 2000; Varju & Nufnez, 1991; Schilman
& Roces, 2005 und 2006). Ferner ist es bei Honigbienen sehr schwierig die ErschlieBung einer neuen
Futterquelle experimentell zu simulieren. Die Sammelbienen missen auf die neue Futterquelle erst
Uber lange Zeit antrainiert werden, d.h. sie haben bei den folgenden Versuchsreihen schon eine
Erfahrung mit der Lokalitdit der Nahrungsressource. So bleiben aufgrund der methodischen
Vorgehensweise eventuelle Verhaltensanderungen im Rekrutierungs- und Sammelverhalten der
Bienen wahrend der Initialphase des Furagierens unentdeckt.

Bei nektarsammelnden Ameisen hingegen ldsst sich im Labor problemlos eine neue
Futterquelle simulieren. Trotzdem findet man fir diese Tiergruppe nur wenige Untersuchungen tber
den Informationsfluss zwischen den Arbeiterinnen wahrend der Initialphase des Furagierens. So
wurde gezeigt, dass das aufgenommene Futtervolumen bei Camponotus mus von der
Zuckerkonzentration (Josens et al., 1998) und dem Ernahrungszustand der Kolonie (Josens & Roces,
2000) abhédngt. Da die Autoren die Tiere aber nur wahrend des ersten Besuchs an der Futterquelle
beobachteten ist es nicht klar, ob die dokumentierten Verhaltensdanderungen nur in der Initialphase
des Furagierens auftreten oder (iber ldngere Zeit eine Anpassung an die veranderten Stimuli
(Futterqualitat, Hungerstress) sind. Beobachtungen individueller Tiere Gber mehrere aufeinander
folgende Furagierziige hinweg wurden nur selten durchgefiihrt. Mailleux et al. (2005) zeigten, dass

Lasius niger Arbeiterinnen nach mehreren Besuchen an einer Futterquelle ihr Laufgeschwindigkeit
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erhohen und ihr Spurlegeverhalten reduzieren. Schon einige Jahre zuvor wiesen Beckers et al. (1992)
bei der gleichen Ameisenart auf einen sinkenden Anteil spurlegender Tiere bei zunehmender
individueller Erfahrung mit der Futterquelle hin. Untersuchungen zu Interaktionen im Nest wahrend
der Initialphase des Furagierens sind noch seltener in der Fachliteratur zu finden. Traniello (1977)
beobachtete das Furagierverhalten von Camponotus pennsylvanicus und stellte fest, dass
Kundschafterinnen bei jedem erneuten Besuch im Nest ihr taktiles Rekrutierungsverhalten
reduzieren und die Anzahl der Nektarabnehmerinnen stetig abnimmt.

Ziel dieses Kapitels ist es, Verdanderungen im Sammel- und Rekrutierungsverhalten der
nektarsammelnden Ameise Camponotus rufipes wahrend der Erschlielung einer neuen Futterquelle
aufzuzeigen, die im Zusammenhang mit einem beschleunigten Informationsaustausch stehen
konnten. Ein besonderer Schwerpunkt liegt dabei auch bei der Beschreibung der Interaktionen im
Nest, die zwischen den einzelnen Besuchen an der Futterquelle stattfinden. Das Nest stellt eine
Informationszentrale fiir die Furageure dar. Hier wird die Nahrung abgeliefert, werden Nestgenossen
rekrutiert und eventuell auch Informationen Uber die Qualitdt des gefundenen Futters und den
generellen Bedarf der Kolonie an Nahrung an die Furageure Ubermittelt, welche wiederum das
Sammel- und Rekrutierungsverhalten dieser Tiere beeinflusst. Wir beobachteten individuell
furagierende Tiere Uber 15 aufeinander folgende Besuche an einer ad libitum Futterquelle und den
dazugehorigen Entladungsaufenthalten im Nest. Indem wir zusatzlich verschieden attraktive
Futterquellen bereitstellten bzw. unterschiedliche Erndahrungszustande in der Kolonie erzeugten,
konnten wir untersuchen, ob der Informationsaustausch in Situationen, in denen die Ubermittlung
Uber den Fund neuer Nahrungsressourcen besonders wichtig ist (hoher Bedarf an Futter,
hochattraktive Futterquelle) schneller und intensiver erfolgt. AuBerdem stellt sich die Frage, ob mit
den gezeigten Verhaltensidnderungen der Furageure auBerhalb des Nests Veranderungen der
Interaktionen im Nest einhergehen, die in Form eines Rickkopplungsmechanismus die

Rekrutierungs- und Sammelstrategie der Furageure steuern.
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4.2 Material und Methoden

4.2.1 Versuchstiere und Tierhaltung

Als Versuchstiere wurden Ameisen der Art Camponotus rufipes verwendet. Diese Spezies ist
einer der dominantesten nektarsammelnden Ameisen der Neotropen und in groRen Teilen Brasiliens
und der benachbarten Lander (Argentinien, Paraguay, Uruguay, Bolivien, Venezuela) beheimatet
(Liderwaldt, 1909; Hashmi, 1973). Die Kolonie, deren Grindungskdnigin im November 1994 in
Missiones, Argentinien eingesammelt und anschlieBend nach Deutschland Uberfiihrt wurde, besal
zum Zeitpunkt der Datenerhebungen schatzungsweise 10.000 Arbeiterinnen. Die Versuche wurden in
mehreren Phasen im Zeitraum zwischen April 2005 und Juni 2007 durchgefihrt.

Die Kolonie wurde in einer offenen Kunststoffkiste (60 x 40 x 27 cm) gehalten, deren Boden
etwa 2 cm hoch mit Gips ausgegossen war. Im Gipsboden befand sich eine groRe zentrale Vertiefung
(40 x 30cm, 1cm hoch), die mit einer Glasplatte verschlossen war. Dieser Hohlraum war {ber
mehrere Eingange erreichbar und diente den Ameisen als Brutkammer. Um ein Entfliehen der
Ameisen aus der Kunststoffkiste zu verhindern waren die Wande mit Fluon® (Kliver & Schulz,
Hamburg) beschichtet.

Die Kolonie befand sich gewdhnlich in einer speziellen Klimakammer (12h Licht / 12h Dunkel;
25°C; 55% Luftfeuchtigkeit). Fir das Anlegen der Subkolonien (siehe 4.2.2) wurde sie diesen
Standardbedingungen fir kurze Zeit entzogen. Die Kolonie wurde dreimal pro Woche ausreichend
mit Honigwasser, Bhatkar (Bhatkar & Whitcomb, 1970), Thunfisch und Schaben gefiittert und hatte

zudem einen ad libitum Vorrat an frischem Leitungswasser.

4.2.2 Anlegen der Subkolonien

Um einzelne Tiere besser beobachten und definierte Erndhrungszustinde der Kolonie
erzeugen zu kénnen wurden aus der Mutterkolonie Gberschaubare Subkolonien mit 800 Individuen
angelegt. Die Konigin blieb dabei jedoch stets in der Mutterkolonie. Da Camponotus rufipes einen
ausgepragten GroRenpolymorphismus aufweist wurde beim Erstellen der Subkolonien auf eine
definierte GroRenzusammensetzung geachtet, die ungefahr die Verhaltnisse in der Mutterkolonie
widerspiegeln (siehe Tabelle 4.1). AnschlieRend suchten wir aus den 800 Tieren etwa 40 Ameisen

heraus, die in einem Gewichtsbereich zwischen 12-15mg lagen (media-Arbeiterinnen). Diese Tiere
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wurden verschiedenfarbig durch einen kleinen Farbfleck auf dem Thorax markiert (Edding® 751 paint
marker) und zurick zur Subkolonie gesetzt. Die so markierten Ameisen zeigten nach dem Bemalen
weder auffillige Verhaltensweisen, noch wurden sie von ihren Nestgenossinnen attackiert. Die
Biomasse der 800 Tiere wurde anschlieRend mit Hilfe einer Feinwaage (Mettler Toledo AX 304, max.
310g, d=0,1mg) ermittelt. Danach setzten wir die Tiere in ihr neues Nest. Um die Furagiermotivation
zu erhohen erhielt die Subkolonie zusatzlich noch etwas Brut (in verschiedenen Entwicklungsstadien)
aus der Mutterkolonie. Nach zwei Tagen Eingewdhnungszeit im neuen Nest flihrten wir dann die
ersten Einzeltierversuche durch. Im Durchschnitt wurden 4 bis 5 Einzeltierversuche mit jeder
Subkolonie durchgefiihrt. Nach maximal zwei Wochen wurden die Subkolonien aufgeldst. Bevor wir
die Tiere in die Mutterkolonie zurlicksetzten, wurde deren Gesamtbiomasse (ohne Brut) ermittelt.
Nach diesem Schema erstellten wir immer wieder neue Subkolonien, nutzen sie fir maximal zwei
Wochen und l6sten sie anschlieBRend auf. Wir achteten darauf neue Subkolonien vor dem
Zuricksetzen der alten Subkolonien anzulegen, um so Tiere, die gerade nach zweiwdéchiger Trennung
in die Mutterkolonie zurtickkamen nicht sofort wieder fiir eine neue Subkolonie zu verwenden. Die
wahrend der zweiwdchigen Versuchsperiode verstorbenen Ameisen (1 bis 3 Tiere pro Tag und

Subkolonie) wurden taglich durch neue Tiere gleicher GroRRe aus der Mutterkolonie ersetzt.

Tabelle 4.1: Anteil der verschiedenen GréRenklassen in einer Subkolonie. Die angegebenen Korpergewichte sind
Erfahrungswerte. Tiere der Mutterkolonie wurden durch AugenmaR einer der aufgefiihrten Kategorien zugeteilt und
anschliefend in der angegeben Anzahl zu einer Subkolonie zusammengefugt.

Bezeichnung ('\BAE\)/\\'/V;CST; AS\r:jzball(rllLEIrg Anteil

Soldaten 30,6 £ 4,7 mg 70 8,8%

major Arbeiterin 22,1+2,2mg 80 10,0%

media Arbeiterin 14,7+ 1,8 mg 110 13,8%

minor Arbeiterin 10,5+ 1,7 mg 420 52,5%

minima Arbeiterin 6,8 +0,5mg 120 15,0%
Gesamt 800 100,0%

Um einen gleichmaRigen Erndhrungszustand zu gewadhrleisten, wurden alle Subkolonien
taglich mit 500ul Saccharoselosung (30%) gefiittert. Nur die Subkolonien der gesattigten

Versuchsreihe erhielten am Tag des Erstellens der Subkolonie einmalig 4ml Saccharoseldsung (30%)
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und anschlieBend an jedem weiteren Tag 600ul Saccharoselosung (30%). Die eingetragene
Futtermenge der beobachteten Einzeltiere wurde an den Versuchtagen mit der taglichen
Futterration verrechnet, d.h. von den 500 bzw. 600ul abgezogen. Tabelle 4.2. zahlt die verschiedenen
Subkolonietypen auf. Die Zuckerlésung wurde, um eine gleich bleibende Qualitdt zu garantieren, alle
5 Tage frisch aus D(+)-Saccharose (Carl Roth GmbH + Co., Karlsruhe) und demineralisiertem Wasser
hergestellt. Die Konzentration wurde anschlieRend mit einem Handrefraktometer (Atago, 9417,
(0-90%), Japan) kontrolliert. Die Uberpriifung eines gleichmiaRigen Erndhrungszustandes erfolgte
durch die bereits erwahnte Wagung der Subkolonie vor und nach dem zweiwdchigen
Versuchszeitraum. Die Messungen ergaben, dass die Subkolonien nur geringfligig ihre Biomasse in
dieser Zeit anderten und dementsprechend der Erndhrungszustand stabil war (siehe Tabelle 4.2).

Zusatzlich zur Futterration hatte jede Subkolonie einen ad libitum Vorrat an frischem Leitungswasser.

Tabelle 4.2: Fiitterungsmodus und Entwicklung der Biomasse der Subkolonien in den verschiedenen Versuchsreihen. Die
Subkolonien wurden maximal 14 Tage flr Versuche benutzt und danach aufgelost.

tagliche Gesamtbiomasse (MW+SF)
. . Anzahl
Versuchsreihe Fltterungsmenge .
30%-Sarcharoseldsung vor nach Subkolonien
Versuchsbeginn [ Versuchsende
40%
500ul 14,49 +0,2g 14,89 +0,1g 17
5%
hungrig 500ul 15,19 £0,4g 14,99 =0,3g 6
gesattigt 600ul +4ml (einmalig) 15,2g +0,3g 18,99 +0,7g 8

Die Subkolonien waren ebenfalls in Kunststoffkisten (43 x 36 x 24 cm), untergebracht, die in
ihrem grundséatzlichen Aufbau dem Labornest der Mutterkolonie entsprachen (Abb. 4.1). Das Nest
jeder Subkolonie besaR einen 20 x 18 cm groRen und 1cm hohen Brutraum, der mit einer Glasplatte
abgedeckt war. Die Glasplatte wiederum war mit roter, transparenter Folie beklebt. Die rote Folie
diente einerseits der Abdunklung des Brutraums, andererseits sollte sie auch die Beobachtung der
Einzeltiere in diesem Bereich ermoglichen. Des Weiteren war ein 25cm langes Holzbrett (4cm breit)
senkrecht im Nest positioniert, an dessen Ende sich eine waagrechte Plattform befand (10 x 12cm).
Die Tiere der Subkolonie hatten freien Zugang zur Plattform. Ausgehend von dieser Plattform wurden
in den Einzeltierversuchen die jeweiligen beobachteten Ameisen aus dem bzw. in das Nest gelassen

(siehe 4.2.4). Die Subkolonien befanden sich normalerweise in einer speziellen Klimakammer
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(12h Licht / 12h Dunkel; 25°C; 55% Luftfeuchtigkeit) und wurden diesen konstanten
Umweltbedingungen nur flr die Durchfiihrung der Einzeltierexperimente (max. 3-4 Stunden pro Tag)

entzogen.

Holzplattform:

Ausgang zur Futterquelle

zentraler Brutraum

unter Glasplatte

Gipsboden

Abbildung 4.1: Schematischer Aufbau eines Subkolonienestes. Die Plastikkiste besall einen Gipsboden mit einer zentralen
Vertiefung, die als Brutraum diente. Die Tiere hatten freien Zugang zu einer Holzplattform. Von dort aus wurden einzelne
Tiere zur Futterquelle gelassen. Zur besseren Ansicht wurden hier Teile der Wande der Plastikkiste ausgeblendet.

4.2.3 Allgemeiner Versuchsaufbau

Der Versuchsaufbau (Abbildung 4.2) bestand im Wesentlichen aus einer etwa 280cm langen
schmalen Strasse aus Plexiglas (1cm breit), welche auf 16cm hohen Stiitzen stand und die Nestbox
der Subkolonie mit einer kiinstlichen Futterquelle verband. Diese Strasse war dreigeteilt (40cm,
40cm, 200cm) und wurde mit 1cm breiten und 0,4cm starken unbehandelten Fichtenholzbrettchen,
die als Laufflichen dienten, belegt. Die beiden 40cm Briicken waren beweglich und fungierten als
Schleusen. Mit der ersten Schleuse konnte gezielt eine einzelne Ameise aus dem Nest entnommen
und dort wieder abgesetzt werden ohne dass weitere Tiere das Briickensystem betraten. Zwischen
den beiden Schleusen befand sich eine Ultramikrowaage (Mettler UMT5, max. 5g, d=0,1ug) auf deren

Wageplatte eine kleine Plastikplattform (2 x 1cm) positioniert war. Die Messkammer der
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Ultramikrowaage konnte ferngesteuert gedéffnet und geschlossen werden. Am Ende des
Briickensystems war ein kleiner Block aus Plexiglas (2 x 1 x 0,5cm) aufgeklebt, der eine Vertiefung
besall und als Futterstelle diente. In diese Einbuchtung wurde eine ad libitum Menge (ca. 50ul) einer
definierten Saccharoseldsung mit einer Einmalspritze getraufelt. Weiterhin waren an der Futterstelle
zwei um 90° versetzte Schwarz-WeiR-CCD-Makrokameras (300.000 Pixel) aufgestellt, deren Live-
Bilder auf zwei Monitore Ubertragen wurden und so die zeitgleiche Beobachtung des Trinkvorgangs
aus verschiedenen Blickwinkeln erlaubte.

Der gesamte Versuchsaufbau (Briickensystem, Ultramikrowaage, Videokameras) befand sich
auf drei speziellen schwingungsabsorbierenden Tischen, die einen ungestérten Versuchsablauf
garantieren sollten, da Camponotus rufipes sehr sensibel auf Erschiitterungen jeglicher Art reagiert.
Ein schwingungsabsorbierender Tisch bestand aus einer ca. 80kg schweren Metallplatte
(110 x 50 x 2cm), die auf vier luftgeflllten Gummireifen ruhte. Dieser Aufsatz war wiederum auf

einem handeliiblichen Labortisch positioniert.

Videokameras

o

ad libitum
Futterquelle

)
oy @0

Ultramikrowaage

schwingungsabsorbierender Tisch

Abbildung 4.2: Allgemeiner Versuchsaufbau: eine 280cm lange, mit Holzbrettchen belegte Strasse fiihrte vom Nest zu einer
ad libitum Futterquelle. In dieses Briickensystem war eine Ultramikrowaage integriert, auf die die Ameisen geleitet wurden.
An der Futterquelle befanden sich zwei Videokameras zur Uberwachung der Trinkaktivitit. Der gesamte Versuchsaufbau
befand sich auf schwingungsabsorbierenden Tischen (schwere Metallplatten ruhend auf luftgefiillten Gummireifen).

Neben dem Briickensystem, ungefahr 100cm vor der Futterquelle, befand sich eine
Hochgeschwindigkeitskamera (MotionScope® PClI 1000S, Redlake MASD Inc.), die auf einem
beweglichen Schlitten montiert war (Abb. 4.3). Diese Konstruktion erlaubte es mit der Kamera eine
auf der Strasse laufende Ameise Uber eine Strecke von 25cm parallel zu verfolgen und deren

Spurlegeverhalten zu filmen.
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Abbildung 4.3: Seitlich neben dem Briickensystem, in 1m Entfernung zur Futterquelle, befand sich eine
Hochgeschwindigkeitskamera, die auf einem beweglichen Schlitten montiert war. Die Kamera konnte parallel zu einer
laufenden Ameise Uber eine Strecke von 25cm mitbewegt werden und deren Spurlegeverhalten aufnehmen.

4.2.4 Versuchsablauf und Versuchsreihen

Ein Einzeltierversuch bestand aus 15 aufeinander folgenden Besuchen ein und desselben
Tieres an der Futterquelle und den dazugehorigen nachfolgenden Aufenthalten im Subkolonienest.
Zuerst wurde von der holzernen Plattform des Subkolonienests eine der farblich markierten
Arbeiterinnen alleine auf die erste Schleuse geleitet. Von dort konnte sie auf die Plattform der
Ultramikrowaage klettern. So bald sich die Ameise in der Waage befand wurde die Schleuse entfernt
und die Messkammer der Waage geschlossen. Jetzt wurde das Gewicht der Ameise vor dem Trinken
erfasst, was nur einige Sekunden in Anspruch nahm. Diese Methode ermoglichte eine
Gewichtsmessung ohne das Tier in seinem Verhaltenskontext zu storen. Betraten mit der markierten
Ameise zusammen weitere Tiere die erste Schleuse, so wurden sie erst jetzt, wahrend die markierte
Ameise sich in der Waage befand, von der Schleuse abgesammelt und zuriick ins Nest beférdert.
Nach der Gewichtsmessung wurde die Messkammer geoffnet und der Furageur konnte auf die
zweite Schleuse laufen. Von dort konnte die Arbeiterin dann das 200cm lange Teilstlick des
Briickensystems betreten. Befand sich die Ameise ungefidhr in der Mitte dieser Laufstrecke (100cm
vor der Futterquelle), dann wurde auf einer Lange von 25cm mit der Hochgeschwindigkeitskamera

(250 Bilder/Sekunde) das Spurlegeverhalten in Richtung Futterquelle aufgenommen. An der
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Futterquelle angekommen fand die Ameise dort einen groRen Tropfen Saccharoseldsung (ca. 50ul)
mit einer genau definierten Zuckerkonzentration. Diese Menge liegt weit Uber der maximalen
Kropffillung (ca. 12-14ul) der gewahlten ArbeiterinnengroRe in den Einzeltierexperimenten und
stellte daher eine ad libitum Futterquelle dar. Das Tier konnte ohne Beeinflussung von auBen die von
ihm gewihlte Futtermenge aufnehmen. Des Ofteren machte die Ameise eine lingere Trinkpause und
lief ein Stlck in Richtung Nest, machte dann wieder kehrt und setzte die Nahrungsaufnahme fort.
Erfolgte diese Kehrtwende auf dem langen Briickenstlick, dann durfte sie ungestort die
Saccharoselosung erneut aufsuchen. Erst wenn sich das Tier auf der zweiten Schleuse vor der Waage
befand, also mindestens 200cm von der Futterquelle entfernt, dann wurde ihm die Riickkehr
verweigert. Um eine gleichbleibende Zuckerkonzentration an der Futterquelle zu gewahrleisten
wurde der restliche Tropfen nach dem Besuch der Ameise abgesaugt und ein frischer Tropfen erst
kurz vor dem Eintreffen des Tieres im nachsten Furagierzyklus platziert. Auf dem Weg ins Nest wurde
an der gleichen Stelle wie auf dem Hinweg das Spurlegeverhalten des Tieres gefilmt. Von der zweiten
Schleuse aus lief das Tier wieder auf die Plattform in der Messkammer der Ultramikrowaage. Nun
wurde das Gewicht des Furageurs nach der Nahrungsaufnahme protokolliert. Anschliefend kletterte
die Ameise auf die erste Schleuse und wurde dann wieder auf die Plattform des Subkolonienests
geleitet.

Angekommen im Nest Ubergab die Ameise meist nach kurzer Zeit die gesammelte Nahrung.
Wir protokollierten verschiedene Zeitpunkte wdhrend des Nestaufenthalts mit Hilfe des
Computerprogramms ,The Observer 2.0“ (Noldus Information Technology, Wageningen,
Niederlande), so z.B. Betreten des Nests, Verlassen des Nests, Beginn und Ende einer Trophallaxis.
Vor dem Starten des Programms wurde den jeweiligen Ereignissen wahrend des Besuchs im Nest
eine bestimmte Taste auf der Computertastatur zugeordnet. Das Programm selbst funktioniert wie
eine ,intelligente” Stoppuhr, die nach dem Starten auf die Zehntel Sekunde genau jedes Driicken
einer zuvor definierten Taste und somit den Zeitpunkt der jeweiligen Ereignisse erfasst und in eine
Log-Datei  eintragt. Die von ,Observer” erstellten Zeittabellen wurden in das
Tabellenkalkulationsprogramm EXCEL®(Microsoft) importiert und dort weiter ausgewertet. Nach der
Futterabgabe kletterte die Ameise auf die Holzplattform um erneut zur Futtersuche aufzubrechen.
Das Tier wurde am Ende der Holzplattform wieder alleine auf die erste Schleuse geleitet und somit
war der erste Furagierzyklus abgeschlossen. Das Tier wurde Uber insgesamt 15 Besuche an der
Futterquelle bzw. den anschlieRenden Futterabgaben im Nest beobachtet. Nach dem 15. Besuch im
Nest wurde die Ameise nochmals gewogen und anschlieBend eliminiert. Um einen Einfluss bereits

bestehender Pheromonmarkierungen auf das Furagierverhalten der Ameisen auszuschlieRen,
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wurden vor Versuchsbeginn jedes Einzeltierexperiments die Holzlaufflichen des Briickensystems
komplett erneuert.

Insgesamt wurden vier verschiedene Versuchsreihen durchgefiihrt. In den beiden ersten
Versuchsreihen wurden den Furageuren Uber 15 Besuche entweder eine 5%ige oder eine 40%ige
Saccharoselésung an der Futterquelle angeboten, wobei die Subkolonien eine konstante
Erndhrungslage (500ul 30%ige Saccharoselosung pro Tag) aufwiesen. In den beiden anderen
Versuchsreihen fanden die Furageure immer eine 20%igen Saccharoseldsung an der Futterquelle vor,
kamen aber entweder aus einer hungrigen Subkolonie (500ul 30%ige Saccharoselosung pro Tag) oder
aus einer gesattigten Subkolonie (600 ul 30%ige Saccharoseldsung pro Tag + einmalige Fltterung mit

4000ul am ersten Tag).

4.2.5 Gemessene Verhaltensparameter

Alle folgenden Verhaltensparameter wurden fiir jeden der 15 Besuche an der Futterquelle

bzw. im Nest erfasst.

Kropffillung vor dem Betreten und nach dem Verlassen des Nests

Mit den Korpergewichten der Einzeltiere vor der Nahrungsaufnahme (G,) und nach der
Nahrungsaufnahme (G,) fir alle 15 Besuche, sowie der Dichte der aktuellen Kropffillung nach der
Futteraufnahme (r), konnten verschiedene Volumina berechnet werden: aufgenommene
Futtermenge, Gesamtkropffiillung (= Volumen vor Beteten des Nests) und zurlickgehaltenes
Futtervolumen (= Volumen nach dem Verlassen des Nests, d.h. welches nicht bei den Trophallaxis-
Aktionen abgegeben wurde). Fir die Berechnungen wurden folgende vereinfachende Annahmen
gemacht: 1) Hatten die Ameisen vor dem ersten Besuch an der Futterquelle schon etwas im Kropf,
dann war dies auf die tagliche Futterung mit 30% Zuckerldsung zurlickzufiihren. Eine etwaige
Verdinnung durch Wasseraufnahme wurde vernachlassigt. 2) Das niedrigste Gewicht, welches eine
Ameise wahrend der 16 Messungen vor der Futteraufnahme zeigte, entsprach dem Leergewicht
(Gy(min)), also einem Tier mit leerem Kropf. 3) Das aufgenommene Volumen durchmischte sich mit
einem eventuell noch vorhandenen Volumen im Kropf vollstindig, so dass eine Fliissigkeit mit

einheitlicher Dichte entstand.
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Unter diesen Voraussetzungen galten fiir den i-ten Furagierzyklus folgende Berechnungen:

Aufgenommenes Volumen an der Futterquelle:

Vauf(i)=(G n(i)'Gv(i))/r (Futterquelle)

Abgegebenes Volumen im Nest:

Vab(i)=(Gn()-Guiin) /T )

Zuriickgehaltenes Volumen:

Vrest(i)=(Gv(i+1)'Gv(min))/r (i)

Gesamtkropffiillung:

Vges(i): Vrest(i-1)+Vauf(i)

Kropffiillung vor dem ersten Besuch an der Futterquelle:

Vrest(0) =(Gy(1)-Gy(min)/T (30%)

Dichte der Kropffiillung nach dem ersten Trinken:

r 0~ (Vrest(O)/ Vges(l))/r (30%)+( Vauf(l)/vges(l))/r (Futterquelle)

Dichte der Kropffiillung nach dem Trinken fiir alle folgenden Besuche:

r M= (Vrest(i—l)/ Vges(i))/r (i—1)+( Vauf(i)/\/ges(i))/r (Futterquelle)

Trophallaxis-Aktionen, trophallaktische Kontakte und Entladungsrate

Wir erfassten die Anzahl der Trophallaxis-Aktionen aus Sicht der Furageure. Eine Trophallaxis
begann mit dem Kontakt der Mundwerkzeuge zwischen dem erfolgreichen Furageur und einem
Nestgenossen. Oft nahmen mehrere Abnehmerinnen gleichzeitig oder hintereinander an einer
Trophallaxis teil. Solange der Furageur still stand definierten wir dies als eine Trophallaxis-Aktion,
unabhangig von der Anzahl der involvierten Abnehmerinnen. Innerhalb einer Trophallaxis-Aktion
akzeptierten wir kleine Bewegungen des Furageurs, um seitlich wartende Arbeiterinnen zu bedienen,
bzw. kurze Unterbrechungen von weniger als einer Sekunde. Eine Trophallaxis endete erst dann,
wenn der Furageur langer als eine Sekunde keinen Kontakt mit einer Abnehmerin hatte. Fir jede
Trophallaxis-Aktion erfassten wir deren Zeitdauer mit dem Computerprogramm , The Obserever”.

Wir zahlten auch die Gesamtanzahl der trophallaktischen Kontakte, die ein Furageur wahrend
samtlicher Trophallaxis-Aktionen eines Nestaufenthalts hatte. Ein trophallaktischer Kontakt war
normalerweise der direkte Kontakt der Mundwerkzeuge von Furageur und Abnehmerin. Oft wiirgte
der Furageur aber auch einen groRen Tropfen Zuckerwasser hervor, den dann mehrere

Abnehmerinnen gleichzeitig aufsogen. Hatte eine Abnehmerin Kontakt mit einem solchen Tropfen
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(und daher keinen direkten Kontakt mit den Mundwerkzeugen des Furageurs), so wurde dies auch
als trophallaktischer Kontakt gewertet. Eine Trophallaxis-Aktion konnte also mehrere
trophallaktische Kontakte hintereinander oder gleichzeitig beinhalten. Manchmal hatte eine
Abnehmerin innerhalb einer Trophallaxis-Aktion mehrmals Kontakt mit dem Furageur oder war sogar
an mehreren Trophallaxis-Aktionen beteiligt. Daher ist es wichtig zu betonen, dass die Anzahl der
trophallaktischen Kontakte nicht die Anzahl der involvierten Abnehmerinnen wiedergibt.

Aus der Gesamtdauer alle Trophallaxis-Aktionen wahrend eines Nestaufenthalts und dem
abgegebenen Volumen (V,,) konnte die durchschnittliche Entladungsrate fir den jeweiligen Besuch

errechnet werden.

Spurlegeverhalten

Jede beobachtete Ameise wurde 15mal auf dem Weg zur Futterquelle und 15mal auf dem Weg
ins Nest auf einer Strecke von 25cm gefilmt. Die so erhaltenen Videodateien wurden am Computer in
Zeitlupe abgespielt (25 Bilder pro Sekunde = '/, der normalen Aufnahmegeschwindigkeit) und auf
Spurlegeverhalten hin untersucht. Spurlegende Camponotus rufipes Arbeiterinnen bleiben mitten im
Lauf abrupt stehen, kriimmen ihren Gaster nach unten und pressen ihre Gasterspitze auf den Boden.
Danach wird der Gaster wieder ein Stiick angehoben und die Ameise lauft weiter. So ein
Markierungsstopp dauert nur ca. 0,2 Sekunden. Wir zahlten fir jede Videoaufnahme die Anzahl
dieser Stopps auf den beobachteten 25cm. Zeigte eine Ameise keine Stopps, dann wurde sie als nicht

spurlegendes Tier eingestuft.

Taktile Rekrutierung: , waggle display”

Zusatzlich zur chemischen Rekrutierung zeigten erfolgreiche Camponotus rufipes Furageure
wahrend ihres Aufenthalts im Nest sehr auffallige taktile Rekrutierungssignale. Sie trommelten dabei
in sehr schneller Abfolge mit ihren Antennen auf den Kopf eines Nestgenossen. Die Analyse einiger
solcher Verhaltenssequenzen mit Hilfe von Hochgeschwindigkeitsaufnahmen zeigte weiterhin, dass
sich die Furageure wahrend der Interaktion mit ihrem gesamten Vorderkérper mehrmals pro
Sekunde seitlich hin und her bewegten und mit ihren Mandibeln an den Mandibeln des
gegeniberstehenden Tieres zogen. Obwohl das ganze Verhalten nur ca. 0,5 bis 1 Sekunde dauerte
war es sehr gut mit bloBem Auge erkennbar. Das Verhaltensmuster stimmt weitgehend mit dem von
Holldobler (1971) beschriebenen ,,waggle display” bei Camponotus socius Gberein, welches bei dieser

Art als Rekrutierungssignal fungiert. Daher wurden diese taktilen Interaktionen auch im Falle von
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Camponotus rufipes als Rekrutierungssignale interpretiert. Wir zadhlten fir jeden Besuch in der

Subkolonie die Anzahl der ,waggle displays”, die ein Furageur durchfihrte.

4.2.6 Statistische Auswertung

Alle parametrischen und nicht-parametrischen Tests (Mann-Whitney-U-Test, t-Test, ANOVA
mit Messwiederholungen, Friedman-ANOVA) wurden mit Statistica7.1® (StatSoft, Tulsa, Oklahoma)
und Regressionsberechnungen mit Sigmaplot10® (Systat Software Inc., San Jose, California)
durchgefiihrt. Soweit nicht anderes angegeben wurde in allen statistischen Tests das

Signifikanzniveau auf 0,05 festgelegt.
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4.3 Ergebnisse

4.3.1 Dynamik der Kropffiillung

Tiere, die eine 40%ige Saccharoseldsung an der Futterquelle vorfanden, kehrten anschlieRend
fast immer mit einem gréBeren Volumen im Kropf ins Nest zurlick als Tiere, die an einer 5%igen
Saccharoselosung furagierten (Abb. 4.4 A). Nur in den letzten drei beobachteten Furagierzyklen
(Besuch 13-15) trafen die Ameisen der beiden Versuchsgruppen mit einer statistisch nicht
unterscheidbaren Gesamtkropffiillung in der Subkolonie ein. Der Unterschied zwischen den beiden
Versuchsgruppen betrug 1 bis 2ul wahrend der ersten 10 Besuche. Zusatzlich zeigte sich fir beide
Versuchsbedingungen eine Dynamik der Gesamtkropffiillung liber die 15 beobachteten Besuche. Die
40%-Tiere kehrten im ersten Besuch mit ca. 10% weniger Zuckerldsung im Kropf von der Futterquelle
zuriick als in den darauf folgenden Besuchen (p<0,02; Posthoc Tukey-HSD Test). Bei den 5%-Tieren
war diese Dynamik sogar noch starker ausgepragt. Hier trafen die Ameisen in den ersten beiden
Furagierzyklen mit signifikant geringeren Kropffiillung im Nest ein (fiir beide Besuche p<0,001;
Posthoc Tukey-HSD Test). Gegenliber den spateren Furagierzyklen, bei denen die durchschnittliche
Gesamtkropfflllung 9,5ul betrug, wurde im ersten Besuch nur 7,5ul (20% weniger) und im zweiten
Besuch nur 8,5 pl ins Nest transportiert (10% weniger).

Eine ahnliche Abhangigkeit der Gesamtkropffiillung von der Anzahl der absolvierten Besuche
an der Futterquelle fand sich auch bei Tieren aus hungrigen und gesattigten Subkolonien
(Abb. 4.4 B). Ameisen aus hungrigen Subkolonien kehrten in den ersten beiden Furagierzyklen mit
signifikant geringerem Futtervolumen ins Nest zuriick als in den darauffolgenden Besuchen (1.Besuch
p<0,001; 2.Besuch p<0,03 (ns gegenliber 3.Besuch); Posthoc Tukey-HSD Test). Fiir Furageure aus
einer gesattigten Subkolonie fand sich ebenfalls ein reduziertes Gesamtkropfvolumen in den ersten
Besuchen, wobei dies nicht so ausgepragt war. Hier war nur der erste Besuch statistisch signifikant
gegenliber dem 7. bis 15. Besuch (p<0,01; Posthoc Tukey-HSD Test). Generell nahmen Tiere aus
hungrigen Nestern wesentlich mehr Nahrung mit ins Nest (ca. 1,5 bis 2ul mehr), nur wahrend des
ersten Furagierzyklus gab es keinen signifikanten Unterschied.

Bei der Auswertung der Daten zeigte sich, dass die Gesamtkropfflllung wahrend der ersten
Besuche an der Futterquelle nicht mit der aufgenommenen Futtermenge lbereinstimmte, d.h. dass
die Tiere das Nest in dieser Phase mit einem teilweise gefiillten Kropf verlieRen. Da die
Gesamtkropffiillung wahrend der ersten Besuche variierte wurde auf eine absolute Darstellung des

zuriickgehaltenen Futtervolumens, also der Menge die nicht wadhrend eines Besuchs im Nest
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abgegeben wurde, verzichtet. Stattdessen wurde das verbliebene Volumen als Anteil der aktuellen

Gesamtkropffillung, also der maximal méglichen Entladungsmenge, graphisch dargestellt (Abb. 4.5).
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Abb. 4.4: Gesamte Kropfflllung nach der Futteraufnahme in Abhangigkeit der absolvierten Besuche an der ad libitum
Futterquelle. Dargestellt sind Mittelwerte + Standardfehler.

A: Tiere, die an einer 40% bzw. 5% Saccharoseldsung furagierten (ngo,=31, Ns,=28).
ns=nicht signifikant, *p<0,025, **p<0,005, ***p<0,0005 (zweiseitiger t-Test flr jeden Besuch, a=0,025 nach Bonferroni-
Korrektur).
ANOVA mit Messwiederholungen flr den Effekt Besuche an der Futterquelle:
40%: F14 420=4,3817; p<0,0005 / 5%: F14 375=17,735; p<0,0005

B: Tiere aus hungrigen bzw. gesattigten Subkolonien, die an einer 20% Saccharoselésung furagierten (ny,=31, nge=24).
ns=nicht signifikant, *p<0,025, **p<0,005, ***p<0,0005 (zweiseitiger t-Test flr jeden Besuch, a=0,025 nach Bonferroni-
Korrektur).

ANOVA mit Messwiederholungen fir den Effekt Besuche an der Futterquelle:
hungrig: Fi4, 420=21,997; p<0,0005 / gesattigt: F4 32,=3,5175; p<0,0005
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Abb. 4.5: Zuriickbehaltene Kropffiillung bei Verlassen des Nests in Abhdngigkeit der absolvierten Besuche in der
Subkolonie. Dargestellt sind Mediane + Semiquartilsabstand.

A: Tiere, die an einer 40% bzw. 5% Saccharoselosung furagierten (nsgy=31, nsy=28).
ns=nicht signifikant, *p<0,025, **p<0,005, ***p<0,0005 (Mann-Whitney-U-Test fir jeden Besuch, a=0,025 nach
Bonferroni-Korrektur).
Friedman-ANOVA flr den Effekt Besuche im Nest (a=0,025 nach Bonferroni-Korrektur):
40%: Chiyy, 31=249,57; p<0,0005 / 5%: Chiy, 23=243,34; p<0,0005

B: Tiere aus hungrigen bzw. gesattigten Subkolonien, die an einer 20% Saccharoseldsung furagierten (N ,=31, nNge=24).
ns=nicht signifikant, *p<0,025, **p<0,005, ***p<0,0005 (Mann-Whitney-U-Test fir jeden Besuch, a=0,025 nach
Bonferroni-Korrektur).

Friedman-ANOVA fir den Effekt Besuche im Nest (a=0,025 nach Bonferroni-Korrektur):
hungrig: Chiy4 3,=269,30; p<0,0005 / gesittigt: Chiyy ,4=251,93, p<0,0005
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Es zeigte sich, dass Tiere, die an der 40%igen Saccharoseldosung furagierten bzw. einer
hungrigen Subkolonie angehdrten, in den ersten Laufen zwischen 20% und 40% der Futtermenge im
Kropf nicht abgaben. Erst ab dem 10. Besuch im Nest brachen sie weitgehend unbeladen zur
Futterquelle auf. Tiere aus einer gesattigten Subkolonie bzw. Furageure, die an einer 5%igen
Saccharosel6sung furagierten, hielten nur ca. 10-20% der Kropffiillung wahrend der ersten Besuche
zuriick und verlieRen das Nest schon ab dem 5. Besuch fast vollstandig unbeladen.

Welches Gesamtbild der Kropfbeladung und Kropfentladung ergibt sich aus diesen
Ergebnissen? Generell verlieBen die Tiere das Nest mit einem partiell gefiillten Kropf wahrend der
ersten Furagierzyklen. Wahrend die zuriickgehaltene Menge mit jedem weiteren Besuch im Nest
weniger wurde, stieg gleichzeitig die aufgenommene Futtermenge an. Tiere aus einer hungrigen
Subkolonie verlieRen das Nest mit einer gréReren zuriickgehaltenen Futtermenge als Tiere aus einer
Subkolonie ohne Hungerstress. Gleiches galt flir Tiere, die an einer hochqualitativen Futterquelle
furagierten. Sie hatten beim Verlassen des Nests deutlich mehr Futter im Kropf als Tiere, die eine
weniger attraktive Futterquelle ausbeuteten. Diese Dynamik wurde zusatzlich von einer Variabilitat
der Gesamtkropffillung wahrend der ersten Besuche begleitet. Die Tiere nahmen besonders
wahrend des ersten Besuchs an der Futterquelle nicht die maximal mogliche Menge an Futter auf,
d.h. sie fillten ihren Kropf nicht komplett. Besonders ausgepradgt war dieses Verhalten bei hungrigen

Tieren bzw. bei Ameisen, die an einer wenig attraktiven Futterquelle furagierten.

4.3.2 Entladung im Nest

Die Geschwindigkeit, mit der die Furageure die gesammelte Nahrung abgaben, stieg in allen
vier Versuchsreihen wahrend der ersten Besuche im Nest kontinuierlich an bis sie nach ca. 5-6
Furagierzyklen ein Maximum erreichte und auf diesem Niveau fiir den Rest der Versuchsdauer blieb
(Abb. 4.6). Die Entladungsrate von 5%-Furageuren war dabei nur geringfligig, meist nicht signifikant
hoher als die der 40%-Furageure. Der Unterschied zwischen Tieren aus hungrigen und gesattigten
Subkolonien war hingegen sehr deutlich. Furageure aus Kolonien unter Hungerstress entluden sich
im Schnitt doppelt so schnell wie Sammlerinnen, die aus einem gesattigten Nest stammten
(Abb. 4.6 B).

Die Anzahl der trophallaktischen Kontakte stieg bei allen Tieren wahrend der ersten 4 bis 5

Besuche im Nest an und blieb danach konstant (Abb. 4.7). Wahrend es keinen Unterschied zwischen
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Tieren aus hungrigen und gesattigten Subkolonien gab, war die Anzahl der trophallaktischen

Kontakte bei 40%-Tieren fast immer hdher als bei den 5%-Tieren.
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Abb. 4.6: durchschnittliche Entladungsrate in Abhédngigkeit der absolvierten Besuche im Nest. Dargestellt sind Mittelwerte +
Standardfehler.

A: Tiere, die an einer 40% bzw. 5% Saccharoseldsung furagierten (ngo%=31, nsy,=28).
ns=nicht signifikant, ¥p<0,025 (zweiseitiger t-Test flr jeden Besuch, a=0,025 nach Bonferroni-Korrektur).
ANOVA mit Messwiederholungen fiir den Effekt Besuche an der Futterquelle (a=0,025 nach Bonferroni-Korrektur):
40%: F1y 420=3,2605; p<0,0005 / 5%: Fy4, 375=5,9118; p<0,0005

B: Tiere aus hungrigen bzw. gesattigten Subkolonien, die an einer 20% Saccharoseldsung furagierten (N ,=31, nNge=24).
***p<0,0005 (zweiseitiger t-Test flr jeden Besuch, a=0,025 nach Bonferroni-Korrektur)
ANOVA mit Messwiederholungen fir den Effekt Besuche an der Futterquelle (a=0,025 nach Bonferroni-Korrektur):
hungrig: Fi4 420=21,072; p<0,0005 / gesattigt: F4 3,=4,4351; p<0,0005
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Abb. 4.7: durchschnittliche Anzahl an trophallaktischen Kontakten wahrend des gesamten Nestaufenthalts in Abhdngigkeit
der absolvierten Besuche im Nest. Dargestellt sind Mittelwerte + Standardfehler.

A: Tiere, die an einer 40% bzw. 5% Saccharoseldsung furagierten (ngo,=31, Ns,=28).
ns=nicht signifikant, *p<0,025, **p<0,005, ***p<0,0005 (zweiseitiger t-Test fir jeden Besuch, a=0,025 nach Bonferroni-
Korrektur).
ANOVA mit Messwiederholungen fir den Effekt Besuche an der Futterquelle:
40%: F14 420=9,345; p<0,0001 / 5%: F14 375=4,385; p<0,0001

B: Tiere aus hungrigen bzw. gesattigten Subkolonien, die an einer 20% Saccharoseldsung furagierten (ny,=31, Nges=24).
ns=nicht signifikant, *p<0,025 (zweiseitiger t-Test fir jeden Besuch, a=0,025 nach Bonferroni-Korrektur).
ANOVA mit Messwiederholungen flr den Effekt Besuche an der Futterquelle:
hungrig: Fi4, 420=14,829; p<0,0001 / gesattigt: F14 32,=2,783; p<0,001

Die Anzahl der Trophallaxis-Aktionen dnderte sich in keiner der Versuchsgruppen wahrend der
15 Besuche im Nest (Abb. 4.8). Ferner gab es auch kaum Unterschiede zwischen den 40% und 5%-
Tieren. Beide Gruppen fihrten ungefahr zwei Trophallaxis-Aktionen wahrend eines Besuchs im Nest

aus. Die Furageure der gesattigten Subkolonie fiihrten hingegen im Durchschnitt 3-4 Trophallaxis-
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Aktionen wahrend ihres Nestaufenthalts aus und somit 1-2 Entladungsaktionen mehr als Tiere, die

aus einer hungrigen Subkolonie stammten.
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Abb. 4.8: durchschnittliche Anzahl an Trophallaxen wdhrend des gesamten Nestaufenthalts in Abhdngigkeit der
absolvierten Besuche im Nest. Dargestellt sind Mediane £+ Semiquartilsabstand.

A: Tiere, die an einer 40% bzw. 5% Saccharosel6sung furagierten (nsgy=31, nsy=28).
ns=nicht signifikant, ¥*p<0,05 (Mann-Whitney-U-Test fur jeden Besuch).

B: Tiere aus hungrigen bzw. gesattigten Subkolonien, die an einer 20% Saccharosel6sung furagierten (N, ,=31, Nge=24).
ns=nicht signifikant, *p<0,05, **p<0,01, ***p<0,001 (Mann-Whitney-U-Test fur jeden Besuch).
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4.3.3 Taktile Rekrutierung

Furageure, die nach dem Besuch an der Futterquelle ins Nest zuriickkehrten, zeigten haufig ein
taktiles Rekrutierungsverhalten in der Subkolonie. Sie trommelten dabei in sehr schneller Abfolge mit
ihren Antennen auf den Kopf eines Nestgenossen, wahrend sie sich gleichzeitig mit ihrem gesamten
Vorderkorper mehrmals pro Sekunde seitlich hin und her bewegten und mit ihren Mandibeln an den
Mandibeln des gegeniiberstehenden Tieres zogen. Die ganze Verhaltenssequenz dauerte nur ca. 0,5
bis 1 Sekunde. Diese sogenannten ,waggle-dsiplays”“ wurden zu unterschiedlichen Zeitpunkten
ausgefiihrt. Meistens zeigten die Tiere dieses Verhalten unmittelbar vor und nach einer Trophallaxis,
wobei nicht unbedingt die Abnehmerinnen das Ziel dieser Interaktionen waren. Verstarkt konnte
man eine taktile Rekrutierung aber auch auf dem Weg aus dem Nest beobachten, also lange nach der
letzten Entladungsaktion. Gelegentlich wurde diese taktile Rekrutierung aber auch kurz nach
Betreten des Nests ausgelibt, und zwar lange bevor die erste Trophallaxis stattfand. Im Rahmen
dieser Arbeit wurde aber zwischen diesen einzelnen Phasen nicht weiter unterschieden, sondern nur
die Gesamtzahl der Interaktionen ausgewertet.

Die Furageure aus hungrigen Subkolonien bzw. die Tiere, die an einer 40%igen
Saccharoselosung tranken, fiihrten fast immer eine taktile Rekrutierung im Nest durch (Abb. 4.9). Im
Gegensatz hierzu zeigten nur ungefahr 80% der Tiere aus gesattigten Subkolonien bzw. der 5%-
Furageure waagle displays. Wahrend der ersten Besuche im Nest waren es bei diesen beiden
Versuchsgruppen sogar noch weniger Tiere.

Doch nicht nur der Anteil taktil rekrutierender Tiere verdnderte sich mit dem
Erndhrungszustand der Kolonie bzw. mit der Qualitdt des angebotenen Futters, sondern auch die
Intensitat dieses Rekrutierungssignals, also die Anzahl der durchgefiihrten Wackelbewegungen (Abb.
4.10). Tieren aus hungrigen Subkolonien bzw. 40%-Furageure fiihrten fast immer signifikant mehr
waggle displays aus als Tiere aus gesattigten Subkolonien bzw. 5%-Furageure. Auch die Anzahl der
absolvierten Besuche im Nest hatte einen deutlichen Einfluss auf die Rekrutierungsintensitat.
Wahrend der ersten zehn Besuche stieg die Anzahl der waagle displays bei Tieren aus hungrigen
Subkolonien bzw. bei den 40% und 5%-Furageuren kontinuierlich an und erreichte so fast das
doppelte Niveau der Intensitdt wahrend des ersten Besuchs. Tiere der gesattigten Kolonie zeigten
hingegen keine Steigerung der Rekrutierungsintensitat.

Allgemein kann man also sagen, dass eine hochqualitative Futterquelle oder eine schlechte
Erndhrungslage der Kolonie eine massive taktilen Rekrutierung der Furageure bedingte, die sogar

wahrend der ersten Besuch noch weiter gesteigert wurde. Eine weniger attraktive Futterquelle oder
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eine gute Erndhrungslage der Kolonie l6sten hingegen nur eine verhaltene taktile Rekrutierung aus,

wobei

ebenfalls eine Steigerung der Signalhdufigkeit auf Individualebene (5%-Tiere) oder

Gruppenebene (gesattigte Kolonie und 5%-Tiere) zu beobachten war.

Anteil Tiere, die ,waggle display" zeigten
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Abb. 4.9: Anteil der Tiere, die wahrend des Nestaufenthalts taktile Rekrutierung (waggle displays) zeigten, in Abhangigkeit
der absolvierten Besuche im Nest. BezugsgroRe (100%) fur jeden Besuch sind alle beobachteten Tiere der jeweiligen
Messreihen. Die Datenreihen kdnnen jeweils signifikant durch eine Kurve mit expotentiellen Anstieg bis zu einem Maximum
beschrieben werden.

A: Tiere, die an einer 40% bzw. 5% Saccharoselosung furagierten (nsgy=31, nsy=28).
40%: y=0,99(1- 0,0611%); r2=0,59; p=0,0009 / 5%: y= 0,84 (1- 0,2487%); r?=0,40; p=0,0112

B: Tiere aus hungrigen bzw. gesattigten Subkolonien, die an einer 20% Saccharoseldsung furagierten (ny =31, Nge=24).
hungrig: y= 1-0,0643%; r=0,99; p<0,0001 / gesittigt: y= 0,8(1-0,4861%); r>=0,51; p=0,0026
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Abb. 4.10: Durchschnittliche Anzahl der taktile Rekrutierungen (waggle displays) wéahrend des Nestaufenthalts in
Abhangigkeit der absolvierten Besuche im Nest. Dargestellt sind Mediane + Semiquartilsabstand.

A: Tiere, die an einer 40% bzw. 5% Saccharosel6sung furagierten (nsgy=29-31, ngy,=17-27).
***p<0,001 (Mann-Whitney-U-Test fir jeden Besuch)

B: Tiere aus hungrigen bzw. gesattigten Subkolonien, die an einer 20% Saccharoseldsung furagierten
(Mhun=29-31, Ngei=13-22).
ns=nicht signifikant, *p<0,05, **p<0,01, ***p<0,001 (Mann-Whitney-U-Test fur jeden Besuch)
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4.3.4 Spurlegeverhalten

Mit bloBRem Auge erkannte man spurlegende Camponotus rufipes Ameisen an ihrer ruckartigen
Fortbewegungsweise. Eine Analyse mit Hilfe von Hochgeschwindigkeitsaufnahmen offenbarte die
Feinheiten dieses Rekrutierungsverhaltens (Abb. 4.11). Die Tiere blieben mitten im Lauf abrupt
stehen, kriimmten ihren Gaster nach unten und pressten ihre Gasterspitze durch eine leichte
Rickwartsbewegung auf den Boden, was an einer gebogenen Kérperhaltung zu sehen war. Danach
wurde der Gaster wieder ein Stick angehoben und die Ameise lief weiter. Die ganze

Verhaltenssequenz dauerte nur ca. 0,2 Sekunden.

Abb. 4.11: Spurlegende Camponotus rufipes Arbeiterin auf dem Rickweg zum Nest. Das Tier unterbricht abrupt seinen Lauf,
setzt den Gaster ab und presst die Gasterspitze mit einer leichten Rickwartsbewegung auf den Boden, was zu einer
gekrimmten Kérperhaltung der Ameise fuhrt (Bild Mitte). Ein typischer Markierungsstopp dauert ca. 0,2 Sekunden.

Auf dem Rickweg ins Nest legten fast alle Tiere aus der hungrigen Subkolonie bzw. die 40%-
Furageure eine chemische Duftspur (iber die 15 Besuche hinweg (Abb. 4.12). Tiere, die an der 5%igen
Saccharoselosung furagierten, legten bei Antritt des ersten Heimwegs nur mit einer
Wahrscheinlichkeit von ca. 60% eine Spur, in den darauffolgenden Furagierzyklen waren es ca. 80%.
Nur 30% bzw. 60% der Tiere aus gesattigten Kolonien legten wahrend der beiden ersten Besuche an
der Futterquelle Spuren auf dem Riickweg. Ab dem 10. Lauf waren es dann dauerhaft ca. 90% der
Ameisen, die unter diesen Umstanden ein Spurlegeverhalten auf dem Riickweg zeigten. Hinsichtlich
der Spurlegeintensitat, also der Anzahl der Markierungsstopps, ergab sich ein hoch signifikanter
Unterschied zwischen 40% und 5%-Furageuren. Tiere, die eine hochqualitative Futterquelle
besuchten, hinterlieRen zu jedem Zeitpunkt deutlich mehr Duftmarken auf dem Riickweg als Tiere,
die von einer weniger attraktiven Zuckerlosung zurtickkehrten (Abb. 4.13). Auch Tiere aus hungrigen
Subkolonien setzten zumindest wahrend der ersten Besuche mehr Duftmarkierungen auf dem

Riickweg zum Nest als ihre Nestgenossen aus gesattigten Subkolonien. In den letzten 5 Besuchen war
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der Unterschied zwischen den beiden Versuchsgruppen immer 6fter nicht signifikant. Es bleibt offen,
ob es sich hierbei tatsdchlich um eine Annaherung der Werte handelt, oder ob die starke Streuung
der Daten fir die gesattigten Tiere einen vorliegenden Unterschied maskiert. Allgemein fallt auf, dass
die Tiere aller vier Versuchsreihen erst eine Erhohung der Spurintensitat zwischen dem ersten und
zweiten bzw. dritten Besuch zeigten, hiernach aber die durchschnittliche Anzahl der gelegten
Duftmarkierungen leicht abnahm. Dies muss aber als rein deskriptive Aussage gewertet werden, da
die komplexe Verflechtung von gepaarten und ungepaarten Werten in diesen Datensdtzen eine

statistische Analyse schwierig machte und daher nicht durchgefiihrt wurde.
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Abb. 4.12: Anteil der Tiere, die auf dem Weg zum Nest Spurlegeverhalten zeigten, in Abhdngigkeit der absolvierten Besuche
im Nest. BezugsgroRe (100%) fir jeden Besuch sind alle beobachteten Tiere der jeweiligen Messreihen. Die Datenreihen
kdnnen jeweils signifikant durch eine Kurve mit expotentiellen Anstieg bis zu einem Maximum beschrieben werden.

A: Tiere, die an einer 40% bzw. 5% Saccharoseldsung furagierten (ngo,=31, Ns,=28).
40%: kein Zusammenhang/ 5%: y=0,83 (1- 0,2049%); r2=0,45; p=0,006

B: Tiere aus hungrigen bzw. gesattigten Subkolonien, die an einer 20% Saccharoselésung furagierten (nyy,=31, nge=24).
hungrig: y=1-0,0915%; r2=0,81; p<0,0001 / gesittigt: y=0,92(1-0,5656); r>=0,92; p<0,0001
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Abb. 4.13: Durchschnittliche Anzahl der Markierungsstopps (pro 25cm) auf dem Weg ins Nest in Abhangigkeit der
absolvierten Besuche im Nest. Dargestellt sind Mittelwerte + Standardfehler.

A: Tiere, die an einer 40% bzw. 5% Saccharosel6sung furagierten (ngo,=31, ns,=18-24).
*p<0,05; **p<0,01; ***p<0,001 (zweiseitiger t-Test flr jeden Besuch)

B: Tiere aus hungrigen bzw. geséttigten Subkolonien, die an einer 20% Saccharoseldsung furagierten
(Nhun=28-31, Nge=8-23).
ns=nicht signifikant; *p<0,05; **p<0,01; ***p<0,001 (zweiseitiger t-Test flr jeden Besuch)

Beim ersten Mal auf dem Weg zur Futterquelle zeigte keiner der Tiere ein Spurlegeverhalten,
was nicht weiter verwundert, da die Tiere zu diesem Zeitpunkt noch keine Erfahrung mit der
Futterquelle hatten und ferner reines Zuckerwasser keine olfaktorischen Reize aussendet, die
Ameisen als Information liber das Vorhandensein einer Nahrungsressource nutzen kénnten. Tiere

aus hungrigen Subkolonien bzw. 40%-Furageure legten spatestens ab dem dritten Besuch immer eine
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chemische Duftspur auf dem Weg zur Futterquelle (Abb. 4.14). Nur wahrend des zweiten Besuchs,
also beim ersten erneuten Aufsuchen der Futterquelle, zeigten nur ca. 40% (40%-Furageure) bzw.
80% (hungrige Furageure) ein Spurlegeverhalten. Die Ameisen der gesattigten Subkolonie bzw. die
5%-Furageure setzten hingegen sehr oft keine Duftmarkierungen auf dem Weg zur Futterquelle. Der
Anteil spurlegender Tiere wuchs in diesen beiden Versuchsgruppen von 30% bis 50% wahrend der

ersten 3 bis 4 Besuche auf 80% bis 90% in der letzten Phase der Beobachtungszeitraums an.
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Abb. 4.14: Anteil der Tiere, die auf dem Weg zur Futterquelle Spurlegeverhalten zeigten, in Abhangigkeit der absolvierten
Besuche im Nest. BezugsgroRe (100%) fir jeden Besuch sind alle beobachteten Tiere der jeweiligen Messreihen. Die
Datenreihen konnen jeweils signifikant durch eine Kurve mit expotentiellen Anstieg bis zu einem Maximum beschrieben
werden. Beim ersten Besuch zeigte in keiner der Versuchsreihen eine Ameise ein Spurlegeverhalten.

A: Tiere, die an einer 40% bzw. 5% Saccharosel6sung furagierten (nsgy=31, ng,=28).
40%: y=1- 0,5861%; r>=0,69; p<0,001 / 5%: y=0,94(1- 0,8746"); r2=0,90; p<0,0001

B: Tiere aus hungrigen bzw. gesattigten Subkolonien, die an einer 20% Saccharoseldsung furagierten (ny,=31, Nge=24).
hungrig: y=1-0,3832"; r2=0,70; p<0,001 / gesittigt: y=1-0,8240%; r>=0,91; p<0,0001
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Abb. 4.15: Durchschnittliche Anzahl der Markierungsstopps (pro 25cm) auf dem Weg zur Futterquelle in Abhangigkeit der
absolvierten Besuche im Nest. Dargestellt sind Mittelwerte + Standardfehler.

A: Tiere, die an einer 40% bzw. 5% Saccharoselosung furagierten (nso%=14-31, nsy,=9-22).
kW=nicht gentigend Werte vorhanden; **p<0,01; ***p<0,001 (zweiseitiger t-Test fiir jeden Besuch)

B: Tiere aus hungrigen bzw. gesattigten Subkolonien, die an einer 20% Saccharoselésung furagierten.
(Nhun=25-31, Nge=6-23)
ns=nicht signifikant; **p<0,01; ***p<0,001 (zweiseitiger t-Test flr jeden Besuch)

Auch die Spurlegeintensitdt unterschied sich grundlegend zwischen 40%-Furageuren und
hungrigen Tieren auf der einen Seite bzw. 5%-Furageueren und gesattigten Tieren auf der anderen
Seite (Abb. 4.15). Die beiden erst genannten Gruppen setzten immer signifikant mehr
Markierungspunkte als die beiden letzt genannten Gruppen. Zudem zeigte sich bei allen vier

Versuchsgruppen eine auffallende Dynamik. Ausgehend vom zweiten Besuch wurde mit jedem
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weiteren Besuch an der Futterquelle der Weg dorthin zunehmend intensiver markiert, also mehr
Duftmarkierungen gesetzt. Ab dem 11. bis 12. Besuch pendelte sich die Anzahl der Spurmarkierungen
fir den Rest des Beobachtungszeitraums auf ein konstantes Maximum ein.

Allgemein kann man also sagen, dass eine hochqualitative Futterquelle oder eine schlechte
Erndhrungslage der Kolonie ein intensives Spurlegeverhalten sowohl auf Gruppenebene (Anzahl der
spurlegenden Tiere) als auch auf Individuenebene (Anzahl der Markierungen) zur Folge hatte. Eine
weniger attraktive Futterquelle oder eine gute Erndhrungslage der Kolonie I6sten hingegen ein
weniger stark ausgepragtes Rekrutierungsverhalten auf Gruppen- und Individuenebene aus. Das
Spurlegeverhalten auf dem Hin- und Riickweg ist keinesfalls vergleichbar, sondern unterschied sich
fundamental. Wahrend auf dem Rickweg ins Nest kaum eine Abhangigkeit zur Anzahl der
absolvierten Besuche zu erkennen war und die Ameisen somit fast immer gleichmaRig die Wege
markierten (Ausnahme gesattigte Tiere), wurde das Spurlegeverhalten auf dem Weg zur Futterquelle
mit zunehmender Erfahrung der Tiere immer intensiver bzw. beteiligten sich immer mehr Tiere am

Rekrutierungsprozess.
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4.4 Diskussion

4.4.1 Die Dynamik der Kropfbeladung an der Futterquelle

Camponotus rufipes Arbeiterinnen, die an einer hochqualitativen Futterquelle (40%)
furagierten, hatten Uber viele Besuche hinweg eine signifikant hohere Kropffiillung als Tiere, die eine
weniger attraktive Zuckerlésung (5%) vorfanden. Die 5%-Furageure nahmen wahrend des ersten
Besuchs ca. 25% weniger Volumen an Saccharoseldsung auf als die 40%-Furageure. In allen
folgenden Besuchen beluden sich die Tiere beider Versuchsgruppen dann ungefdahr mit der gleichen
Menge an Zuckerwasser, aber die 40%-Furageure zeigten fast immer eine hohere
Gesamtkropffillung, da sie nach jedem Besuch im Nest eine groRere Menge in ihrem Kropf
zuriickhielten als ihre Nestgenossen an der 5%igen Saccharoseldsung. Ausgehend von der maximalen
Kropffillung der 40%-Tiere (ca. 11pl), die der gleichen ArbeiterinnengréRenklasse wie die
5%-Furageure angehorten, bleibt festzuhalten, dass die 5%-Furageure ihren Kropf wahrend der 15
Besuche nur zu 70-90% fillten. Warum kehrten die Arbeiterinnen an der weniger attraktiven
Futterquelle fast durchgangig mit einem geringeren Volumen zum Nest zurilick satt ihre Kropfe
komplett zu fullen? Eine mogliche Erklarung stellt die ,Informationsaustauschhypothese” von Nufiez
(1982) dar. Er beobachtete, dass Honigbienen bei niedrig konzentrierten ad libitum Zuckerlésungen
(Nufiez, 1966) bzw. bei niedrigen Nektarflussraten (Nufiez, 1982), also bei der Ausbeutung einer
wenig attraktiven Futterquelle, die Futteraufnahme vorzeitig abbrachen und daher mit einem nur
partiell gefllltem Kropf zurlick zum Stock flogen. Durch diese auf den ersten Blick ineffiziente
individuelle Furagierstrategie erreicht die Biene aber schneller den Stock und erhalt so eher
Informationen (iber eine eventuell ergiebigere Futterquelle bzw. gibt auch schneller Informationen
Uber ihren Fund weiter. Gerade der Aspekt des Informationsempfangs erhalt Unterstiitzung durch
die Beobachtung, dass sich Bienen bei der Riickkehr von wenig ergiebigen Futterquellen deutlich
langere Zeit im Stock aufhalten und mehr Zeit mit dem Erbetteln von Futterproben anderer
Furageure verbringen als Bienen, die von einer ergiebigen Futterquelle zurtickkehren (Nufiez, 1970).
Letztendlich kénnte diese Strategie des schnellen Informationsaustauschs zu einer effizienteren
Gesamteintragsrate auf Kolonieebene beitragen. Auch bei nektarsammelnden Ameisen wurden
dhnliche Effekte der Futterqualitat auf die Kropfflllung beobachtet. Josens et al. (1998) zeigten, dass
bei Camponotus mus die Kropffillung von der Zuckerkonzentration der aufgenommenen

Futterlosung abhangt. Das aufgenommene Volumen an ad libitum Futterquellen stieg in ihren
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Experimenten mit zunehmender Zuckerkonzentration kontinuierlich an bis bei ca. 40%
Zuckerkonzentration ein Maximum erreicht war. Hoher konzentrierte Zuckerlésungen hingegen
flhrten wieder zu einer abnehmenden Kropfbeladung. In einer weiteren Arbeit wurde gezeigt, dass
Camponotus rufipes Arbeiterinnen eine kiinstliche Futterquelle mit niedriger Nektarflussrate mit nur
teilweise gefillten Kropfen verlieBen (Schilman & Roces, 2003). Die Autoren beider Arbeiten halten
es flir moglich, dass Ameisen, dhnlich wie Honigbienen, unattraktive Futterquellen vorzeitig
verlassen, um so die Wahrscheinlichkeit eines Informationserhalts Uber alternative, hoherwertige
Futterquellen zu vergrofRern. Auch die in dieser Arbeit gefundenen unterschiedlichen Kropffillungen
aufgrund verschiedener Futterqualitdten konnen als Strategie zur Steigerung des Informationsflusses
gesehen werden. Der vorzeitige Abbruch der Futteraufnahme kénnte aber auch einfach mit der
weiteren Suche nach ergiebigeren Futterquellen erklart werden. Honigbienen furagieren
hauptsachlich an floralen Nektarien und haben sich evolutiondr in Gebieten entwickelt, in denen
solche Futterquellen geklumpt vorkommen (Dornhaus & Chittka, 2004). In diesen Habitattypen sollte
eine Biene nicht auf gut Gliick nach neuen Nahrungsressourcen suchen, sondern Informationen tber
alternative Futterquellen im Stock sammeln, so wie es die Informationsaustauschhypothese von
Nuriez (1982) postuliert. Ob sich dieser Mechanismus auf Ameisen Ubertragen lasst ist unsicher.
Diese Tiergruppe sammelt vor allem an extrafloralen Nektarien und Honigtauproduzenten
(Holldobler & Wilson, 1990). Diese Futterquellen sind weit verbreitet und daher konnte ein
vorzeitiger Abbruch an einer wenig ergiebigen Ressource auch zum Aufsuchen ertragreicherer
Nektarquellen dienen. Fir diese Annahme spricht auch der unterschiedliche Energieverbrauch der
beiden Tiergruppen. Eine fliegende Honigbiene wiirde aufgrund ihres hohen Metabolismus bei einer
langen Suche nach neuen Futterquellen, so wie es in einem Habitat mit geklumpten
Nahrungsressourcen zu erwarten ware, einen GroRteil ihrer gesammelten Energie verbrauchen.
Nektarsammelnde Ameisen hingegen zeigen einen sehr niedrigen Stoffwechsel beim Furagieren
(Schilman & Roces, 2005 und 2006) und kénnen es sich daher energetisch eher leisten ohne weitere
Informationen auf Nahrungssuche zu gehen.

Doch nicht nur die Futterqualitdt, sondern auch der Erndhrungszustand der Kolonie hatte
einen signifikanten Einfluss auf die Gesamtkropffiillung der Furageure. Die Arbeiterinnen aus
hungrigen Subkolonien nahmen erst ab dem 3. Besuch an der Futterquelle die maximale Ladung auf.
Auf einen wirklich komplett gefiillten Kropf wies bei diesen Tieren der extrem ausgedehnte Gaster
hin. Deutlich waren dann die Intersegmentalhdute zwischen den Sterniten und Tergiten
hervorgetreten und oft konnte man regelrecht durch den Gaster der Ameise hindurch sehen. Die

Ameisen der gesattigten Subkolonie nutzen hingegen in keinem der 15 Besuche an der Futterquelle
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ihre maximale Kropfkapazitat aus. Dass gesattigte Ameisen eine erniedrigte Futteraufnahme zeigen,
wurde schon von Josens & Roces (2000), wenn auch nicht zweifelsfrei, an Camponotus mus
nachgewiesen. Auch hier stellt sich die Frage, warum die gesattigten Tiere nicht ihren Kropf bei der
Futteraufnahme komplett fiillten? Dies kann zum einem an einer erniedrigten Furagiermotivation der
gesattigten Arbeiterinnen liegen, so wie es bereits fiir Honigbienen diskutiert wurde (Nufiez 1982,
Varju & Nufiez, 1991). Hierfir spricht auch eine leicht erhohte Aufnahmerate der hungrigen Tiere
(Daten nicht gezeigt), wie sie ebenfalls Josens & Roces (2000) bei hungrigen Camponotus mus
Arbeiterinnen nachweisen konnten. Aber eine erniedrigte Kropffiillung bei gesattigten Tieren kdénnte
auch in Zusammenhang mit einem verstarkten Informationsaustausch gebracht werden. Eine 20%ige
Futterlosung, wie sie in unseren Experimenten verabreicht wurde, stellte flr gesattigte Tiere
vielleicht eine wenig attraktive Futterquelle dar und zog daher, so wie bei den 5%-Furageuren der
Qualitatsversuchsreihe, einen vorzeitigen Abbruch mit einem nur teilweisen gefillten Kropf nach
sich, wahrend bei den hungrigen Tieren die Akzeptanzschwelle gegeniber Zuckerlésungen sehr
niedrig war und daher die 20%ige Saccharoselésung von den Tieren als sehr attraktiv eingestuft
wurde.

Innerhalb der jeweiligen Versuchsgruppen fiel die verringerte Kropfladung wahrend der ersten
Besuche an der Futterquelle auf, wobei besonders die 5%-Furageure und die Tiere der hungrigen
Subkolonie eine ausgepragte Steigerung der Kropffiillung in der Initialphase des Furagierens zeigten.
Fiir die 5%-Furageure, wie auch fiir die gesattigten Tiere, kénnte man wiederum die oben erwahnte
Informationsaustauschhypothese zur Erklarung heranziehen. Die Tiere verlieen wahrend der ersten
Besuche die ,minderwertige” Futterquelle vorzeitig, um so schneller Information (ber eventuell
ergiebigere Ressourcen zu erhalten, entweder direkt durch Nestgenossen oder indirekt Gber stark
pheromonmarkierte Wege. Erst nach 1-2 Besuchen im Nest zeigten die Tiere eine erhohte
Kropfflllung, da sie weder auf dem Weg zur Futterquelle noch im Nest Informationen lber eine
alternative Furagiermoglichkeit erhielten. Laut dieser Argumentation handelt es sich also bei den
erniedrigten Kropffiullung wahrend der ersten Besuche um eine Beschleunigung des
Informationsempfangs innerhalb einer schon bestehenden Strategie zum beschleunigten
Informationsempfang (da diese Tiere durchweg auch in den spateren Besuchen nicht ihr Maximum
an der Futterquelle aufnahmen). Eine andere Erklarung basiert nicht auf einem beschleunigten
Informationsempfang, sondern auf einem schnelleren Informationstransfer. Die Tiere wirden
dementsprechend eine neu gefundene Futterquelle, die eine ausreichende Nahrungsmenge bietet,
vorzeitig verlassen um ihre Nestgenossen schnell tiber ihren Fund zu informieren. Dieses verstarkte

Rekrutierungsverhalten sollte bei zunehmender Monopolisierung der Futterquelle durch die Kolonie
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einem individuell effizienteren Abtransport der Nahrung weichen. Solche Furagierstrategien wurden
bisher nur bei Blattschneiderameisen nachgewiesen. So schneiden Blattschneiderameisen in der
Initialphase des Furagierprozesses an einer neuen Nahrungsressource erst kleine Fragmente aus
(Roces & Nufiez 1993; Roces & Holldobler, 1994), tragen die Blattstiickchen nur bis zur nachsten
Erntestrasse (Hubbell et al., 1980; diese Arbeit Kapitel 2 und 3) oder verzichten sogar vollends auf
eine Ladung innerhalb der ersten Minuten nach Entdeckung einer neuen Futterquelle (Jaffé &
Howse, 1979; Roces & Holldobler, 1994; diese Arbeit Kapitel 2 und 3). Diese Idee erhilt
Unterstltzung durch die hier gemachten Beobachtungen bei Furageuren aus hungrigen Subkolonien
bzw. an hochwertigen Futterquellen (40%). Auch hier wurde der Kropf wahrend der ersten eins bis
zwei Besuche nicht vollstandig gefiillt, obwohl es sich um attraktive Futterquellen handelte und
somit ein verfriihter Abbruch der Nahrungsaufnahme zum Zwecke eines schnellen
Informationsempfangs tber weitere verfligbare Ressourcen als Erklarung nicht in Frage kommen
sollte. Die Rlckkehr zum Nest mit nur partiell gefiillten Kropfen, besonders in der Initialphase des
Furagierens, ermoglicht hingegen einen schnellen Informationstransfer und so einen raschen Aufbau
der Prasenz von Nestgenossen an der neuen Ressource. Der besonders stark ausgepragte Verzicht
auf eine vollstandige Ladung bei den Furageuren der hungrigen Subkolonie wahrend des ersten
Besuchs an der Futterquelle demonstriert den starken Drang dieser Tiere die Rekrutierung zu den
dringend bendtigten Nahrungsressourcen zu intensivieren. Der hier beobachtete suboptimale
Nahrungseintrag auf Individuenebene zu Gunsten eines schnellen Informationstransfers ware das
erste Beispiel fir diese Rekrutierungsstrategie aullerhalb der Blattschneiderameisen. Auch fiir die
5%-Furageure und die Tiere der gesattigten Kolonie macht ein schneller Informationstransfer
wahrend der ersten Besuche Sinn, da den Tieren in diesen Momenten Informationen Gber alternativ
verflgbare Futterquellen nicht zur Verfligung stehen und eventuell die von ihnen gefundene
Ressource die im Augenblick attraktivste Futterquelle darstellt. Mailleux et al. (2000) konnten ferner
zeigen, dass bei Lasius niger Arbeiterinnen erst dann ein Spurlegeverhalten ausgel6st wird, wenn an
der Futterquelle der Kropf weitgehend mit Nektar gefillt werden kann. Kleine Futtermengen |6sten
in ihren Versuchen hingegen kein Spurlegeverhalten aus. Dementsprechend kdnnte nicht nur eine
hohe Futterqualitdt oder Hungerstress innerhalb der Kolonie einen schnellen Informationstransfer
auslosen, sondern allgemein das Vorfinden groBer Nahrungsmengen, wie es in unseren ad libitum
Experimenten fir alle Versuchsgruppen der Fall war. Beruhend auf einem mathematischen Modell
mutmaften Dornhaus et al. (2006), dass der vorzeitige Abbruch der Nahrungsaufnahme bei sozialen
Insekten besser durch die rasche Ubermittlung von Informationen als durch einen beschleunigten

Informationsempfang erklart werden kann. Aufgrund der hier erzielten Ergebnisse behaupten wir,
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dass beide Strategien bei nektarsammelnden Ameisen miteinander verwoben sind und ein
vorzeitiger Abbruch der Nahrungsaufnahme allgemein dem Informationsaustausch, also dem
Transfer wie auch dem Empfang von Informationen, dient. Betrachtet man die Ergebnisse des dritten
Kapitels dieser Arbeit, so wird klar, dass auch Blattschneiderameisen die Strategie der
Blattfragmentlibergabe im Kreuzungsbereich nicht nur zum Zweck eines schnellen
Informationstransfers vollziehen, sondern damit gleichzeitig Informationen Uber die Eignung des

gefundenen Blattmaterials erhalten.

4.4.2 Die Dynamik der Kropfentladung im Nest

Erstaunlicherweise verlieSen viele Furageure in der Initialphase des Furagierens das Nest mit
einem noch teilweise gefiillten Kropf, d.h. sie entluden sich wahrend der Trophallaxen nicht
vollstéandig. Das zuriickgehaltene Volumen erreichte allgemein sehr hohe Werte (15-40% der
gesamten Kropffillung) und war bei hungrigen Tieren und 40%-Furageuren besonders stark
ausgepragt und liber viele Besuche im Nest hinweg deutlich nachweisbar. Dieses Verhalten wurde fir
nektarsammelnde Ameisen bisher noch nicht beschrieben. Nur bei Honigbienen zeigt eine Arbeit
(Brandstetter et al., 1988), dass so genannte ,Neulinge” an einer Futterquelle den Stock mit
groReren Volumina im Honigmagen verlassen als Sammlerinnen, die schon mit der Futterquelle Gber
einige Tage vertraut sind. Der Unterschied in dieser so genannten ,Proviantierung” zwischen
erfahrenen und unerfahrenen Bienen betrdgt zwischen 200 und 500ug Zucker, was wiederum
umgerechnet auf eine 30%-Saccharoseldsung ein zusatzliches Volumen von 1 bis 2ul bedeutet. Da
Bienen einen wesentlich gréReren Kropf als Camponotus rufipes Arbeiterinnen besitzen (ca. 60ul
Fassungsvermogen), verlassen also die unerfahrenen Bienen gegeniber den erfahrenen Bienen den
Stock mit einem Zusatzvolumen, welches nur 3% der Gesamtkropffiillung ausmacht. Zur Erinnerung:
In unseren Experimenten verlieBen 40%-Furageure bzw. hungrige Tiere das Nest in der Initialphase
des Furagierens mit einem noch zu 20 bis 40% gefiillten Kropf. Tiere aus gesattigten Kolonien und
5%-Furageure zeigten immerhin noch ein Restvolumen von 10 bis 20% der vorausgegangenen
Gesamtkropffiillung. Welchen adaptiven Wert hat ein solch stark ausgeprdgtes Restvolumen
wahrend der ersten Besuche im Nest? Warum gaben die Tiere ihr Kropffiillung nicht komplett an ihre
Nestgenossen ab? Eine ,,Proviantierung”, wie sie flir Honigbienen vorgeschlagen wurde (Brandstetter
et al.,, 1988), erscheint aufgrund des niedrigen Stoffwechsels von nektarsammelnden Ameisen

(Schilman & Roces, 2005 und 2006) eher unwahrscheinlich. Wahrend Honigbienen durch ihre
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fliegende Fortbewegungsweise einen sehr hohen Energieverbrauch haben, kénnten die Ameisen mit
einem Restvolumen von 4ul 30%-Saccharoseldsung, was der durchschnittlich zurlickgehaltenen
Menge in den ersten beiden Besuchen bei hungrigen Tieren entspricht, ca. 3km laufen (Schilman &
Roces, 2006). Stoffwechselmessungen von Fonck & Jaffé (1996) ermittelten einen durchschnittlichen
Verbrauch von 0,28mg Zucker pro Camponotus rufipes Arbeiterin und Tag in einer Laborkolonie.
Auch unsere eigenen Berechnungen, basierend auf der Verdnderung der Biomasse (iber den
Versuchszeitraum, ergaben, dass eine Arbeiterin dieser Art in den kiinstlichen Nestern ca. 0,22mg
Zucker pro Tag verstoffwechselt, d.h. mit einer Restkropffillung von 4 ul 30%-Saccharoselésung ca. 5
(basierend auf Fonck & Jaffé, 1996) bis 6 Tage (eigene Berechnungen) lberleben konnte. Diese
niedrigen Stoffwechselraten lassen das gemessene Restvolumen als Proviant zum erneuten
Aufsuchen der Futterquelle bzw. zur weiteren Exploration der Umgebung der gefunden Futterquelle
als weit ,,Uberdimensioniert” erscheinen.

Auch ein Laborartefakt aufgrund der Verwendung von ad libitum Futterquellen kann
ausgeschlossen werden. Sum (2005) zeigte, dass auch Camponotus rufipes Arbeiterinnen, die an
kiinstlichen Nektarien mit niedrigen Flussraten furagierten, wahrend der ersten Besuche das Nest mit
bis zu 40% Restvolumen im Kropf verlief3en.

Der adaptive Wert dieses Verhaltens offenbart sich vielmehr bei der Betrachtung der
trophallaktischen Interaktionen im Nest. In allen vier Versuchsreihen stieg die Entladungsrate
wahrend der ersten Besuche im Nest kontinuierlich an und erreichte dann ein Maximum. Dieser
Anstieg beruhte sehr wahrscheinlich auf der zunehmenden Aktivierung von Abnehmerinnen im Nest.
Hierflr spricht die gleichzeitig ansteigende Zahl der trophallaktischen Kontakte pro Besuch im Nest
(siehe Abb. 4.7). Ferner konnten wir beobachten, dass die Furageure immer wieder zur gleichen Zone
im Nest zurlickkehrten und dort nach Abnehmerinnen suchten (Daten hier nicht gezeigt). Von
Arbeiterin zu Arbeiterin unterschied sich diese Abgabezone, aber die Ameisen blieben wahrend der
15 Besuche im Nest diesem Ort weitgehend treu. Wir vermuten, dass durch das wiederholte
Aufsuchen der gleichen Zone im Nest die dortigen potentiellen Abnehmerinnen zunehmend
motiviert wurden bzw. die Anzahl dieser Tiere gesteigert wurde und hieraus eine schnellere
Entladung der Furageure resultierte. Im Umkehrschluss bedeutet dies, dass Furageure wahrend der
ersten Besuche im Nest ldanger auf eine vollstandige Entladung warten mussten, da die potentiellen
Abnehmerinnen noch nicht alarmiert waren. In unseren Experimenten brachte der vorzeitige
Abbruch der Entladung fiir den Furageur eine rechnerische Zeitersparnis von nur 30 Sekunden bis zu
maximal einer Minute wahrend der ersten beiden Besuche im Nest. Man sollte aber bedenken, dass

unter natlirlichen Umstanden die Ameisendichte im Nest geringer sein konnte und ferner viele
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gleichzeitig eintreffende Furageure entladen werden missen. Der hier gemessene Unterschied der
Entladungsrate in der Initialphase des Furagierens kdnnte im Freiland also noch ausgepragter sein.
Ein erfolgreicher Furageur kann durch das vorzeitige Beenden der Nahrungsabgabe im Nest bei
niedrigen Entladungsraten wertvolle Zeit sparen, um so schnell die Duftspur zur neu entdeckten
Futterquelle zu verstarken oder auch (ber taktile Signale weitere Nestgenossen zu rekrutieren. Des
Weiteren werden wahrend der ersten Besuche im Nest vielleicht nur Kostproben der gefundenen
Nahrung verteilt um schnell weitere Arbeiterinnen zur Futterstelle zu rekrutieren oder zukiinftige
Abnehmerinnen zu motivieren. Interessanterweise reduziert das Tier durch die nur teilweise
Ausnutzung der Kropfkapazitat nicht nur seine individuelle Effizienz beim Nahrungseintrag, wie es
z2.B. bei Blattschneiderameisen der Fall ist (Roces & Nufez 1993; Roces & Hélldobler, 1994), sondern
riskiert zuséatzlich einen Teil der schon im Nest sicher angekommenen gesammelten Nahrung im Falle

einer Pradation bei der folgenden Futtersuche zu verlieren.

4.4.3 Rekrutierungsverhalten

Allgemein flhrte eine bessere Futterqualitat stets zu starkeren RekrutierungsmalRnahmen der
Furageure. Flir Camponotus rufipes wurde 3,4-dihydro-8-hydroxy-3,7-dimethylisocoumarin, eine
Substanz die bei diesen Tieren in der Rektalblase zu finden ist, als Spurpheromon identifiziert (Ubler
et al., 1995). In Verhaltensexperimenten folgen Tiere einer mit dieser Substanz kiinstlich gelegten
Spur. Ahnliche Isocoumarine wurden bei Camponotus sericeiventris und C. balzani gefunden und dort
als langlebige Orientierungs- und Rekrutierungskomponente des Spurpheromons beschrieben (Kohl
et al.,, 2003). In vielen Camponotus-Arten dient sehr wahrscheinlich Ameisensaure als zusétzliche
kurzlebige Rekrutierungskomponente (Traniello, 1977; Kohl et al, 2001 und 2003). Bei der hier
verwendeten Ameisenart Camponotus rufipes wirkt Ameisensdure alleine nicht als
Rekrutierungssignal (Jaffé & Sanchez, 1984), wobei weiterflihrende Experimente in Kombination mit
dem Rektalblaseninhalt fehlen. Wahrend die Chemie der Spurpheromone vieler Camponotus-Arten
gut erforscht ist, fehlen quantitative Untersuchungen des Spurlegeverhaltens in dieser Gattung fast
vollstandig. In unseren Experimenten konnten wir demonstrieren, dass eine hochwertige
Futterquelle 1) mehr Furageure zum Legen einer Duftspur veranlasste und 2) die spurlegenden Tiere
intensiver Markierungspunkte setzten. Eine chemische Rekrutierung ist in dieser Ameisenart also
keine Alles oder Nichts Reaktion, wie sie z.B. flr Solenopsis saevissma (Wilson, 1962) beschrieben

wurde. Vielmehr kdnnen Camponotus rufipes Arbeiterinnen je nach Futterqualitdt graduierte Signale
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ausiliben. Auch Arbeiten an anderen Ameisenarten, wie z.B. Solenopsis geminata (Hangartner, 1969),
Acanthomyops interjectus (Hangartner, 1970) und Lasius niger (Beckers et al., 1993), zeigten, dass
diese Tiere auf unterschiedliche Futterqualitdt mit unterschiedlich intensivem Spurlegeverhalten
reagieren und daher sehr wahrscheinlich die Menge an abgegebenen Spurpheromon auf
Individuenebene  variieren  kénnen. Uber einen  Zusammenhang zwischen taktilen
Rekrutierungssignalen (waggle displays) und der von der rekrutierenden Ameise zuvor
aufgefundenen Futterqualitat fehlen hingegen bisher Veroffentlichungen in der Fachliteratur. Wir
konnten zeigen, dass bei hochwertigen Futterquellen 1) ein groRerer Anteil an Furageuren waggle
displays durchfiihrte und 2) die Furageure mehr Signale pro Nestaufenthalt ausibten. Holldobler
(1999) wies darauf hin, dass taktile Signale haufig chemische Signale auf unterschiedliche Weise
modulieren. Wahrend bei Arten wie Camponotus socius die Prdsenz von Spurpheromonen alleine
kein Spurfolgeverhalten ausl6st und erst die zusatzliche taktile Stimulierung durch den erfolgreichen
Furageur die Rekruten veranlasst auf Futtersuche zu gehen (Hoélldobler, 1971), folgen bei
Camponotus pennsylvanicus (Traniello, 1977) und C. rufipes (Jaffé & Sanchez, 1984) die Rekruten
einer Enddarmspur ohne zuvor durch erfolgreiche Kundschafterinnen mittels waggle displays
aufgefordert worden zu sein. Hier steigern die taktilen Signale sehr wahrscheinlich die Motivierung
der Nestgenossen einer gelegten Spur zu folgen. Bei der Ausbeutung einer hochattraktiven
Futterquelle werden also von den Furageuren die Signale beider Kommunikationsmodalitdten
intensiviert um so vermehrt Rekruten anzuwerben.

Ahnliche Unterschiede waren zwischen Furageuren hungriger und geséttigter Subkolonien zu
finden. Hier war der Anteil chemisch und taktil rekrutierender Tiere hoher, wenn die Arbeiterinnen
aus hungrigen Subkolonien kamen. Ferner war auch deren Rekrutierungsintensitdt (Anzahl der
waggle displays bzw. Anzahl der Markierungspunkte) signifikant hoher als bei Tieren aus gesattigten
Subkolonien. Nur das Spurlegeverhalten auf dem Rickweg ins Nest unterschied sich nicht immer
signifikant zwischen den beiden Gruppen. Eine schlechte Erndhrungslage der Kolonie fihrte also
allgemein zu einer intensiveren Rekrutierung zur neu gefundenen Futterquelle. Auch fiir Camponotus
socius (Holldobler, 1971) und Camponotus pennsylvanicus (Traniello, 1977) konnte eine
Intensivierung der waagle displays fur Kundschafterinnen, die in eine hungrige Kolonie
zuriickkehrten, nachgewiesen werden. Eine Korrelation zwischen dem Erndhrungszustand der
Kolonie und der Intensitat des Spurlegeverhaltens wurde bei Solenopsis geminata (Hangartner, 1969)
aufgezeigt, wobei Mailleux et al. (2006) keinen Zusammenhang zwischen beiden Parametern fiir
Lasius niger nicht finden konnte. Wichtig ist daraufhin zu weisen, dass in beiden genannten

Publikationen die Tiere auf dem Rickweg ins Nest verfolgt wurden. Auch wir konnten nur geringe
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Unterschiede in dieser Richtung beobachten. Auf dem Weg zur Futterquelle hingegen zeigten sich in
unseren Experimenten deutliche Unterschiede zwischen gesattigten und hungrigen Furageuren,
sowohl bezliglich des Anteils spurlegender Tiere als auch der Intensitat des Spurlegeverhaltens. Wir
vermuten, dass das Spurlegverhalten auf dem Riickweg von der Futterquelle mehr durch die
Eigenschaften der vorgefundenen Nahrung beeinflusst wird und nur gering oder gar nicht vom
Motivationsstatus des Furageurs modifiziert wird. In unseren Experimenten wurde beiden
Versuchsgruppen der gleiche Reiz, eine 20%-Saccharoselésung, angeboten. Auf dem Weg zur
Futterquelle hingegen triggert die Akzeptanz der Nestgenossen gegeniiber dem angebotenen Futter
die Intensitat des Spurlegeverhaltens. Ein Furageur erfuhr in einer hungrigen Subkolonie ein deutlich
starkeres Interesse an seiner Ladung, wie die signifikant héhere Entladungsrate (siehe Abb. 4.6.)
demonstriert. Auf der anderen Seite hatte eine hungrige Sammlerin ungefdhr gleich viele
trophallaktische Kontakte pro Nestbesuch wie ein geséattigter Furageur, was primar nicht fiir ein
gesteigertes Interesse der hungrigen Nestgenossen spricht (siehe aber 4.4.4). Die Hypothese der
richtungsspezifischen Modulation des Spurlegeverhaltens wird aber durch die Tatsache, dass
unterschiedliche Futterqualitaten bei gleichem Erndhrungszustand der Kolonie eine unterschiedliche
Intensitat des Spurlegeverhaltens auf dem Rickweg zum Nest auslésten, unterstiitzt.

Aufler den Unterschieden im Rekrutierungsverhalten aufgrund verschiedener Futterqualitaten
oder Erndhrungszustanden der Kolonie fiel auch eine stark ausgepragte zeitliche Dynamik des
Rekrutierungsverhaltens auf. In allen vier Versuchsgruppen wurde das Markierungsverhaltens auf
dem Weg zur Futterquelle nach jedem erneuten Besuch im Nest intensiver (siehe Abb.4.15). Auch
der Anteil spurlegender Tiere in Richtung Futterquelle nahm in den ersten Besuchen stetig zu. Das
Spurlegeverhalten auf dem Weg zum Nest hingegen blieb meistens von der Anzahl der absolvierten
Laufe unbeeinflusst, auRer bei der gesattigten Versuchsgruppe, wo ebenfalls wahrend der ersten
Besuche eine deutliche Steigerung der spurlegenden Tiere zu verzeichnen war. Flr Lasius niger
wurden genau gegensatzliche Ergebnisse erzielt (Beckers et al., 1992). Hier geht die Anzahl der
spurlegenden Tiere wie auch die Intensitat des Spurlegens mit der Anzahl der absolvierten Besuche
an der Futterquelle zurlick. Die Autoren begriindeten dieses Verhalten mit einer zunehmenden
besseren rdaumlichen Orientierung der Ameisen. Eine intensive Duftmarkierung ist hier auf die
Initialphase wahrend der ErschlieBung neuer Futterquelle beschrankt, um so neue Furageure zu
rekrutieren und zur Nahrungsressource zu leiten. Nach mehreren aufeinander folgenden Besuchen
an der Futterquelle erlernen die Tiere den Weg z.B. anhand visueller Landmarken und eine weitere
chemische Markierung ist dann nur noch bedingt erforderlich. Der Unterschied zwischen unseren

Ergebnissen und den Erkenntnissen bei Lasius niger mag im Versuchsdesign begriindet sein.
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Wahrend Beckers et al. (1992) einzelne Tiere in einer Gruppe beobachteten, flihrten wir so genannte
»open loop” Experimente durch, d.h. wir unterbanden die Reaktion der Nestgenossen auf die
Rekrutierungsbemihungen der Kundschafterin und lieBen Letztere immer nur alleine an der
Futterquelle furagieren. Auf der anderen Seite nutzten Mailleux et al. (2005) ein &ahnliches
experimentelles Design und dokumentierten auch fir individuell furagierende Lasius niger
Arbeiterinnen ein abnehmendes Spurlegeverhalten mit steigender Anzahl der absolvierten Besuche
an einer Futterquelle. Neben der chemischen Rekrutierung nahm in unseren Experimenten auch die
Intensitat der taktilen Signale in fast allen Versuchsgruppen mit der Zeit zu. In der Fachliteratur sind
vergleichbare Arbeiten kaum zu finden. Nur Traniello (1977) beobachtete heimkehrende
Camponotus pennsylvanicus Kundschafterinnen Gber mehrere Besuche im Nest. Er stellte aber im
Gegensatz zu uns eine Abnahme der Intensitdt der waggle displays fest. Wir glauben, dass die
zunehmende taktile und chemische Rekrutierungsintensitat auf ein wachsendes positives Feedback
der Nestgenossen gegeniiber der eingetragenen Nahrung des Furageurs zuriickzufiihren ist. In allen
vier Versuchsreihen stiegen parallel zur Rekrutierungsintensitat jeweils die Entladungsrate und die
Anzahl der trophallaktischen Kontakte an. Beide Faktoren sprechen fir ein gesteigertes Interesse der
Abnehmerinnen an der eingetragenen Ladung der Furageure. Die Kundschafterinnen reagierten auf
die steigende Akzeptanz der Kolonie gegeniliber der gesammelten Nahrung direkt mit der
Verstarkung des Rekrutierungsprozesses. Fir diese Annahme spricht zum einen die deutliche
Steigerung des Spurlegeverhaltens auf dem Weg zur Futterquelle, eine Rekrutierungsmalle, welche
direkt nach der Erfahrung eines eventuellen positiven Feedbacks ausgefiihrt wird. Das
Spurlegeverhalten auf dem Rickweg zum Nest, welches =zeitlich getrennt durch die
Nahrungsaufnahme wesentlich spater stattfindet, wurde dagegen nicht mehr durch das positive
Feedback im Nest moduliert. Teilt man fir jeden Besuch die waggle displays in Aktionen, die vor der
ersten Trophallaxis bzw. nach der letzten Trophallaxis stattfanden, auf, so sieht man, dass die
beschrieben Dynamik dieser Rekrutierungssignalen (Abb. 4.10) hauptsachlich auf der Anzahl der
waggle displays nach der letzten Trophallaxis beruht (Daten hier nicht gezeigt). Sie stiegen mit der
Anzahl der absolvierten Besuche im Nest an, wahrend die Rekrutierungssignale direkt nach dem
Eintreffen der Tiere im Nest, also vor der ersten Trophallaxis, stets auf dem gleichen Niveau blieben.
Die Intensitatssteigerung der taktilen Signale erfolgte also eigentlich immer nach der Entladung der
Furageure und somit nach dem Erhalt eines eventuellen Feedbacks auf die Prasentation der
gesammelten Nahrung.

Neben dieser Feedback-Erklarung ist es aber auch moglich, dass die Rekrutierungsdynamik im

Zusammenhang mit den o©kologischen Rahmenbedingungen der Futtersuche steht.
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Nektarsammelnde Ameisen besuchen auf ihren Furagierziigen hauptsachlich Honigtauproduzenten
und extraflorale Nektarien. Diese beiden Futterquellen zeichnen sich durch eine gewisse
Unbestandigkeit aus. Auch wenn sich die Lokalitat der Quellen nicht dndert, so ist doch die Menge
des Nahrungsangebots oft nicht vorhersagbar. Das liegt zum einen an den niedrigen
Nektarproduktionsraten von extraflorale Nektarien. So wurde z.B. fiir Urena lobata, eine haufig von
Camponotus floridanus besuchte Pflanze, eine Flussrate von nur etwa 0,03-0,12pl/min pro Pflanze
gemessen (Dreisig, 2000). Zum anderen konkurrieren die Furageure mit anderen nektarsammelnden
Ameisenarten und weiteren Insekten um diese Futterquellen (Dreisig, 2000). Eine Futterquelle kann
sich also in einem Besuch als ergiebig erweisen, da sich Nektar akkumuliert hat bzw. dort schon seit
langerer Zeit kein nektarsammelndes Tier furagierte, aber im nachsten Besuch schon wieder
ausgebeutet sein, entweder aufgrund einer niedrigen Nektarproduktionsrate oder der aktuellen
Prasenz konkurrierender Tiere. Erst wenn sich die gefundene Futterquelle als bestdndig erwiesen hat,
also nach einigen erfolgreichen Besuchen, wird die Rekrutierung zu dieser Stelle angekurbelt. So
konnte ein unnotiger Ausstrom von Arbeiterinnen zu unbestdndigen Nahrungsressourcen verhindert
werden, was wiederum die Gesamtfitness der Kolonie steigern wirde. In diesem Licht konnte das
Restvolumen der Furageure neu betrachtete werden. Die grofRten Volumina wurden wahrend der
ersten Besuche im Nest gemessen, dann wenn die Rekrutierungsintensitat jeweils am niedrigsten
war. Die gewonnene Zeit durch dieses Verhalten dient vielleicht nicht zu einem raschen
Informationsaustausch mit anderen Nestgenossen, wie es z.B. fiir Blattschneiderameisen vermutet
wird (Roces & Nufiez 1993; Roces & Holldobler, 1994), sondern unterstitzt vielmehr eine schnelle
Uberpriifung der Bestandigkeit der Futterquelle.

Letztendlich bleibt noch zu bemerken, dass in dieser Arbeit Untersuchungen zur Reaktion der
Rekruten auf die jeweiligen Rekrutierungsanstrengungen der Furageure fehlen. Alleine die
Steigerung von taktilen und chemischen Signalen der Kundschafterinnen bedeutet noch keine
automatische Steigerung der Rekrutierungsrate. Der kausale Zusammenhang zwischen intensivem
Spurlegeverhalten bzw. vermehrten waggle displays und einem gesteigertem Ausstrom an
Arbeiterinnen aus dem Nest sollte in einer empirischen Arbeit nachgewiesen werden. Jaffé &
Sanchez (1984) konnten fiir Camponotus rufipes keinen Zusammenhang zwischen der
Rekrutierungsrate und Futterqualitat bzw. Hungerstress der Kolonie finden. Daher behaupteten sie,
dass in dieser Ameisenart keine Modulation der Rekrutierung auftritt. In der zitierten Arbeit fehlt
aber die Untersuchung der Intensitdit der Rekrutierungssignale unter den verschiedenen
Versuchsbedingungen. Ferner maskierte eventuell die sehr grofle Varianz der gemessenen

Rekrutierungsraten einen statistischen Unterschied (Aussage der Autoren Jaffé & Sanchez, 1984).
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Tranillo (1977) konnte bei Camponotus pennsylvanicus dagegen einen deutlichen Zusammenhang
zwischen der Erndhrungslage einer Kolonie und der Anzahl der Rekruten, die das Nest verliel3en,
herstellen. Fir C. balzani und C. sericeiventris, die ein dhnliches Spurpheromon wie Camponotus
rufipes benutzen, konnte ein positiver Zusammenhang zwischen der aufgetragenen Konzentration
des Spurpheromons und der Anzahl der Tiere, die dieser kiinstlichen Duftspur folgten, gezeigt
werden (Kohl et al., 2003). Letztendlich demonstrierte Holldobler (1971) flir Camponotus socius, dass
die vermehrte Ausfiihrung von waggle displays in dieser Art zu einem gesteigerten Ausstrom an
Arbeiterinnen aus dem Nest fiihrt. Diese, wenn auch indirekten Hinweise, lassen die Vermutung zu,
dass eine Intensivierung chemischer und taktiler Rekrutierungssignale auch bei Camponotus rufipes

zu einem erhdhten Eintreffen von Rekruten an der propagierten Futterquelle fuhrt.

4.4.4 Potentielle Riickkopplungsmechanismen im Nest

Sowohl das abfallende Restvolumen als auch die zunehmende Rekrutierungsintensitat mit der
Anzahl der absolvierten Besuche im Nest lassen ein zunehmend positives Feedback auf die
eingetragene Nahrung der Furageure vermuten. Was konnte aber der genaue zugrunde liegende
Mechanismus sein, d.h. auf welche Stimuli reagieren die Kundschafterinnen mit der Verstarkung des
Rekrutierungsverhaltens? Ein potentieller Kandidat ware die Entladungsgeschwindigkeit, die mit
beiden Verhaltensweisen positiv bzw. negativ korreliert. Doch ist sie fiir 40%-Furageure niedriger als
flr 5%-Furageure, sehr wahrscheinlich aufgrund der héheren Viskositat der Zuckerldsung. Aber
gerade 40%-Furageure zeigen ein intensiveres Rekrutierungsverhalten und eine ausgepragtes
Restvolumen beim Verlassen des Nests.

Ein anderer moglicher Feedbackmechanismus wurde bei Honigbienen beschrieben. Hier
informieren sich erfolgreiche Sammelbienen Gber den Erndhrungszustand des Stocks indem sie die
Zeit vom Betreten des Stocks bis zum Antreffen der ersten Nektarabnehmerin ,,messen” (Seeley,
1986 und 1989; Seeley et al.,, 1991; Seeley & Tovey, 1994). Je kirzer die Zeit bis zur ersten
Trophallaxis desto héher ist die Wahrscheinlichkeit, dass die Sammelbienen vor Verlassen des Stocks
Uberhaupt einen Werbetanz zeigen bzw. diesen mit hoher Intensitdt ausfiihren. In unseren
Versuchen suchten Furageure, die in gesattigte Subkolonien zurlickkehrten, ebenfalls deutlich langer
nach der ersten Abnehmerin als Furageure, die in eine hungrige Subkolonie liefen (Daten nicht
gezeigt). Es gab aber keinen Unterschied zwischen 40% und 5%-Furageuren bzw. konnte in keine der

vier Versuchsgruppen eine Korrelation mit der Anzahl der Besuche im Nest gefunden werden.
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Auch die Anzahl der trophallaktischen Kontakte erscheint als Feedbackmechanismus
ungeeignet. Zwar stieg die Anzahl der Kontakte (und somit wahrscheinlich die Anzahl der
Abnehmerinnen) in der Initialphase des Furagierens an und es gab einen deutlichen Unterschied
zwischen 40% und 5%-Furageuren, doch war die Anzahl aller Entladungskontakte wahrend des
Nestaufenthalts bei hungrigen und gesattigten Sammlerinnen gleich. Betrachtet man aber die Anzahl
der Trophallxis-Aktionen (Abb. 4.8), so fallt auf, dass gesattigte Tiere ca. doppelt so oft eine
Entladungsaktion ausfiihrten wie hungrige Tiere. Zwischen 40% und 5% Furageuren gab es hingegen
kaum Unterschiede in der Anzahl der Trophallaxen. Verrechnet man die Anzahl der trophallaktischen
Kontakte mit der Anzahl der Trophallxis-Aktionen, so ergibt sich nun ein deutlicher Unterschied
zwischen hungrigen und gesattigten Tieren hinsichtlich der Anzahl der Kontakte mit Nestgenossen
pro Trophallaxis. Sammlerinnen aus Kolonien mit Hungerstress haben wesentlich mehr solche
Kontakte pro Entladungsaktion als Tiere in Kolonien mit guter Erndhrungslage. Derselbe Unterschied
zeigt sich zwischen 40% und 5% Furageuren, da die Einrechnung der Trophallxis-Aktionen in diesen
Versuchsgruppen keinen Einfluss auf den schon bestehenden Unterschied in der Gesamtzahl der
trophallaktischen Kontakte hatte. Da sich die Anzahl der Trophallaxen nicht lber die Zeit anderte,
besteht fiir alle 4 Versuchsgruppen auch eine Dynamik der trophallaktischen Kontakte pro

Entladungsaktion innerhalb der 15 Besuche im Nest. Die Anzahl trophallaktischer Kontakte pro

Entladungsaktion stellt also hier den am meisten geeigneten Kandidaten flr einen

Feedbackmechanismus dar, da sie sowohl mit den Unterschieden zwischen den Versuchsgruppen als
auch dem zeitlichen Verlauf des Restvolumens und des Rekrutierungsverhaltens korreliert. Dieser
Parameter scheint auch bei Honigbienen die Rekrutierung zu beeinflussen. Je mehr Stockgenossen
sich pro Trophallaxis fiir den Nektar der Sammelbiene interessieren, desto mehr Furageure zeigen
nach der Entladung einen Schwanzeltanz bzw. desto intensiver wurde dieser ausgefiihrt (Farina,
2000).

Ein weiterer Kandidat fur einen Feedbackmechanismus wurde erst kiirzlich durch Cabe et al.
(2006) ,wiederentdeckt”. Sie zeigten, dass die Frequenz der Antennierungskontakte, die ein
Camponotus mus Furageur wahrend einer Trophallaxis im Nest von den Abnehmerinnen erfdhrt, zum
einen von der Ubergebenen Futterqualitdt und zum anderen von der Erndhrungslage der Kolonie
abhangt. Je besser die Futterqualitat bzw. je hungriger die Kolonie, desto schneller war die zeitliche
Abfolge der Antennierungskontakte wahrend der Trophallaxis. Jahre zuvor hatten schon
verschiedene Autoren sich diesem Thema gewidmet und keinen Zusammenhang zwischen
verschiedenen Aspekten der Trophallaxis und den wahrend des Futteraustauschs ausgefiihrten

Antennenbewegungen gefunden (Lenoir, 1982; Bonavita-Cougourdan, 1983; Bonavita-Cougourdan &
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Morel, 1984). Diese Autoren suchten aber nach einer ,Antennierungssprache”, d.h. nach der
Ubermittlung komplexer Nachrichten aufgrund der Beriihrungspunkte und Abfolge der
Antennenbewegungen. Vielmehr konnte aber einfach die Intensitdt der Antennierungen eine
Informationsquelle fiir die Furageure lber die Akzeptanz des angebotenen Nektars in der Kolonie
sein. Unterstlitzung erhalt diese Idee durch die Beobachtung, dass viele Trophallaxis-Aktionen von
gesattigten und 5%-Furageuren sehr ,ruhig” abgelaufen sind, d.h. nur langsame oder gar keine
Bewegungen der Antennen und der Vorderbeine bei den Abnehmerinnen zu sehen waren. Identische
Beobachtungen machten auch Cabe et al. (2006).

Insgesamt gesehen bleibt die Frage nach der Existenz eines Feedbackmechnismus, der das
Rekrutierungsverhalten steuert, offen. Zwar gibt es einige potentielle Kandidaten, die mit den
beobachteten Verhaltensanderungen der Sammlerinnen korrelieren, doch kénnten die Unterschiede
im Rekrutierungs- und Sammelverhalten aufgrund der Nahrungsqualitdt und der Erndhrungslage der
Kolonie auch einfach durch eine unterschiedliche innere Motivation der Sammlerinnen erklart
werden. Bis jetzt fehlen die entsprechenden Manipulationsversuche, um einen eindeutigen Einfluss

der Kolonie auf das Rekrutierungs- und Sammelverhalten der Ameisen nachzuweisen.
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Zusammenfassung

Ameisen tragen als so genannte ,central place
foragers” ihre Nahrung in ein zentral gelegenes
Nest ein. Somit ist das Nest nicht nur eine
Verteilungsstelle fiir das gesammelte Futter,
sondern fungiert auch als Informationszentrale der
Kolonie. Wir stellten uns die Frage, ob es ein
Feedback zwischen heimkehrenden Furageuren
und Arbeiterinnen im Nest gibt, welches das
Sammel- und Rekrutierungsverhalten der
Furageure steuert und bei ihnen spezielle
Verhaltensweisen fiir eine Beschleunigung des
Informationsflusses auslost? Welchen Einfluss hat
die Akzeptanz der Nestgenossen gegeniber dem
prasentierten Futter auf die Rekrutierungsaktivitat
der Furageure? Hierzu leiteten wir einzelne
Camponotus rufipes Furageure einer hungrigen
Teilkolonie nach 5 Besuchen an einer Futterquelle
in eine gesattigte Teilkolonie um. In einer zweiten
Versuchsreihe  wurden Arbeiterinnen aus
gesattigten Teilkolonien nach 5 Besuchen an einer
Futterquelle plotzlich mit einer hungrigen
konfrontiert. Die

Teilkolonie gezeigten

Verdanderungen der Be- und Entladungsdynamik

5.1 Einleitung

des Kropfes, des Spurlegeverhaltens und der
taktilen Rekrutierung lieRen Rickschlisse auf den
,inversen” Informationsfluss zwischen Kolonie und
erfolgreichen Furageuren zu. Die Kundschafter-
ameisen reagierten sensibel auf die jeweilige
Erndhrungslage der Kolonie. Hungrige Furageure
reduzierten ihre Rekrutierungsaktivitat bei Kontakt
mit gesattigten Nestgenossen, gesdttigte
Kundschafterinnen steigerten taktile und
chemische Rekrutierung nach dem Umleiten in
eine hungrige Teilkolonie. Weiterhin gaben
hungrige Furageure unmittelbar nach dem
Umsetzen in eine gesattigte Subkolonie nur
ungefahr die Halfte der gesammelten Nahrung ab,
wahrend gesattigte Kundschafterinnen beim
Kontakt mit hungrigen Nestgenossen nach dem
Verlassen des Nests kein Restvolumen im Kropf
aufwiesen. Wir vergleichen diese Ergebnisse mit
den Daten aus Kapitel 4 und erkldren das
Vorhandensein eines ausgepragten  zuriick-
gehaltenen Kropfvolumens mit Hilfe einer

Motivationsdiskrepanzhypothese.

Ameisen tragen die gesammelte Nahrung in ein zentral gelegenes Nest um dort die Konigin,

die Brut und die Innendienstarbeiterinnen mit Futter zu versorgen. Aufgrund dieser Furagierstrategie

zahlt man sie zu den so genannten ,,central place foragers” (Orians & Pearson, 1979). Da eine Kolonie

gewohnlich mehrere Futterquellen parallel

ausbeutet, treffen dementsprechend zeitgleich

verschiedenartige Nahrungstypen oder Futterqualitdten im Nest ein, die in einem gewissen Umfang

auch die Eigenschaften der jeweiligen ausgebeuteten Lokalitdten widerspiegeln. Es stellt sich die

Frage, ob das Nest fiir die Furageure nur ein Ort der Nahrungsverteilung bzw. eine Speicherkammer

darstellt, oder ob es auch als Informationszentrale fiir die eintreffenden Furageure fungiert. Geben

die Sammlerinnen im Nest nur Informationen Uber ihre Funde an potentielle Rekruten weiter, oder
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erhalten sie dort auch Informationen Uber parallel von der Kolonie erschlossene Futterquellen und
nutzen sie diese Informationen zur Regulierung ihres Sammelverhaltens?

Fir Honigbienen wurde lange Zeit angenommen, dass Nektarabnehmerinnen im Stock die
verschiedenen eingetragenen Futterqualititen miteinander vergleichen und bevorzugt die
Sammelbienen mit besonders siiBem Nektar entladen. Somit wiirden sie ein positives Feedback an
diese Sammelbienen geben, was wiederum in einer héheren Tanzintensitat fir diese Fundstellen
resultiert (Lindauer, 1975; Boch 1956). Laut Seeley (1995) ist dies aber nicht der Fall, sondern
vielmehr bewerten die Sammelbienen die Qualitat der Nektarquellen aufgrund der eigenen
Energiebilanz (Seeley et al., 1991). Dagegen konnten Farina & Nufez (1995) und De Marco & Farina
(2001) einen Informationsfluss im Bienenstock nachweisen. Sie zeigten, dass Sammelbienen ihr
Entladungsverhalten im Stock entsprechend den Eigenschaften der von ihnen besuchten Futterquelle
(Zuckerkonzentration, Volumen) modifizieren und somit Informationen liber deren Ergiebigkeit an
die Nektarabnehmerinnen weitergeben. Zuvor schon beobachtete Nufiez (1970), dass
Sammelbienen, die von wenig ergiebigeren Futterquellen zuriickkehren, zuerst ihren Nektar entladen
und anschlieRend ein intensives Bettelverhalten im Stock zeigen. So kénnten diese Sammelbienen
von erfolgreicheren Furageuren Informationen {iber profitablere Futterquellen erhalten. Dieses
Informationsflussmodell beinhaltet aber keinen Feedbackmechanismus, der direkt auf die Furageure
wirkt und sie Uber die relative Qualitat ,ihrer” Nahrungsquelle informiert, sondern vielmehr suchen
die weniger erfolgreichen Bienen aufgrund eines intrinsischen Faktors nach Informationen lber eine
alternative Furagiermoglichkeit. Aber in einem anderen Zusammenhang besitzen die Arbeiterinnen
im Stock einen direkten Einfluss auf die Sammel- und Rekrutierungsintensitat der Furageure.
Sammelbienen reagieren auf den aktuellen Nektareintrag und somit den Erndhrungszustand des
Stocks mit unterschiedlich starkem Werben fiir die gerade besuchte Futterquelle. Ist der
Futtereintrag der Kolonie hoch, miissen erfolgreiche Sammelbienen langer auf ihre Entladung durch
die nun ,Uberbeschéiftigten” Nektarabnehmerinnen warten und fiihren dann seltener Tanze auf.
Finden die Furageure nach der Ankunft in der Kolonie dagegen schnell Nestgenossen, die den
gesammelten Nektar ibernehmen, dann tanzen sie anschlieRend mit groRer Wahrscheinlichkeit
(Seeley, 1986 und 1989; Seeley et al., 1991). Neuere Untersuchungen durch Farina (2000) und De
Marco (2006) zeigen, dass neben der Zeit bis zur Entladung auch die Anzahl der Abnehmerinnen
wahrend der Entladungsaktionen einen entscheidenden Einfluss auf die Ausfiihrung und Intensitat
von Schwanzel- bzw. Rundtdnzen hat und somit einen moglichen Riickkopplungsmechanismus fiir die

Regulierung der Rekrutierung darstellt.
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Fiir Ameisen fehlen solche Feedbackuntersuchungen fast vollstdndig. Nur fir Camponotus
socius wurde bisher ein Einfluss von Arbeiterinnen im Nest auf die Rekrutierungsintensitat
heimkehrender Scouts gezeigt (Holldobler, 1971; unveroffentlichte Daten von Holldobler - zitiert in
Holldobler, 1999). Bei dieser Art werden Rekruten im Nest liber ein spezielles , Wackelverhalten”
(waggle display), ein schnelles seitliches Hin und Her Bewegen von Kopf und Thorax, aufgefordert
einer chemischen Spur zu folgen. In einem Experiment wurde eine Gruppe von Scout-Ameisen Uber
mehrere Tage von ihrer Kolonie getrennt und reichlich mit Futter versorgt, wahrend der Rest der
Kolonie unter Hungerstress gesetzt wurde. Beim ersten erneuten Kontakt mit ihren hungrigen
Nestgenossen wirgten die gesattigten Scouts zwar ihre gesammelte Nahrung hervor, aber zeigten
anschlieRend kein oder nur ein sehr schwach ausgepragtes taktiles Rekrutierungsverhalten. Im
Gegensatz dazu fiihrten sie beim folgenden Besuch im Nest auf einmal ein sehr lebhaftes
Wackelverhalten aus. Ferner konnten wir in dieser Arbeit (siehe Kapitel 3) zeigen, dass es auch bei
Blattschneiderameisen einen Riickkopplungsmechanismus gibt, den Kundschafterameisen nutzen,
um ihre Rekrutierungsaktivitat entsprechend der Akzeptanz der Kolonie gegeniber der gefundenen
Nahrung anzupassen. Die angefiihrten Beispiele bei Honigbienen und Ameisen zeigen, dass die
Entscheidungskriterien, die die Tiere bei der Futtersuche verwenden, durch den Informationsfluss
zwischen den Arbeiterinnen standig an die aktuelle Furagiersituation (Erndhrungslage der Kolonie,
Eigenschaften der zur Verfligung stehenden Futterquellen) angepasst werden.

Trotzdem wurde in den letzten 20 Jahren dieser ,inverse Informationsfluss”, also von der
Kolonie zuriick zu den Furageuren, bei der Erklarung der Organisation der Furagieraktivitat sozialer
Insekten geradezu vernachlassigt (Traniello, 1989; Detrain et al., 1999). Nach der Meinung einiger
Autoren verwenden die Ameisen , intelligente” Kriterien zur Entscheidungsfindung, denken dabei
aber eher an einfache Eigenschaften von Futterquellen oder Furagierstrassen (z.B. Futtervolumen,
Pheromonkonzentration), die als Ausloser fiir starre ,,Reiz-Reaktion” Handlungen dienen (Detrain &
Deneubourg, 2006).

In diesem Kapitel stellen wir die Frage, ob die Rekrutierungsintensitat einer
nektarsammelnden Ameise nur von der internen Motivation des Tieres bzw. den
Qualitatseigenschaften der Nahrungsressource abhangt, oder ob auch die Akzeptanz der
Nestgenossen, speziell der Abnehmerinnen im Nest, gegeniiber dem eingetragenen Futter des
Kundschafters eine Auswirkung auf dessen Rekrutierungsaktivitdit hat. Gibt es einen
Rickkopplungsmechanismus zwischen Furageuren und Nektarabnehmerinnen im Nest, der das
Sammel- und Rekrutierungsverhalten von Kundschafterameisen steuert und bei ihnen spezielle

Verhaltensweisen fiir eine Beschleunigung des Informationsflusses auslost? Und falls dies der Fall ist,
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kann das Rekrutierungsverhalten durch die Reaktion der Kolonie sowohl gesteigert als auch
vermindert werden? Zur Beantwortung dieser Fragen bildeten wir paarweise hungrige und gesattigte
Camponotus rufipes Teilkolonien. Nach 5 Besuchen an der Futterquelle bzw. in der eigenen
Teilkolonie wurden die Kundschafterameisen in die jeweils andere Teilkolonie umgeleitet und dort
fir weitere 10 Besuche beobachtet. Durch die Veranderungen im Rekrutierungs- und
Sammelverhalten der Furageure nach dem Umsetzen in die neue Teilkolonie konnten wir den
Einfluss des Motivationszustandes der Tiere in der Kolonie, besser gesagt den Einfluss der Akzeptanz
der Nestgenossen gegenliber dem eingetragenen Futter, auf die Aktivitaten der Furageure

beurteilen.
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5.2 Material und Methoden

5.2.1 Versuchstiere, Subkolonien und allgemeiner Versuchsaufbau

Fir die Versuchsreihen dieses Kapitels wurden ebenfalls Ameisen der Art Camponotus rufipes
verwendet. Alle ndheren Angaben zu Verbreitung der Art, Herkunft der Versuchskolonie und
Tierhaltung entsprechen den Angaben in Kapitel 4 (siehe 4.2). Die Experimente wurden in mehreren
Phasen im Zeitraum zwischen Marz und Dezember 2007 durchgefihrt.

Grundlage fiir diese Versuche waren definierte Erndhrungszustande der Kolonie. Zu diesem
Zweck wurden Subkolonien mit 800 Individuen angelegt und in Beobachtungsnestern untergebracht,
so wie es bereits in Kapitel 4 beschrieben wurde. Es wurde immer paarweise eine hungrige und eine
gesattigte Subkolonie angelegt. Die hungrige Subkolonie erhielt taglich 500ul Saccharoseldsung
(30%). Die gesattigte Subkolonie wurde hingegen am Tag des Erstellens der Subkolonie mit einmalig
5ml Saccharoseldsung (30%) und anschlieBend an jedem weiteren Tag mit 600ul Saccharoseldsung
(30%) geflittert. Die eingetragene Futtermenge der beobachteten Einzeltiere wurde an den
Versuchtagen mit der téglichen Futterration verrechnet, d.h. von den 500 bzw. 600ul abgezogen.
Zusatzlich zur Futterration hatte jede Subkolonie einen ad libitum Vorrat an frischem Leitungswasser.

Auch der allgemeine Versuchsaufbau entsprach exakt dem bereits beschrieben Setup in

Kapitel 4 und wird daher hier nicht weiter erortert.

5.2.2 Versuchsablauf und Versuchsreihen

Im Allgemeinen entsprach der Versuchsablauf dem Prozedere der in Kapitel 4 durchgefiihrten
Experimente. Ein Einzeltierversuch bestand aus 15 aufeinander folgenden Besuchen ein und
desselben Tieres an der Futterquelle und den dazugehérigen nachfolgenden Aufenthalten im
Subkolonienest. Zuerst wurde von der hélzernen Plattform eines Subkolonienests eine der farblich
markierten Arbeiterinnen alleine auf die Ultramikrowaage und anschlieBend zur Futterquelle
geleitet. Dort fand die Ameise einen groRBen Tropfen einer 20%-Saccharoseldsung (ca. 50ul). Das Tier
konnte ohne Beeinflussung von auRen die von ihm gewahlte Futtermenge aufnehmen. Vor und nach
der Futteraufnahme wurde das Spurlegeverhalten der Ameise in Richtung Futterquelle bzw. in

Richtung Nest mit der in Kapitel 4 erwdhnten Hochgeschwindigkeitskamera
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(250 Bilder/Sekunde) aufgenommen. Das Tier wurde anschlieBend in das Nest gelassen, um dort die
gesammelte Nahrung an die Kolonie zu (ibergeben.

Die Besonderheit der hier durchgefiihrten Experimente bestand darin, die Subkolonie
auszutauschen, wahrend das Tier sich zum 6.mal an der Futterquelle befand. So sollte
herausgefunden werden, ob der Motivationszustand der Kolonie sich auf das Rekrutierungs- und
Sammelverhalten des Furageurs auswirkt. Da die Subkolonien der gleichen Mutterkolonie
entstammten und die jeweiligen Tiere dieser beiden Subkolonien zeitlich nur kurz voneinander
getrennt waren, wurden die umgeleiteten Furageure von ihrer ,neuen” Subkolonie ohne weiteres
akzeptiert. Zu keinem Zeitpunkt wurde ein aggressives Verhalten der Subkoloniemitglieder
gegenliber dem Furageur beobachtet.

Insgesamt wurden zwei verschiedene Versuchsreihen durchgefiihrt. In einer ersten
Versuchsreihe trug eine Kundschafterameise aus einer hungrigen Kolonie Uber 5 Besuche ihre
Nahrung in eine hungrige Subkolonie. Wahrend sie zum 6mal Zuckerwasser an der Futterquelle
aufnahm, wurde die hungrige Subkolonie durch eine gesattigte Subkolonie ersetzt. Das Tier wurde
nun in die neue Subkolonie geleitet und wahrend diesem und 9 weiteren Besuchen dort beobachtet,
so dass der Furageur letztendlich insgesamt 15 Besuche im Nest absolvierte, 5 davon in einer
hungrigen Subkolonie und 10 davon in einer gesattigten Subkolonie. Nach dem 15. Besuch im Nest
wurde die Ameise nochmals gewogen und anschlieBend eliminiert. Um einen Einfluss bereits
bestehender Pheromonmarkierungen auf das Furagierverhalten der Ameisen auszuschlieRen,
wurden vor Versuchsbeginn jedes neuen Einzeltierexperiments die Holzlaufflichen des
Briickensystems komplett erneuert.

Eine zweite Versuchsreihe wurde exakt gleich durchgefiihrt, nur unter umgekehrten
,Vorzeichen”, d.h. das beobachtete Tier kam aus einer geséattigten Subkolonie und trug auch dorthin
seine Nahrung wahrend der ersten 5 Besuche. Beim 6.Besuch an der Futterquelle wurde dann die
gesattigte Subkolonie durch eine hungrige Subkolonie ausgetauscht. Auch hier wurde das Tier bei
insgesamt 15 Besuchen im Nest beobachtet, 5 davon in einer gesattigten Subkolonie und 10 davon in

einer hungrigen Subkolonie.

5.2.3 Gemessene Verhaltensparameter und Datenauswertung

Die aufgenommenen Verhaltensparameter entsprachen den GrofRen, die bereits fir die

Versuche in Kapitel 4 dokumentiert wurden und werden daher hier nicht weiter erértert. Wichtig ist

152



Kapitel 5: Der Informationsaustausch zwischen Furageuren und Kolonie

aber fiir jeden Parameter darauf hinzuweisen, ab welchem Besuch der vermeintliche Einfluss der
neuen Subkolonie friihestens eine Auswirkung haben konnte, da ein Furagierzyklus mit dem
Aufsuchen der Futterquelle begann und mit dem Verlassen des Nestes nach der Futterabgabe

endete.

Kropffiillung vor dem Betreten

Eine veranderte Kropffillung aufgrund des Austauschs der Subkolonie konnte friihestens ab
dem 7. Besuch erfolgen. Wahrend des 6. Besuchs an der Futterquelle hatte die Ameise zuvor noch
keinen Kontakt mit der neuen Subkolonie, sie hatte nur Erfahrung mit dem Feedback ihrer

»Ursprungskolonie”.

Spurlegeverhalten

Auch das Markierungsverhalten auf dem Hin- und Riickweg zur Futterquelle konnte friihestens
ab dem 7.Furagierzyklus durch die Erfahrung mit der neuen Subkolonie beeinflusst werden. Wahrend
das Tier zum 6.mal zur Futterquelle lief bzw. zum 6.mal von hier zuriickgekehrte bestand zuvor noch

kein Kontakt mit der neuen Subkolonie.

Alle folgenden Verhaltensparameter, die samtlich im Nest erfasst wurden, konnten schon
wahrend des 6. Furagierzyklus durch den Kontakt mit den Nestgenossen der neuen Subkolonie

beeinflusst werden.
= Kropffillung nach dem Verlassen des Nests

= Trophallaxis-Aktionen, trophallaktische Kontakte und Entladungsrate

= taktile Rekrutierung (waggle display)

5.2.4 Statistische Auswertung

Alle parametrischen und nicht-parametrischen Tests (ANOVA mit Messwiederholungen,
Friedman-ANOVA) wurden mit Statistica7.1® (StatSoft, Tulsa, Oklahoma) durchgefiihrt. Soweit nicht

anderes angegeben wurde in allen statistischen Tests das Signifikanzniveau auf 0,05 festgelegt.
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5.3 Ergebnisse

5.3.1 Allgemeine Anmerkung

Bei naherer Betrachtung der Daten ergaben sich bei vielen aufgenommenen Parametern
wahrend der ersten 5 Besuche im Nest und an der Futterquelle auffallige Unterschiede zwischen den
hungrigen bzw. gesattigten Tieren in diesen Messreihen und den hungrigen bzw. gesattigten Tieren
der Messreihen aus Kapitel 4. Diese Differenzen kdnnten zum Teil von unterschiedlichen
KorpergroRen herriihren. Die hier verwendeten Tiere waren im Schnitt etwas kleiner als die Tiere, die
fir die Versuche in Kapitel 4 verwendet wurden (16,2+0,3mg versus 18,4+0,3mg; p<0,001,
zweiseitiger t-Test). Des Weiteren erhielten die hier verwendeten gesattigten Teilkolonien am ersten
Tag etwas mehr Nahrung als die gesattigten Teilkolonien aus Kapitel 4 und besalRen somit eine noch
bessere Erndhrungslage. Auch sind die hier erzielten Stichproben kleiner und daher anfilliger
gegeniber AusreiRerwerten. Da sich die Datenreihen schon vor dem Umsetzen der Tiere in die
neuen Teilkolonien zum Teil erheblich unterschieden erschien ein direkter statistischer Vergleich
zwischen den hungrigen bzw. gesattigten Tieren dieses Kapitels und den hungrigen bzw. gesattigten
Tieren aus Kapitel 4 (als Kontrolle) nicht sinnvoll. Die hier erhobenen Werte werden daher mehr
deskriptiv betrachtet und es wird mehr auf relative als auf absolute Unterschiede zwischen den

Kontrolldaten (aus Kapitel 4) und den hier durchgefiihrten Experimenten hingewiesen.

5.3.2 Dynamik der Kropffiillung

Tiere, die aus einer hungrigen Kolonie kamen, zeigten wahrend der ersten 6 Besuche an der
Futterquelle die schon in Kaptitel 4 beschriebene auffallige Dynamik der Gesamtkropffillung (Abb.
5.1 A). Sie kehrten im ersten Besuch mit ca. 20% (2ul) weniger Zuckerldsung im Kropf von der
Futterquelle zuriick als in den darauf folgenden Besuchen. Nach der Umleitung in die gesattigte
Kolonie war eine Verringerung der Gesamtkropffillung tGber 3 bis 4 Besuche zu erkennen, danach
stieg das Volumen wieder langsam an. Die Abnahme des Volumens ist mit hoher Wahrscheinlichkeit
auf den Kontakt mit der gesattigten Kolonie zurilickzufiihren, da Tiere, die Uber alle 15 Furagierzyklen
in eine hungrige Kolonie laufen, keinen solchen Einbruch in der Gesamtkropffiillung zeigten (siehe.
Abb. 4.4 B). Auch fiir die Tiere der gesattigten Subkolonie fand sich ein reduziertes

Gesamtkropfvolumen in den ersten Besuchen (Abb. 5.1 B), wobei dies nicht so ausgepragt wie bei
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den hungrigen Tieren war und somit den bereits erzielten Ergebnissen aus Kapitel 4 entsprach (siehe
Abb. 4.4 B). Nach der Konfrontation der gesattigten Tiere mit einer hungrigen Kolonie stieg die
Gesamtkropffillung innerhalb von 2 Besuchen um ca. 2 ul an, was einer Zunahme von 25%
entspricht. Bei den gesattigten Tieren aus Kapitel 4, die Gber 15 Besuche eine gesattigte Subkolonie
besuchten, war eine Steigerung in diesem Umfang nicht zu beobachten. Daher ist der hier

beobachtete Effekt auf den plotzlichen Kontakt mit hungrigen Nestgenossen zurlickzufihren.
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101

B

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

Besuche an der Futterquelle

Abb. 5.1: Gesamte Kropfflllung nach der Futteraufnahme in Abhangigkeit der absolvierten Besuche an der ad libitum
Futterquelle. Die Tiere wurden nach dem 6.Besuch an der Futterquelle in eine neue Subkolonie umgeleitet. Besuche an der
Futterquelle, die von einer hungrigen Subkolonie aus starteten, sind wei unterlegt. Besuche an der Futterquelle, die von
einer gesattigten Subkolonie aus starteten, sind grau unterlegt. Dargestellt sind Mittelwerte + Standardfehler.

A: Tiere, die von einer hungrigen in eine gesattigte Subkolonie umgeleitet wurden (n=20).
ANOVA mit Messwiederholungen fiir den Effekt Besuche an der Futterquelle:
F14,266=14,667; p<0,0001

B: Tiere, die von einer gesattigten in eine hungrige Subkolonie umgeleitet wurden (n=14).
ANOVA mit Messwiederholungen fiir den Effekt Besuche an der Futterquelle:
F14,18,=16,059; p<0,0001
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Abb. 5.2: Zurickbehaltene Kropffillung bei Verlassen des Nests in Abhdngigkeit der absolvierten Besuche in der
Subkolonie. Die Tiere wurden nach dem 6.Besuch an der Futterquelle in eine neue Subkolonie umgeleitet. Besuche in einer
hungrigen Subkolonie sind weill unterlegt. Besuche in einer gesattigten Subkolonie sind grau unterlegt. Dargestellt sind
Mediane + Interquartilsabstand.

A: Tiere, die von einer hungrigen in eine gesattigte Subkolonie umgeleitet wurden (n=20).
Friedman-ANOVA fiir den Effekt Besuche im Nest: Chi,g 14=155,398; p<0,0001

B: Tiere, die von einer gesattigten in eine hungrige Subkolonie umgeleitet wurden (n=14).
Friedman-ANOVA fiir den Effekt Besuche im Nest: Chiy4 1,=116,850; p<0,0001

Bezliglich der zurlickgehaltenen Menge im Kropf zeigten sich bei den beobachteten Tieren
wahrend der ersten 5 Besuchen im Nest sehr dhnliche Tendenzen wie sie bereits in Kapitel 4
beschrieben wurden (Abb. 5.2). Tiere, die einer hungrigen Subkolonie angehérten, gaben in den
ersten 3 Besuchen im Nest zwischen 20% und 40% der Futtermenge im Kropf nicht ab. Tiere aus
einer gesattigten Subkolonie hielten dagegen nur ca. 10-20% der Kropffiillung wahrend der ersten

Besuche zuriick. Die Uberleitung in die neue Subkolonie wirkte sich ganz unterschiedlich auf die
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beobachteten Tiere aus. Wahrend die gesattigten Kundschafterinnen auch nach dem Kontakt mit der
hungrigen Subkolonie weiterhin eine niedrige Restkropffiillung aufwiesen, so wie es auch bei der
Ruckkehr von geséttigten Furageuren in gesattigte Subkolonien der Fall war (vergleiche Abb. 4.5 B),
zeigte sich beim Kontakt von hungrigen Kundschafterinnen mit einer gesattigten Teilkolonie ein
komplett anderes Bild. Hier entluden die Tiere wahrend der ersten beiden Aufenthalte in der neuen
Teilkolonie nur 50% der Gesamtkropfflllung. Danach sank die zurlickgehaltene Menge wieder
allmahlich auf Werte unter 10%. Ein solch sprunghafter Anstieg wurde nie bei hungrigen Furageuren,
die in eine hungrige Teilkolonie zurlickkehrten, beobachtet. Dieser Effekt ist somit eindeutig auf den

Kontakt mit gesattigten Nestgenossen zurlickzufiihren.

5.3.3 Entladung im Nest

Die Geschwindigkeit, mit der die Furageure die gesammelte Nahrung abgaben, stieg in den
beiden Versuchsreihen wahrend der ersten Besuche im Nest stetig an, wobei die Entladungsrate in
der gesattigten Teilkolonie deutlich geringer war (Abb. 5.3). Die Umleitung in die jeweils neue
Subkolonie wirkte sich eindeutig auf die Entladungsrate aus (vergleiche Abb. 4.6 B). Hungrige
Furageure zeigten in der gesattigten Subkolonie eine drastisch reduzierte Geschwindigkeit bei der
Nektariibergabe, wahrend sich gesattigte Tiere in der hungrigen Teilkolonie schon nach einem
Besuch deutlich schneller entluden und die Entladungsrate bei den folgenden Besuchen sogar noch
weiter anstieg.

Die Anzahl der trophallaktischen Kontakte stieg bei den Tieren aus der hungrigen Subkolonie
wahrend der ersten 5 Besuche im Nest an (Abb. 5.4 A), dhnlich wie bei den hungrigen Tieren in
Kapitel 4 (vergleiche Abb. 4.7 B). Nach der Umleitung der Furageure in eine gesattigte Kolonie
verdreifachten sich die trophallaktischen Kontakte nahezu in den ersten Besuchen. Hiernach sanken
sie wieder etwas ab, blieben aber weiterhin auf sehr hohem Niveau. Ein Vergleich mit den hungrigen
Kundschafterinnen, die Uber den ganzen Versuchszeitraum in eine hungrige Teilkolonie
zurickkehrten (Abb. 4.7 B), zeigt, dass dieser Effekt eindeutig vom Besuch in der geséattigten
Subkolonie herrihrte. Die Anzahl der trophallaktischen Kontakte der gesattigten Kundschafter in der
gesattigten Subkolonie stieg wahrend der ersten 5 Besuch nur sehr gering an und spiegelte somit
nicht die Ergebnisse aus Kapitel 4 wieder (Abb. 5.4 B; vergleiche Abb. 4.7 B). Dies ist sicherlich auf die
noch bessere Erndhrungslage der Kolonie zuriickzufihren. Der Wechsel der gesattigten

Kundschafterin in eine hungrige Subkolonie hatte zundchst einen leichten Riickgang der
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trophallaktischen Kontakte zur Folge, aber ab dem 3. Besuch in der neuen Teilkolonie (8. Besuch
insgesamt) stieg die Anzahl der Nektaribergabekontakte wieder an und erreichte ungefdhr das
Niveau vor dem Umsetzen des Furageures in die hungrige Teilkolonie. Die kurzzeitige Abnahme der
trophallaktischen Kontakte nach der Umleitung der Arbeiterin kann nicht mit 100%iger Sicherheit
dem Einfluss der neuen Subkolonie zugewiesen werden, da der Unterschied zwischen 4. und 5. bzw.
6. und 7. Besuch nur geringfiigig ist und ahnlich starke Schwankungen auch bei spateren Besuchen
von gesattigten Furageuren in gesattigten Teilkolonien auftraten (vergleiche 4.7 B) und daher einfach

eine starke Streuung des Verhaltens bei diesen Tieren widerspiegeln konnte.
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Abb. 5.3: durchschnittliche Entladungsrate in Abhangigkeit der absolvierten Besuche im Nest. Die Tiere wurden nach dem
6.Besuch an der Futterquelle in eine neue Subkolonie umgeleitet. Besuche in einer hungrigen Subkolonie sind weil3
unterlegt. Besuche in einer gesattigten Subkolonie sind grau unterlegt. Dargestellt sind Mittelwerte + Standardfehler.

A: Tiere, die von einer hungrigen in eine gesattigte Subkolonie umgeleitet wurden (n=20).
ANOVA mit Messwiederholungen fiir den Effekt Besuche an der Futterquelle: F14 566=120,48; p<0,0001

B: Tiere, die von einer geséttigten in eine hungrige Subkolonie umgeleitet wurden (n=14).
ANOVA mit Messwiederholungen fiir den Effekt Besuche an der Futterquelle: Fy4 15,=35,555; p<0,0001
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Abb. 5.4: durchschnittliche Anzahl an trophallaktischen Kontakten wahrend des gesamten Nestaufenthalts in Abhangigkeit
der absolvierten Besuche im Nest. Die Tiere wurden nach dem 6.Besuch an der Futterquelle in eine neue Subkolonie
umgeleitet. Besuche in einer hungrigen Subkolonie sind weil} unterlegt. Besuche in einer gesattigten Subkolonie sind grau
unterlegt. Dargestellt sind Mittelwerte * Standardfehler.

A: Tiere, die von einer hungrigen in eine gesattigte Subkolonie umgeleitet wurden (n=20).
ANOVA mit Messwiederholungen fiir den Effekt Besuche an der Futterquelle: F14 »66=8,563; p<0,0001

B: Tiere, die von einer gesattigten in eine hungrige Subkolonie umgeleitet wurden (n=14).
ANOVA mit Messwiederholungen fiir den Effekt Besuche an der Futterquelle: Fy4 15,=2,478; p=0,0031

Die Anzahl der Trophallaxis-Aktionen dnderte sich in den beiden Versuchsgruppen wahrend
der ersten 5 Besuche im Nest kaum (Abb. 5.5). Die Kundschafterinnen der hungrigen Teilkolonie
flihrten ungefahr zwei Entladungsstopps wahrend eines Besuchs im Nest aus. Die Furageure der
gesattigten Subkolonie zeigten hingegen im Durchschnitt 3-4 Trophallaxis-Aktionen wahrend eines

Nestaufenthalts, und somit 1-2 Entladungsaktionen mehr als Tiere, die aus einer hungrigen
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Abb. 5.5: Anzahl an Trophallaxen wadhrend des gesamten Nestaufenthalts in Abhdngigkeit der absolvierten Besuche im
Nest. Die Tiere wurden nach dem 6.Besuch an der Futterquelle in eine neue Subkolonie umgeleitet. Besuche in einer
hungrigen Subkolonie sind weiR unterlegt. Besuche in einer gesattigten Subkolonie sind grau unterlegt. Dargestellt sind
Mediane t Interquartilsabstand.

A: Tiere, die von einer hungrigen in eine gesattigte Subkolonie umgeleitet wurden (n=20).
Friedman-ANOVA fiir den Effekt Besuche im Nest: Chi,g 14=186,235; p<0,0001

B: Tiere, die von einer gesattigten in eine hungrige Subkolonie umgeleitet wurden (n=14).
Friedman-ANOVA fiir den Effekt Besuche im Nest: Chiyy 14=46,742; p<0,0001

Subkolonie stammten. Die Umleitung eines hungrigen Furageurs in eine gesattigte Teilkolonie flhrte
zu einem sehr starken Anstieg der Anzahl der Trophallaxen. Wahrend der ersten Besuche in der
neuen Subkolonie waren durchschnittlich bis zu 13 Entladungsstopps zu beobachten, bei einzelnen
Tieren manchmal sogar Giber 40 Trophallaxen. Obwohl die Anzahl der Entladungsstopps mit weiteren
Besuchen in der gesattigten Teilkolonie zurilickging, blieb sie auf hohem Niveau. Bei gesattigten

Kundschafterinnen, die in eine hungrige Teilkolonie umgeleitet wurden, zeigte sich genau der
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umgekehrte Effekt. Die Anzahl der Entladungsstopps ging mit dem ersten Besuch in der neuen
Teilkolonie um die Halfte zuriick. Sowohl der Anstieg bzw. der Riickgang der Entladungsaktionen bei
hungrigen bzw. gesattigten Tieren nach dem Umsetzen ist ein Resultat der neuen Teilkolonie, da bei

den Kontrollversuchen (siehe Abb. 4.8 B) kaum Schwankungen vorhanden waren.

5.3.4 Taktile Rekrutierung

Die Furageure aus hungrigen Subkolonien fiihrten wahrend der ersten 5 Besuche fast immer
eine taktile Rekrutierung durch (Abb. 5.6). Im Gegensatz hierzu zeigten nur zwischen 40% und 50%
der Tiere aus gesattigten Subkolonien in der gleichen Beobachtungsphase waagle displays. Der
Kontakt mit der neuen Subkolonie verdanderte den Anteil rekrutierender Tiere nachhaltig. Wahrend
mit jedem zusatzlichen Besuch in einer gesattigten Teilkolonie immer weniger hungrige
Arbeiterinnen waagle displays ausfihrten, wuchs die Anzahl taktil rekrutierender Tiere beim Wechsel
von einer gesattigten in eine hungrige Subkolonie stetig an. Beide Effekte sind auf den Einfluss der
neuen Teilkolonie zurlckzufiihren, wie ein Vergleich mit den Kontrollgruppen (Abb. 4.9 B) zeigt.

Doch nicht nur der Anteil taktil rekrutierender Tiere verdnderte sich mit dem Wechsel in eine
neue Teilkolonie, sondern auch die Intensitdt dieses Rekrutierungssignals, also die Anzahl der
durchgefiihrten Wackelbewegungen (Abb. 5.7). Wahrend der ersten fiinf Besuche im Nest fihrten
Tiere aus hungrigen Subkolonien im Schnitt doppelt so viele waggle displays aus wie Tiere aus
gesattigten Subkolonien, und zeigten somit den gleichen Unterschied wie in den Kontrollgruppen
(vergleiche Abb. 4.10 B). Mit der Umleitung in die neue Teilkolonie drehten sich die Verhaltnisse um.
Jetzt zeigten die Tiere, die urspriinglich aus einer hungrigen Teilkolonie stammten, wesentlich
weniger taktile Rekrutierungssignale wie Tiere, die aus einer gesattigten Kolonie kamen.

Allgemein kann man also sagen, dass der Wechsel in eine neue Teilkolonie mit schlechter
Ernahrungslage eine massive Erhohung der taktilen Rekrutierung auf Individual- und Gruppenebene
zur Folge hatte, wahrend die Umleitung in eine gesattigte Teilkolonie in beiden Kategorien eine

Verminderung dieser Signale bedingte.
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Abb. 5.6: Anteil der Tiere, die wahrend des Nestaufenthalts Wackelverhalten zeigten, in Abhdngigkeit der absolvierten
Besuche im Nest. BezugsgroRe (100%) fir jeden Besuch sind alle beobachteten Tiere der jeweiligen Messreihen. Die Tiere
wurden nach dem 6.Besuch an der Futterquelle in eine neue Subkolonie umgeleitet. Besuche in einer hungrigen Subkolonie
sind weil} unterlegt. Besuche in einer gesattigten Subkolonie sind grau unterlegt.

A: Tiere, die von einer hungrigen in eine gesattigte Subkolonie umgeleitet wurden (n=20).

B: Tiere, die von einer gesattigten in eine hungrige Subkolonie umgeleitet wurden (n=14).
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Abb. 5.7: Durchschnittliche Anzahl der Wackelverhalten wahrend des Nestaufenthalts in Abhdngigkeit der absolvierten
Besuche im Nest. Die Tiere wurden nach dem 6.Besuch an der Futterquelle in eine neue Subkolonie umgeleitet. Besuche in
einer hungrigen Subkolonie sind weil} unterlegt. Besuche in einer gesattigten Subkolonie sind grau unterlegt.

Dargestellt sind Mediane * Interquartilsabstand.

A: Tiere, die von einer hungrigen in eine gesattigte Subkolonie umgeleitet wurden (n=9-20).

B: Tiere, die von einer gesattigten in eine hungrige Subkolonie umgeleitet wurden (n=5-13).
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5.3.5 Spurlegeverhalten

Wahrend der ersten 5 Besuche an der Futterquelle legten fast alle Tiere aus der hungrigen
Subkolonie auf dem Riickweg ins Nest eine chemische Duftspur (Abb. 5.8 A). Im Gegensatz hierzu
zeigten nur 20% bis 60% der Tiere aus gesattigten Kolonien wahrend dieser Phase Spurlegeverhalten
(Abb. 5.8 B). Diesen Unterschied findet man in dhnlichem Ausmale auch bei den Kontrollgruppen
(vergleiche Abb. 4.12 B). Der Wechsel in eine gesattigte Teilkolonie fiihrte bei vielen hungrigen
Ameisen zum Abbruch des Spurlegeverhaltens. Nach einem Wechsel in eine hungrige Subkolonie
markierten hingegen mehr gesattigte Tiere auf einmal den Riickweg ins Nest.

Hinsichtlich der Spurlegeintensitat, also der Anzahl der Markierungsstopps, ergab sich
ebenfalls ein Unterschied zwischen hungrigen und geséattigten Furageuren wahrend der ersten
Besuche an der Futterquelle (Abb. 5.9). Tiere aus hungrigen Subkolonien setzten mehr
Duftmarkierungen auf dem Rickweg zum Nest als ihre Nestgenossen aus gesattigten Subkolonien.
Der anschlieRende Kontakt mit einer gesattigten Subkolonie bewirkte bei den hungrigen
Kundschafterinnen eine Reduzierung der Spurlegeintensitdt. Ob dieser Effekt eine Folge der
Interaktionen mit der neuen Subkolonie ist bleibt unsicher, da auch hungrige Tiere ohne Wechsel der
Subkolonie ein reduziertes Spurlegeverhalten mit einer steigenden Anzahl von Besuchen an einer
Futterquelle zeigten (vergleiche Abb. 4.13 B). Dieser Riickgang ist aber bei weitem nicht so stark
ausgepragt wie bei der Konfrontation mit den gesattigten Nestgenossen (18% versus 50% weniger
Spurmarkierungen), was also doch fiir einen Einfluss der Teilkolonie auf das Spurlegeverhalten
spricht. Der Wechsel von gesattigten Kundschafterinnen in eine hungrige Subkolonie zog keine
Veranderung der Spurlegeintensitdat nach sich. Die Tiere setzten weiterhin durchschnittlich 12
Markierungspunkte auf der Beobachtungsstrecke.

Der Anteil spurlegender Tiere auf dem Weg zur Futterquelle wuchs in der hungrigen
Subkolonie innerhalb der ersten Besuche schnell auf ca. 100% an (Abb. 5.10 A). Nach dem Umleiten
der hungrigen Tiere in eine gesattigte Subkolonie brach die Anzahl der Furageure, die
Spurmarkierungen auf dem Hinweg zur Futterquelle setzten, drastisch ein. Mit jedem weiteren
Besuch stieg die Anzahl aber wieder an und pendelte sich bei einem Anteil von ca. 80% der
beobachteten Tiere ein. Gesattigte Furageure zeigten bei den ersten Besuchen an der Futterquelle
eher selten ein Spurlegeverhalten (Abb. 5.10 B). Nur 20 % bis 40% der Tiere legten in dieser Phase
eine chemische Duftspur auf dem Weg zur Futterquelle. Nachdem die Tiere in eine hungrige
Subkolonie umgeleitet wurden, wuchs der Anteil spurlegender Tiere aber innerhalb von nur 4

Besuchen auf ca. 90% an. Dieser Anstieg ist wesentlich steiler als der Anstieg, den auch gesattigte
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Tiere der Kontrollgruppe aufgrund der zunehmenden Zahl der absolvierten Besuche an der
Futterquelle zeigen (vergleiche Abb. 4.14 B). Daher kann die Steigerung eher als ein Resultat des

Teilkoloniewechsels interpretiert werden.
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Abb. 5.8: Anteil der Tiere, die auf dem Weg zum Nest Spurlegeverhalten zeigten, in Abhangigkeit der absolvierten Besuche
im Nest. BezugsgroRe (100%) fir jeden Besuch sind alle beobachteten Tiere der jeweiligen Messreihen. Die Tiere wurden
nach dem 6.Besuch an der Futterquelle in eine neue Subkolonie umgeleitet. Besuche an der Futterquelle, die von einer
hungrigen Subkolonie aus starteten, sind weiR unterlegt. Besuche an der Futterquelle, die von einer gesattigten Subkolonie
aus starteten, sind grau unterlegt.

A: Tiere, die von einer hungrigen in eine gesattigte Subkolonie umgeleitet wurden (n=20).

B: Tiere, die von einer gesattigten in eine hungrige Subkolonie umgeleitet wurden (n=14).

Die Spurlegeintensitat auf dem Hinweg zur Futterquelle unterschied sich nicht zwischen
hungrigen und gesattigten Tieren in den ersten Furagierzyklen (Abb. 5.11). Auf den erste Blick steht

dies im krassen Widerspruch zu den erzielten Ergebnissen in Kapitel 4 (vergleiche Abb. 4.15 B). Dort
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hinterlielen die gesattigten Tiere deutlich weniger Duftmarken als sie das Nest verlieRen. Dieser
scheinbare Gegensatz kann aber vielleicht durch die niedrige Stichprobenzahl und somit die
Anfalligkeit gegeniiber Ausreilerwerten in dieser Untersuchung erklart werden. Der Wechsel von
hungrigen Tieren in eine gesattigte Subkolonie hatte keine direkte Auswirkung auf die Intensitat des
Spurlegeverhalten in Richtung Futterquelle (Abb. 5.11 A). Die Tiere setzten weiterhin ca. 14

Markierungspunkte auf der Beobachtungsstrecke. Man sollte aber beriicksichtigen, dass
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Abb. 5.9: Durchschnittliche Anzahl der Markierungsstopps (pro 25cm) auf dem Weg ins Nest in Abhdngigkeit der
absolvierten Besuche im Nest. Die Tiere wurden nach dem 6.Besuch an der Futterquelle in eine neue Subkolonie
umgeleitet. Besuche an der Futterquelle, die von einer hungrigen Subkolonie aus starteten, sind weil$ unterlegt. Besuche an
der Futterquelle, die von einer geséattigten Subkolonie aus starteten, sind grau unterlegt. Dargestellt sind Mittelwerte +
Standardfehler.

A: Tiere, die von einer hungrigen in eine gesattigte Subkolonie umgeleitet wurden (n=12-20).

B: Tiere, die von einer gesattigten in eine hungrige Subkolonie umgeleitet wurden (n=7-13).
Beim ersten Besuch an der Futterquelle markierten nur 2 Tiere den Riickweg. Ein gemittelter Wert aus dieser niedrigen
StichprobengrofRe ware nicht aussagekraftig und wurde daher nicht aufgetragen.
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hungrige Tiere, die in eine hungrige Teilkolonie zuriickkehren, auch tber den 5. Besuch hinaus eine
Steigerung der Spurlegeintensitat in Richtung Futterquelle zeigten (vergleiche Abb. 4.15 B) und somit
die hier beobachteten hungrigen Furageure aufgrund des Kontakts mit einer gesattigten Teilkolonie
doch eine reduzierte Rekrutierungsaktivitdt zeigten. Gesattigte Kundschafterinnen, die in eine
hungrige Teilkolonie geleitet wurden, zeigten zunichst ebenfalls keine Anderung in der Spurlege-
intensitdt. Nach mehreren absolvierten Besuchen in der neuen Teilkolonie steigerte sich aber

allmahlich die Anzahl der gesetzten Duftmarkierungen auf dem Weg zur Futterquelle (Abb. 5.11 B).
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Abb. 5.10: Anteil der Tiere, die auf dem Weg zur Futterquelle Spurlegeverhalten zeigten, in Abhangigkeit der absolvierten
Besuche im Nest. BezugsgroRe (100%) fir jeden Besuch sind alle beobachteten Tiere der jeweiligen Messreihen. Die Tiere
wurden nach dem 6.Besuch an der Futterquelle in eine neue Subkolonie umgeleitet. Besuche an der Futterquelle, die von
einer hungrigen Subkolonie aus starteten, sind weill unterlegt. Besuche an der Futterquelle, die von einer gesattigten
Subkolonie aus starteten, sind grau unterlegt.

A: Tiere, die von einer hungrigen in eine gesattigte Subkolonie umgeleitet wurden (n=20).

B: Tiere, die von einer gesattigten in eine hungrige Subkolonie umgeleitet wurden (n=14).
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Abb. 5.11: Durchschnittliche Anzahl der Markierungsstopps (pro 25cm) auf dem Weg zur Futterquelle in Abhangigkeit der
absolvierten Besuche im Nest. Die Tiere wurden nach dem 6.Besuch an der Futterquelle in eine neue Subkolonie
umgeleitet. Besuche an der Futterquelle, die von einer hungrigen Subkolonie aus starteten, sind weiR unterlegt. Besuche an
der Futterquelle, die von einer gesattigten Subkolonie aus starteten, sind grau unterlegt. Dargestellt sind Mittelwerte +
Standardfehler.

A: Tiere, die von einer hungrigen in eine gesattigte Subkolonie umgeleitet wurden (n=5-20).

B: Tiere, die von einer gesattigten in eine hungrige Subkolonie umgeleitet wurden (n=4-13).

Wenn auch nicht fir alle hier aufgefiihrten Aspekte des Spurlegeverhaltens, so kann man doch
verallgemeinernd sagen, dass der Wechsel in eine Kolonie mit schlechter Erndahrungslage eine
Intensivierung des Spurlegeverhalten sowohl auf Gruppenebene (Anzahl der spurlegenden Tiere) als
auch auf Individuenebene (Anzahl der Markierungen) zur Folge hatte. Eine Umleitung in eine
gesattigte Kolonie |0ste hingegen eine Abnahme sowohl der Anzahl spurlegender Tiere als auch der

Anzahl der Duftmarkierungen aus.
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5.4 Diskussion

5.4.1 Be- und Entladung des Kropfes

Der Kontakt mit hungrigen Nestgenossen fiihrte in dieser Untersuchung zu einer eindeutigen
Steigerung des Kropfvolumens, obwohl die beobachteten Tiere urspriinglich aus einer geséattigten
Teilkolonie stammten. Da gleichzeitig keine Erhéhung des Restvolumens im Kropf erkennbar war,
kann man sagen, dass die Furageure sofort auf den erhéhten Nahrungsbedarf der Kolonie mit einer
Steigerung des Nahrungseintrags reagierten. Wie die gesattigten Kundschafterameisen den
Ernahrungszustand der neuen Teilkolonie bewerten bleibt vorerst offen. In unseren Versuchen
erhohte sich sowohl die Entladungsrate als auch die Anzahl der trophallaktischen Kontakte pro
Entladungsstopp, wie die miteinander verrechneten Werte aus Abb. 5.4 und 5.5 ergeben. Da die
erhohte Anzahl an trophallaktischen Kontakten meist mit einer vermehrten Anzahl von parallel
anwesenden Abnehmerinnen einherging, ist die erhohte Entladungsrate eher als Epiphdanomen des
gesteigerten Interesses der Nestgenossen an der eingetragenen Ladung zu interpretieren. Auch bei
Honigbienen gibt es Hinweise, dass Sammlerinnen ihr Furagierverhalten, insbesondere ihre
Rekrutierungsintensitat, aufgrund der Anzahl der pro Trophallaxis beteiligten Nektarabnehmerinnen
verandern (Farina, 2000). Bedenkt man zuséatzlich, dass zumindest Ameisen auch die
Individuendichte von Koloniemitgliedern in vielen Situationen abschatzen kénnen und daraufhin ihr
Verhalten dndern (z.B. Gordon & Mehdiabadi, 1999; Greene & Gordon, 2007; Pratt et al., 2002 und
Pratt, 2005), so erscheint eine groRe Anzahl von Nestgenossen pro Trophallaxis, besonders bei
zeitgleicher Prasenz wahrend eines Entladungsstopps, ein geeigneter Kandidat fiir das Interesse der
Kolonie gegenliber der eingetragenen Ladung zu sein. Aber auch die Intensitdit der
Antennierungssignale wahrend der Entladung kann eine wichtige Rolle spielen (Cabe et al., 2006).
Wie schon in Kapitel 4 berichtet, beobachteten wir auch hier einen auffalligen Unterschied zwischen
hungrigen und gesattigten Nektarabnehmerinnen. Trophallaxen, in denen Nektarabnehmerinnen aus
einer gesattigten Teilkolonie beteiligt waren, beinhalteten meist sehr langsamen
Antennenbewegungen der Abnehmerinnen, unabhdngig ob eine hungrige oder gesattigte
Kundschafterameise entladen wurde.

Der Kontakt der hungrigen Furageure mit einer gesattigten Teilkolonie wirkte sich auf die Be-
und Entladung des Kropfes nur (ber wenige Besuche aus. Nur wahrend der ersten drei
Furagierzyklen fur die neue Teilkolonie war eine Reduzierung der Gesamtkropffiillung zu beobachten.

Sehr interessant ist die extreme Menge an zurlickgehaltener Nahrung wahrend der ersten drei
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Besuche hungriger Kundschafterinnen in einer gesattigten Teilkolonie. Wie kann dieses pl6tzlich
auftretende Verhalten erkldart werden? Eine mogliche Hypothese ware eine stark ausgepragte
Differenz  zwischen der Entladungsmotivation der hungrigen Furageure und der
Nahrungsaufnahmemotivation der gesattigten Nektarabnehmerinnen. Die hoch motivierten
Kundschafterameisen der hungrigen Teilkolonien trafen nach der Umleitung in die gesattigte Kolonie
auf Nestgenossen, die ihre , Erwartungen”, die auf dem eigenen physiologischen Zustand und /oder
den bisherigen Entladungserfahrungen in den ersten 5 Furagierzyklen in der hungrigen Kolonie
beruhen, nicht erfiillten. Unterstltzung erhdlt diese Vermutung durch die Beobachtung, dass die
hungrigen Furageure in dieser Phase viele Entladungsstopps mit meist nur einer Abnehmerin
durchfihrten. Gleichzeitig war die daraus resultierende Entladungsrate sehr niedrig, was darauf
schlieBen lasst, dass sie Kundschafterameisen im geséattigten Nest nach gewillten Abnehmerinnen
suchten. Die Tiere brachen diese Suche aber keineswegs schnell ab, sondern verbrachten 5 bis 10min
im Nest, bevor sie es wieder verlieRen, eine Aufenthaltsdauer die 4 bis 5mal langer ist als bei den
zuvor absolvierten Besuchen in einer hungrigen Teilkolonie (Daten hier nicht gezeigt). Da die
gesattigten Nestgenossen aber trotz der Bemihungen der Kundschafterinnen nur eine geringe
Akzeptanz gegeniber der angebotenen Nahrung zeigten, verlieBen die Furageure aufgrund ihrer
immer noch hohen eigenen Furagiermotivation das Nest mit einem noch deutlich gefiilltem Kropf.
Erst nach einigen weiteren Besuchen im Nest sank die im Kropf zuriickgehaltene Futtermenge auf
unter 10%. Trifft die oben aufgestellte ,,Motivationsdiskrepanzhypothese” zu, ist dann die erneute
Reduzierung des Restvolumens auf eine erhohte Entladungsbereitschaft der gesattigten
Nestgenossen in dieser Phase oder auf einen allmahlichen Riickgang der Furagiermotivation der
hungrigen Kundschafterameise zuriickzufihren? Die annahernde Konstanz der
Entladungsgeschwindigkeit und der Trophallaxis-Kontakte pro Entladungsstopp weisen eher auf
Letzteres hin. Eine unterschiedliche Motivation zwischen Furageur und Abnehmerinnen im Nest
konnte auch den gleich bleibende Anteil der zurlickgehaltenen Kropffillung beim Wechsel von
gesattigten Kundschafterinnen in hungrige Teilkolonien erklaren. Die Furagiermotivation dieser Tiere,
und daher sehr wahrscheinlich auch deren innere Unruhe bei der Entladung im Nest, ist eher als
niedrig einzustufen. Die ,Erwartungen” der gesattigten Kundschafterameisen wurden nach dem
Wechsel in eine hungrige Teilkolonie durch die dort vorherrschende hohe Akzeptanz gegeniiber der
eingetragenen Nahrung zu jedem Zeitpunkt erflllt oder sogar libertroffen. Letztendlich lassen sich
mit der aufgestellten Motivationsdiskrepanzhypothese auch die hohen Restvolumina wahrend der
ersten Besuche bei hungrigen Tieren bzw. bei Tieren, die an einer hochwertigen Futterquelle

furagierten (siehe Kapitel 4), erklaren. Hier haben die Furageure eine sehr hohe Furagiermotivation,

170



Kapitel 5: Der Informationsaustausch zwischen Furageuren und Kolonie

die aber zumindest in den ersten Laufen nicht mit der Entladungsbereitschaft der Arbeiterinnen im
Nest konform geht. Erst nachdem die Kolonie nach einigen Besuchen alarmiert ist, was an der
gesteigerten Entladungsrate und der erhéhten Anzahl an trophallaktischen Kontakten zu erkennen
ist, wird die Kundschafterin nach ihren ,Erwartungen” entladen und Ubergibt nun die gesamte
Kropffillung. Uber die Art der erwahnten ,Erwartungen” kann hier aber nur spekuliert werden. In
Frage kommen die schon weiter oben erwdhnten Faktoren wie Entladungsgeschwindigkeit,
Abnehmerinnen pro Entladungsstopp oder Antennierungsintensitat wahrend der Trophallaxis.

Eine ahnliche trade-off Situation wurde schon bei Blattschneiderameisen beschrieben. Hier
verkirzen die Arbeiterinnen ihren Aufenthalt an der Futterquelle durch das Schneiden kleiner
Blattfragmente, um so rasch Nestgenossen Uber ihren Fund zu unterrichten (Roces & Nunez 1993;
Roces & Holldobler, 1994). Dieses Verhalten tritt besonders in Situation mit hoher
Furagiermotivation auf, so z.B. bei der ErschlieBung neuer Futterquellen, bei einer schlechten
Ernahrungslage der Kolonie oder bei der Ausbeutung attraktiver Nahrungsquellen. Auch Bienen
(Nanez, 1982) und nektarsammelnde Ameisen (Schilman & Roces, 2003) verkirzen ihre
Aufenthaltsdauer an einer Futterquelle und kehren so frilher zum Nest zuriick, allerdings wenn die
Futterquelle nicht besonders ergiebig ist, um so schneller Informationen Uber alternative
Nahrungsquellen zu erhalten. Geht man bei diesen Tieren von einer hohen Furagiermotivation aus,
z.B. aufgrund eines deutlichen Nahrungsbedarfs der Kolonie, dann ergibt sich auch hier eine
Differenz zwischen der Erwartung der Tiere und den Eigenschaften der Futterquelle, wie z.B. der
Nektarsekretionsrate. Sowohl bei Blattschneiderameisen als auch bei nektarsammelnden Bienen und
Ameisen bedingt eine innere Unruhe auf der einen Seite, in diesem Fall durch die Motivation schnell
Informationen mit Nestgenossen auszutauschen, und eine langsame Nahrungsaufnahme auf der
anderen Seite, bedingt durch niedrige Nektarsekretionsraten bzw. lange Schneidezeiten fir ein
Blattfragment, einen vorzeitigen Abbruch der Nahrungsaufnahme. Wir kénnen diesem Bild nun eine
weitere Komponente hinzufligen. Auch eine langsame Futterabnahme im Nest fiihrt zum vorzeitigen
Abbruch eines Furagierverhaltens, in diesem Fall der Kropfentladung. Ungeklart bleibt aber, ob die
Tiere diesen vorzeitigen Abbruch ausfiihren, um die Rekrutierung zu beschleunigen, z.B. durch eine
rasche Erneuerung der Pheromonmarkierung auf dem Weg zur Futterquelle, oder ob sie sich von der
Bestandigkeit der Nektarquelle iberzeugen wollen, bevor sie eine verstarkte Rekrutierung dorthin in
Gang setzten.

Die Anwesenheit von hungrigen Nestgenossen stellt eigentlich eine typische Situation dar, in
der der Informationsaustausch durch spezielle Sammelstrategien beschleunigt werden sollte, so wie

es z.B. bei Blattschneiderameisen der Fall ist (Roces & Holldobler, 1994). Das Fehlen eines
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ausgepragten Restvolumens bei der Konfrontation von gesattigten Kundschafterameisen mit einer
hungrigen Teilkolonie zeigt wie wichtig die eigene Furagiermotivation der Tiere ist, um solche

speziellen Sammelstrategien auszuldsen.

5.4.2 Rekrutierungsverhalten

Der Ernahrungszustand der Teilkolonie hatte eine nachhaltige Auswirkung auf das
Rekrutierungsverhalten der Kundschafterinnen. Ein hungriger Furageur reduzierte durch die
plotzliche Prasenz von gesattigten Nestgenossen sowohl seine taktilen als auch seine chemische
RekrutierungsmaBnahmen. Umgedreht steigerte eine gesattigte  Kundschafterin  ihre
Rekrutierungsaktivitdt nach dem Kontakt mit einer hungrigen Teilkolonie. Diese Ergebnisse zeigen,
dass die Rekrutierung von Nestgenossen nicht nur durch die Eigenschaften der Nahrungsressource
(Qualitat, Entfernung, Volumen usw.) und durch die innere Motivation (Hunger) gesteuert wird,
sondern auch ein Feedbackmechanismus zwischen Furageuren und Arbeiterinnen in der Kolonie
regulierend auf dieses Verhalten einwirkt. Eine hohe Akzeptanz gegeniiber dem eingetragenen Futter
filhrte zu einer verstiarkten Rekrutierung auf die gefundenen Futterquelle. Ahnliche Ergebnisse
wurden schon mit Camponotus socius erzielt (Holldobler, 1971; unveroffentlichte Daten von
Holldobler - zitiert in Holldobler, 1999). Hier zeigten gesattigte Scouts nach dem mehrmaligen Besuch
einer hungrigen Teilkolonie eine verstarkte taktile Rekrutierung (waggle displays). Auch in einer
Untersuchung von De Marco (2006) an Honigbienen wurde demonstriert, dass die Reduzierung der
kolonieweiten Eintragsrate schnell zur einer Intensivierung der Rekrutierung, in diesem Fall der
Rundtdnze, bei den immer noch erfolgreichen Sammelbienen fiihrt. Wir konnten zusatzlich zeigen,
dass neben einer Steigerung auch eine Reduzierung der Rekrutierungsaktivitdt durch den alleinigen
Einfluss der Kolonie erfolgen kann.

Welche Stimuli diesem Riickkopplungsmechanismus letztendlich zugrunde liegen bleibt vorerst
unbeantwortet. Auch hier kommen die schon unter 5.4.1 erwdhnten Faktoren in Frage, auf die die
Tiere mit der Reduzierung oder Steigerung der Rekrutierungssignale reagieren kbnnten. Im Falle der
Honigbienen wird sowohl die Zeit vom Betreten des Stocks bis zum Auffinden der ersten
Nektarabnehmerin (Seeley, 1986 und 1989; Seeley et al., 1991), als auch die Anzahl der
Nektarabnehmerinnen wahrend der Trophallaxen (Farina, 2000; De Marco, 2006) als MaRstab zur

Beurteilung des Koloniebedarfs diskutiert.
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Zusammenfassend lasst sich sagen, dass die Furageure die Reaktion der Arbeiterinnen im Nest
auf das prasentierte Futter bei ihren Rekrutierungsentscheidungen bertcksichtigen. Es gibt also auch
einen Informationsfluss von der Kolonie zuriick zu den erfolgreichen Sammlerinnen. Solche
Rickkopplungsmechanismen erlauben es einer Kolonie sehr flexibel auf die jeweilige
Furagiersituation zu reagieren und die Anzahl der ausstromenden Arbeiterinnen zu regulieren. Auch
wenn die noétigen Experimente noch ausstehen, so ist es doch denkbar, dass mit Hilfe solcher
Rickkopplungsmechanismen nicht nur der Nahrungsbedarf der Kolonie an die Furageure mitgeteilt
werden kann, sondern auch Informationen Uber die ,relative” Qualitdt einer gefundenen
Futterquelle, also der Vergleich der eingetragenen Nahrungsqualitdit mit weiteren zur Zeit

erschlossenen Ressourcen, Ubermittelt wird.
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Kapitel 6: Allgemeine Diskussion

6.1 Der Informationsfluss wahrend der Futtersuche

In dieser Arbeit konnten wir eine ganze Reihe von Beispielen aufzeigen, die den standigen
Informationsfluss zwischen den Arbeiterinnen wahrend der Futtersuche verdeutlichen.
Blattschneiderameisen verwenden Informationen, die ihnen indirekt Giber Spurpheromone oder
direkt durch Interaktionen mit Nestgenossen mitgeteilt werden und passen dementsprechend ihr
Sammel- und Rekrutierungsverhalten an. Camponotus rufipes Arbeiterinnen reagieren auf den
Ernahrungszustand der Kolonie mit unterschiedlichen Rekrutierungsintensitdten. Im Laufe der
Evolution haben sich spezielle Kommunikationsstrategien entwickelt, die den Informationsfluss
zwischen den Mitgliedern einer Kolonie beschleunigen. Solche Strategien findet man besonders in
Furagiersituation, in denen ein rascher Austausch von Informationen besonders wertvoll ist. Dies ist
z.B. bei der ErschlieBung neuer Futterquellen der Fall, um so deren rasche Monopolisierung durch die
Kolonie voranzutreiben. So schneiden Blattschneiderameisen in der Initialphase des
Furagierprozesses an einer neuen Nahrungsressource erst kleine Fragmente aus (Roces & Nufiez
1993; Roces & Holldobler, 1994), tragen die Blattstickchen nur bis zur nachsten Erntestrasse
(Hubbell et al., 1980; diese Arbeit Kapitel 2) oder verzichten sogar vollends auf eine Ladung innerhalb
der ersten Minuten nach Entdeckung einer neuen Futterquelle (Jaffé & Howse, 1979; Roces &
Holldobler, 1994; diese Arbeit Kapitel 2). Die Arbeiterinnen sparen hierdurch Zeit beim Sammeln
bzw. beim Abtransport der Nahrung und konnen folglich schneller die Wege zur Futterquelle mit
Spurpheromonen versehen oder auch rascher und ortsspezifisch Futterproben zu Nestgenossen
bringen, um so die Rekrutierung anzuheizen. Diese Strategien sind bei Hungerstress (Roces &
Holldobler, 1994) und bei hohen Futterqualitdten (Roces & Nuiez 1993) besonders stark ausgepragt,
also in Situation, in denen eine schnelle Rekrutierung und somit eine schnelle Ausbeutung der
Nahrungsressource sehr wichtig ist. Auch nektarsammelnde Camponotus rufipes Ameisen zeigen
unter Hungerstress und bei Auffinden einer hochqualitativen Nahrungsquelle eine spezielle
Kommunikationsstrategie, die den Rekrutierungsprozess sehr wahrscheinlich beschleunigt. Wahrend
der ersten Besuche im Nest verzichten sie auf eine vollstandige Entladung des Kropfs, kehren schnell
zur Futterquelle zurick und markieren so rasch den Weg zwischen Fundort und Kolonie, und dass
sowohl auf dem Hinweg zur Futterquelle als auch auf dem Riickweg zum Nest. Ferner kénnte diese
Strategie dazu beitragen die Entladungsmotivation der Nektarabnehmerinnen im Nest zu erhéhen.
Anstatt bei niedrigen Entladungsgeschwindigkeiten lange Zeit auf eine vollstdndige Kropfentleerung
zu warten, geben die Tiere nur einen Teil ihrer gesammelten Nahrung ab. Diese Kostproben werden

von den primdren Abnehmerinnen rasch an weitere Arbeiterinnen Ubergeben (eigene
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Beobachtungen) und so wird auch wahrend der Abwesenheit des Furageurs die Information tber
eine gefundene Nahrungsressource im Nest weitergeleitet. Trifft der Furageur nun erneut in der
Kolonie ein, so begegnet er bereits informierten und somit motivierten Nektarabnehmerinnen. Die
Manipulationsversuche in Kapitel 5 zeigten, dass die Kundschafterameisen stindig den
Motivationszustand der Nestgenossen bewerten und bei einer unzureichenden Alarmierung der
Kolonie gezielt ihre Strategie zum schnellen Informationsaustausch einsetzen. Letztendlich
verdeutlichen Arbeiten an Honigbienen (Nufiez, 1970 und 1982) und nektarsammelnden Ameisen
(Schilman & Roces, 2003, Josens et al., 1998), dass soziale Insekten ihre Nahrungsaufnahme auch an
weniger ergiebigen Futterquellen vorzeitig abbrechen, um so moglichst schnell Informationen liber
parallel verfligbare Nahrungsressourcen zu erhalten. All diese Beispiele zeigen, dass die
Rekrutierungs- und Sammelentscheidungen, die ein Furageur bei der Ausbeutung einer Futterquelle
trifft, nicht auf starren ,wenn-dann“ Regeln beruhen, sondern das die zugrunde liegenden
Entscheidungskriterien laufend durch den Informationsfluss zwischen den Tieren und den lokalen
Eigenschaften der Futterquelle abgewandelt werden. Die Frage, ob die komplexen Furagiermuster
auf Kolonieebene vor allem durch Selbstorganisation erreicht werden ist umstritten (z.B. Bonabeau
et al., 1997; Detrain & Deneubourg, 2002, 2006 und 2008; aber Roces, 2002; Seeley, 2002). Unter
Selbstorganisation versteht man einen Prozess, in dem die Untereinheiten durch einfache
Interaktionen die Komplexitat des Gesamtsystems erhohen ohne von aulRen gefiihrt oder organisiert
worden zu sein. Ohne Zweifel wird die Organisation der Futtersuche bei Ameisen nicht von aulSen,
d.h. von einer organisierenden Einheit, gesteuert. Auch werden von den Untereinheiten
(Arbeiterinnen) meist einfache Aktionen ausgefiihrt, z.B. das Legen einer Pheromonspur, eine taktile
Motivation eines Nestgenossen, die Mitnahme oder Abgabe einer kompletten oder teilweisen
Ladung. Die Frage die sich vielmehr stellt lautet: Wie komplex sind die Informationen, die vor der
Ausfiihrung einer einfache Handlung von den Tieren berlicksichtigt werden? Unsere Ergebnisse
zeigen, dass furagierende Ameisen eine Vielzahl von lokalen Informationen und sozialen Faktoren in

ihre Entscheidungsfindungen integrieren.

6.2 Der Einfluss der Furagierokologie auf die Kommunikationsstrategien

Im einleitenden Kapitel dieser Arbeit stellten wir uns die generelle Frage, inwieweit sich im
Rekrutierungsverhalten an neu erschlossenen Futterquellen und in den verwendeten Strategien zum

schnellen Informationsaustausch die Furagierdkologie der jeweiligen Ameisenart widerspiegelt. Zu
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diesem Zweck untersuchten wir zwei ganz unterschiedliche Furagiertypen von Ameisen:
Blattschneiderameisen, die an langfristig nutzbaren, rdumlich eng begrenzten ad libitum
Futterquellen furagieren und nektarsammlende Camponotus rufipes Ameisen, die unbestandige und
weit verstreute Futterquellen mit einer geringen Einzelausbeute besuchen.

Die Kommunikationsstrategien der Blattschneiderameisen scheinen an neu entdeckten
Futterquellen vor allem auf einen schnellen Transfer von Informationen ausgelegt zu sein. So bald
eine Kundschafterameise eine geeignete Futterpflanze gefunden hat rennt sie meist unbeladen
zuriick zur nachstgelegenen Erntestrasse (Jaffé & Howse, 1979; Roces & Holldobler, 1994; diese
Arbeit Kapitel 2). Die ersten eintreffenden Arbeiterinnen schneiden zunachst nur kleine Fragmente
aus den Blattern aus (Roces & Nufez 1993; Roces & Hoélldobler, 1994) und tragen sie nur bis zur
nachsten Erntestrasse (Hubbell et al., 1980; diese Arbeit Kapitel 2 und 3). Alle diese
Verhaltensweisen sollen die Koloniemitglieder schnell Giber die neue Nahrungsressource informieren.
Dementsprechend ist auch das Rekrutierungsverhalten schon wahrend der ersten Besuche sehr stark
ausgepragt. Die Kundschafterameisen zeigen bereits in der Initialphase ihrer Furagieraktivitdat an neu
entdeckten Futterquellen ein intensives Spurlege- und Antennierungsverhalten (siehe Kapitel 2 und
3). Da diesen Ameisen typischerweise i) an weitgehend stabile Futterquellen furagieren und ii) eine
kollektive Anstrengung fiir die Ausbeutung der meist groBen ad libitum Nahrungsressourcen
notwendig ist, wird fiir eine neue Futterquelle sofort stark geworben und das Furagierverhalten ist in
der Initialphase auf eine schnelle Ubermittlung der Informationen angelegt.

Bei Camponotus rufipes steigert sich die Rekrutierungsintensitdt hingegen erst nach
mehrmaligem Aufsuchen der Futterquelle (siehe Kapitel 4). Die Futterquelle muss sich erst als
bestdndig erweisen bevor eine intensive Rekrutierung in Gang gesetzt wird. In dieses Bild fligt sich
die Entdeckung von Mailleux et al. (2000) nahtlos ein. Sie konnten nachweisen, dass bei Lasius niger
erst dann ein Markierungsverhalten ausgelost wird, wenn die aufgefundene Menge an Nektar die
maximale Kropfladung Ubersteigt, also eine Rekrutierung von Nestgenossen (iberhaupt erst Sinn
macht. Auch das Verlassen des Nests mit einem noch teilweise gefiillten Kropf kénnte eine Strategie
darstellen, schnell die Futterquelle wieder aufzusuchen und sich von deren Bestandigkeit zu
Uberzeugen. Auf den ersten Blick scheint die Kommunikationsstrategie dieser Tiere mehr auf einen
Informationsempfang hin ausgelegt zu sein, insbesondere ob die Futterquelle stabil und groR genug
fiir eine massive Rekrutierung ist und ob die Nektarabnehmerinnen in der Kolonie bereits schon fiir
eine schnelle Entladung motiviert sind.

Man sollte aber eine strikte Unterteilung in Strategien zum Informationstransfer und

Strategien zum Informationsempfang vermeiden. Auch wenn einige Autoren behaupten, dass die
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Rekrutierung von Nestgenossen, also der Informationstransfer, die treibende Kraft bei der
Entstehung von Kommunikationsstrategien sei (z.B. Dornhaus et al., 2006), so sollte man immer
bedenken, dass bei den meisten hier beschrieben Verhaltensweisen, und sehr wahrscheinlich auch
bei vielen weiteren Beispielen, ein Informationsfluss in beide Richtungen stattfindet.
Blattschneiderameisen beschleunigen durch die Ubergabe ihrer Ladung bei Eintreffen auf einer stark
frequentierten Erntestrasse zwar sehr wahrscheinlich die Rekrutierung von Nestgenossen, erhalten
aber auch gleichzeitig Informationen Uber die Eignung der gefundenen Futterpflanze zur Pilzzucht.
Auch Camponotus rufipes zeigte in unseren Versuchen eine erniedrigte Nahrungsaufnahme beim
ersten Besuch an der Futterquelle, eine eindeutige Mallnahme um den Informationstransfer zur
Kolonie zu beschleunigen. Ferner werden durch den vorzeitigen Abbruch der Nahrungsentladung im
Nest nur die Uberpriifung der Bestdndigkeit der Futterquelle beschleunigt, sondern auch gleichzeitig
rasch Informationen direkt (Uber Futterproben) und indirekt (liber Spurpheromone) an die Kolonie
weitergegeben. Vielmehr haben soziale Insekten im Lauf der Evolution spezielle
Kommunikationsstrategien entwickelt, die den raschen Informationsaustausch in beide Richtungen
fordern und somit die Tiere in die Lage versetzen auf sich schnell verdndernde Furagiersituationen

flexibel zu reagieren.
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Zusammenfassung

In dieser Arbeit stellten wir uns die generelle Frage, wie sich das Rekrutierungsverhalten an
neu erschlossenen Futterquellen und die damit im Zusammenhang stehenden Strategien zum
schnellen Informationsaustausch zwischen Blattschneiderameisen und der nektarsammelnden
Ameise Camponotus rufipes unterscheidet und inwieweit die Differenzen auf die verschiedenartige
Furagierokologie der jeweiligen Art zuriickzufiihren sind.

Blattschneiderameisen zeigen an neu entdeckten Futterquellen spezielle Sammelstrategien,
die deren rasche Etablierung férdern. Wir untersuchten, wie die Tiere den Etablierungsgrad einer
neuen Futterquelle und somit die Notwendigkeit einer verstarkten Rekrutierung beurteilen. Zu
diesem Zweck konfrontierten wir einzelne Arbeiterinnen von Acromyrmex lundi auf ihrem Weg zu
einer neuen Futterquelle entweder mit hohen Individuendichten, hohen
Spurpheromonkonzentrationen oder einer Kombination aus beiden Faktoren. Die Ergebnisse zeigen,
dass Ameisen wdhrend des Besuchs einer Nahrungsressource den Etablierungsgrad mehrmals
bewerten und ortspezifisch unterschiedliche Malstdabe zur Beurteilung einer weiteren
Rekrutierungsnotwendig verwenden. Beim Eintreffen an der Futterquelle diente die Prasenz von
Nestgenossen als Bemessungsgrundlage. Der Kontakt mit anderen Ameisen fiihrte zu einer
gesteigerten Blattmitnahmebereitschaft. Auf dem Riickweg und bei Ankunft auf der
Haupterntestrasse  reagierten die Tiere hingegen auf das Vorhandensein von
Pheromonmarkierungen. Die Furageure zeigten bei Anwesenheit intensiver Duftmarkierungen auf
dem side trail ein reduziertes Spurlegeverhalten und eine verminderte Entladungshaufigkeit bei
Eintreffen auf einer stark frequentierten Erntestrasse. Ladungsverzicht bzw. Abgabe im
Kreuzungsbereich waren jeweils nicht mit dem Spurlegeverhalten obligatorisch gekoppelt, d.h. die
Tiere befinden sich bei der ErschlieBung neuer Futterquellen nicht in einem starren
Verhaltensprogramm.

Die Kundschafterinnen von Blattschneiderameisen tragen ihre Ladungen an neu entdeckten
Futterquellen nur bis zur néachsten Erntestrasse und (bergeben sie dort gewohnlich an
Nestgenossen. Wir konnten nachweisen, dass dieses Verhalten einen Riickkopplungsmechanismus
beinhaltet, der den Kundschafterinnen erlaubt die Qualitait der gefundenen Futterquelle zu
beurteilen und dementsprechend mit der Aufrechterhaltung oder dem Abbruch der Rekrutierung zu
reagieren. Mit Hilfe der Bildung von Subkolonien und dem Einsatz eines Fungizids ist es uns gelungen
die Akzeptanz fiir eine bestimmte Pflanzenart in einem Teil einer Kolonie auszuschalten, wahrend die

Nestgenossen des anderen Teils diese Nahrungsressource immer noch akzeptierten. Wir
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konfrontierten beladene Scouts aus dem unbehandelten Teil der Kolonie mit Arbeiterinnen aus der
manipulierten Kolonie und beobachteten die Reaktion der Kundschafterinnen auf die plotzlich
veranderte Akzeptanz der Nestgenossen gegeniiber der mitgebrachten Ladung. Eine schlechte
Akzeptanz in der Kolonie flihrte zu deutlich mehr Tieren, die ihre Scout-Aktivitat einstellten bzw.
diese nur mit niedriger Intensitat fortflihrten. Als proximater Mechanismus kommt sehr
wahrscheinlich die Anzahl an Bissen, die ein Scout wahrend eines Stopps von Nestgenossen in seine
Ladung erhalt, in Frage.

Nektarsammelnde Ameisen furagieren an extrafloralen Nektarien und Honigtauproduzenten.
Wir stellten die Frage, ob Camponotus rufipes Arbeiterinnen in der Initialphase der Furagieraktivitat,
d.h. wahrend der ersten Besuche an einer neuen Futterquelle bzw. bei den ersten Besuchen im Nest,
ein spezielles Sammel- und Rekrutierungsverhalten zeigen, dass den Informationsfluss in dieser
Phase beschleunigt. Hierzu kreierten wir Situationen, in denen ein schneller Informationsfluss
bezliglich der Entdeckung der neuen Futterquelle besonders wichtig war (Hungerstress der Kolonie,
hohe Futterqualitit). Einzelne Tiere wurden Uber 15 aufeinander folgende Besuche an einer ad
libitum Futterquelle und den jeweils nachfolgenden Aufenthalten im Nest beobachtet. Tiere, die an
einer 5%-Saccharosel6sung furagierten, und Arbeiterinnen einer gesattigten Kolonie fillten ihren
Kropf nicht vollstandig, wahrend Furageure einer hungrigen Kolonie und Tiere, die eine 40%-
Saccharoselosung aufsuchten, dieses Verhalten nur in den ersten Besuchen zeigten. Alle Tiere
verlieBen wahrend der ersten Besuche das Nest mit teilweise gefiillten Kropfen, d.h. sie gaben die
gesammelte Nahrung nicht vollstandig ab. Bei Tieren aus hungrigen Kolonien bzw. Tieren, die an der
40%-Saccharoseldsung furagierten, war dieses Restvolumen besonders stark ausgepragt. Ferner
zeigte sich, dass das Spurlegeverhalten auf dem Weg ins Nest auf einem gleich bleibenden Niveau
blieb, wahrend das Markierungsverhalten auf dem Hinweg zur Futterquelle mit jedem Besuch im
Nest intensiver wurde. Eine dhnliche Dynamik wurde auch bei der taktilen Rekrutierung im Nest
gefunden. Die Ergebnisse deuten darauf hin, dass sich die Tiere vor einer intensiven Rekrutierung
erst von der Bestdndigkeit der Futterquelle Gberzeugen und durch die nur teilweise Entladung im
Nest bzw. unvollstidndige Beladung an der Futterquelle den Informationsaustausch mit der Kolonie
intensivieren.

Weiterhin stellten uns die Frage, ob es ein Feedback zwischen heimkehrenden Furageuren und
Arbeiterinnen im Nest gibt, welches das Sammel- und Rekrutierungsverhalten der Furageure steuert
und bei ihnen spezielle Verhaltensweisen fiir eine Beschleunigung des Informationsflusses auslost?
Hierzu leiteten wir einzelne Camponotus rufipes Furageure einer hungrigen Teilkolonie in eine

gesattigte Teilkolonie um bzw. wurden Arbeiterinnen aus gesattigten Teilkolonien pl6tzlich mit einer
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hungrigen Teilkolonie konfrontiert. Die Kundschafterameisen reagierten sensibel auf die jeweilige
Ernahrungslage der Kolonie. Hungrige Furageure reduzierten ihre Rekrutierungsaktivitat bei Kontakt
mit gesattigten Nestgenossen, gesattigte Kundschafterinnen steigerten taktile und chemische
Rekrutierung nach dem Umleiten in eine hungrige Teilkolonie. Weiterhin gaben hungrige Furageure
unmittelbar nach dem Umsetzen in eine gesattigte Subkolonie nur ungefahr die Halfte der
gesammelten Nahrung ab, wahrend gesattigte Kundschafterinnen beim Kontakt mit hungrigen
Nestgenossen kein Restvolumen im Kropf nach dem Verlassen des Nests aufwiesen. Wir vermuten,
dass Furageure die Kolonie mit partiell gefiillten Kropfen aufgrund unzureichend motivierter
Abnehmerinnen verlassen und so den Informationsaustausch mit der Kolonie beschleunigen.

Die Ergebnisse dieser Arbeit zeigen, dass die komplexen Aktivitatsmuster auf Kolonieebene
kein Resultat einer einfachen Selbstorganisation mit starren Regeln sind, sondern diese Regeln
vielmehr permanent durch den Informationsaustausch zwischen den Arbeiterinnen modifiziert
werden. Die Furagierokologie hat vor allem einen Einfluss auf die Rekrutierungsstrategie der Tiere.
Blattschneiderameisen furagieren an grofRen und stabilen Nahrungsressourcen auf diese sie nach
dem Auffinden sofort stark rekrutieren. Camponotus rufipes besucht hingegen Futterquellen, die in
ihrer Ergiebigkeit schlecht vorhersagbar sind. Daher steigern die Tiere ihre Rekrutierungsintensitat
erst nachdem sie sich durch mehrmaliges Aufsuchen der Futterquelle von deren Bestdndigkeit

Uberzeugt haben.
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Summary

The present work deals with the recruitment behaviour and the occurrence of special foraging
strategies for a fast information exchange at newly discovered food sources in leaf-cutting ants as
well as in the nectar-feeding ant Camponotus rufipes. We were interested to what extent the
different foraging ecology of the species is reflected in the kind of information flow between
workers.

Leaf-cutting ants display special foraging strategies at newly discovered food sources which
facilitate the fast monopolization of these sites. We investigated how the ants assess the progress of
exploitation at a newly discovered food source and therefore the necessity to recruit colony
members to a greater extent. For that, we confronted individual workers of Acromyrmex lundi on
their way to a new food source with a high density of nestmates or with a high concentration of trail
pheromone or with a combination of both. The results showed that the ants assess the progress of
exploitation several times during a foraging trip and use at different locations different stimuli to
decide whether an increased recruitment behaviour should be performed. Arriving at the food
source the presence of nestmate was used by the foragers to decide about the further recruitment
behaviour. The contact with colony members increased the readiness of workers to pick up a load.
On the way back to the nest the scouts reacted to the presence of high trail pheromone
concentrations by reducing trail-laying behaviour on the side trail. Furthermore, by crossing a well
marked side trail the ants barely performed load transfer when they arrived at the main trail. The
decisions to return unloaded as well as to transfer the load on the first meter of the main trail were
not coupled obligatorily with trail-laying behaviour on the side trail showing that scouts can react
very flexible to the different situations at the newly discovered food sources.

In leaf-cutting ants scouts coming back from newly discovered food sources usually carry their
load to the next main trail in order to transfer it to nestmates. We demonstrated that this unloading
behaviour involved a feedback which is used by the scouts to assess the quality of their load. By
feeding a part of a colony with a fungicide treated plant material we were able to eliminate the
acceptance of the used plant species in this part of the colony, whereas the workers of the other part
still accepted it. We confronted loaded scouts of the untreated part of the colony at their arrival on
the main trail with the workers of the manipulated subcolony. The low acceptance of the nestmates
prompted many scouts to give up the recruitment to the newly discovered food source completely or

at least to reduce the intensity of recruitment signals. The number of bites a scout received in the
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carried leaf fragment seems to be the proximate mechanism to estimate the colony’s acceptance for
the discovered plant species.

Nectar-feeding ants visit extrafloral nectaries or aphid colonies. We addressed the question
whether Camponotus rufipes workers perform special food-collecting or recruiting strategies in the
initial phase of their foraging activity in order to speed up the information exchange between them
and the rest of the colony. For that we created situations where a fast information exchange about
food finding is highly worthwhile (colony starvation, high food quality). Individual workers from a
laboratory colony were observed during the food intake at an ad libitum sucrose solution as well as
during the unloading in the colony for 15 consecutive visits. Ants foraging at a less attractive sucrose
solution as well as foragers of a satiated colony didn’t fill their crop completely at the feeder,
whereas foragers of a hungry colony and ants which found a highly attractive sucrose solution
showed this behaviour only during the first foraging bouts. All animals left the nest with partially
filled crops, i.e. they didn’t transfer the collected food volume completely to the nestmates. Ants of
starved colonies as well as forages visiting a highly attractive food source retained higher volumes in
their crops during the first foraging bouts. This behaviour could intensify a fast information exchange
in the initial phase of foraging. Furthermore the trail-laying behaviour to the nest differed
significantly from the trail-laying behaviour to the feeder. Whereas homebound ants showed a more
or less constant marking intensity for every foraging trip, the number of trail marks to the food patch
increased with every new performed visit at the sucrose solution. A similar dynamic was true for the
tactile recruiting behaviour inside the nest. The results suggest that the ants first test the reliability of
a discovered food source before starting intense recruitment behaviour.

We addressed the question whether there is a feedback between foragers and workers in the
nest which regulates the food collecting and recruitment behaviour of foragers and releases special
communication strategies for a fast information exchange, especially when coming back from a
newly discovered food source. We diverted individual Camponotus rufipes foragers coming back
from a sucrose solution from a food starved subcolony into a food satiated colony and vice versa. The
scouts reacted clearly to the colony’s state of nutrition. Hungry foragers reduced their recruiting
activities as they had contact with satiated nestmates, whereas satiated scouts performed an
increased tactile and chemical recruitment after being confronted with a hungry subcolony.
Furthermore scouts of a hungry subcolony retained about the half of the collected food volume in
their crops during their first visits in a satiated subcolony, whereas workers coming form a satiated
subcolony unloaded almost completely their crops when arriving in a hungry subcolony. We believe

that foragers leave the colony with partially filled crops during the first foraging bouts due to the still
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small number of motivated nectar receivers inside the nest at this time and use this behaviour to
speed up the information exchange with the colony members.

The results of this work demonstrate that the complex foraging activity patterns at the colony
level are not the result of numerous simple stimulus-response behaviours based on fixed decision
rules. On the contrary, the decision rules are modified continuously by the information flow between
workers. The foraging ecology has a strong impact on the recruitment strategies used by the ants.
Leaf-cutting ants forage at long-term ad libitum food sources. Therefore, when food patches once
found, the scouts show immediately intense recruiting behaviour. In contrast Camponotus rufipes
visit small food patches, which are unpredictable in their profitability. Therefore the animals increase
the recruitment activity not until the reliability of the site was tested by being able to perform

several successful foraging bouts.
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