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Einleitung und Problemstellung

Wenn Kundschafter eines Ameisenvolkes eine neue Futterquelle oder einen
besseren Nestplatz entdeckt haben, kehren sie in der Regel zu ihrer Kolonie
zurlick und rekrutieren Nestgenossen zu diesen neuen Plitzen. Die Rekrutie-
rungssignale konnen von Art zu Art recht verschieden sein. Am besten unter-
sucht ist bisher das Werben von Neulingen durch Spurpheromone (zusammen-
fassende Darstellungen bei WiLson 1971 und HoLLposLER 1973). In jiingster
Zeit konnte daneben auch nachgewiesen werden, dafl zumindest bei einigen
Arten spezifische motorische Verhaltensmuster eine wesentliche Bedeutung beim
Rekrutierungsverhalten haben (SzrLer und Jacosi 1967; Sziep-Fesser 1970;
LeutHoLrp 1968; HoLLpoBLER 1971). Im Unterschied zur chemischen Kommuni-
kation konnen hierbei Nestgenossen individuell aufgefordert werden. Besonders
beim Rekrutieren durch den sogenannten Tandemlauf, der von HingsToN (1929)
bei einigen Camponotus-Arten beobachtet und von WiLson (1959) fiir Cardio-
condyla venustula niher beschrieben wurde, scheint die individuelle Aufforde-
rung wesentliche Bedeutung zu haben: eine Fiihrameise wird hier stets in engstem
Fiihlerkontakt von einer einzigen geworbenen Nestgenossin gefolgt. Die sozio-
biologische Organisation dieses Kommunikationssystems und die dabei verwen-
deten Signale blieben bisher unbekannt. In der folgenden Untersuchung analy-
sieren wir das Tandemlaufen bei der Ponerine Bothroponera tesserinoda?).

Material und Methoden

Bothroponera tesserinoda ist cine tropische Ameise, die hiufig in Ceylon zu finden ist
(BingHAM 1903). Auch unscre Freilanduntersuchungen wurden in Ceylon, in der Nihe von
Anuradhapura, wihrend der Wintermonate 1971/72 und im Sommer 1972 durchgefiihre. Die
kleinen Volker (etwa 50—200 88) leben in Erdnestern. Fiir unsere Laboratoriumsversuche

1y Mit Untcrstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft (Ma 373/5; HG 275/4).
2) Wir konnten Tandemlaufen auch bei der in Ceylon vorkommenden Ponerine Dia-
camma ceylonense Emery beobachten.
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wurden Kolonien ausgegraben und in Gipsformicarien gehalten. Sie wurden mit Schaben und
Mehlkifer- und Ameisenlarven gefiittert und bei Temperaturen zwischen 28° und 30°C ge-
halten. Die Ticre konnten aus ihren Nestern in eine Gipsarena (50 cm X 140 ¢m) auslaufen.
Die Filmaufnahmen fiir die Bewegungsanalyse wurden mit einer Bolex H 16 SBM mit 64
Bildern/sec gedreht. Weitere Aufnahmen wurden auflerdem in Zusammenarbeit mit dem Institut
fiir den Wissenschaftlichen Film in Géttingen gemacht (HOLLDOBLER, M3GLicH und MASCHWITZ
19733). Zusitzliche methodische Einzelheiten werden bei den entsprechenden Versuchen ge-
schildert.

Ergebnisse

Was 18st den Tandemlauf aus?

Bothroponera tesserinoda lebt wie andere Ponerinen carnivor. Im Freiland
beobachtet man hiufig, dafl sie neben anderen Insekten auch Termiten als
Futter eintrigt. Bictet man in Nestnihe frisch getotete Termiten, so werden diese
bald von futtersuchenden 8% gefunden. Diese tragen die Beuteobjekte ins Nest.
Kann die Kundschafterin die Beute in mehreren Liufen nicht allein eintragen,
so laflt sich hiufig beobachten, daf} sie dicht gefolgt von einer Nestgenossin zur
Futterstelle zuriickkehrt. Die Folgerin beteiligt sich nun cbenfalls am Beute-
cintragen. Ist die Futterquelle besonders reichhaltig, so nimmt die Zahl der
Tandempaare allmahlich zu.

Um dieses Rekrutierungsverhalten genauer zu beobachten, versuchten wir im
Laboratorium cine dhnliche Situation zu simulieren. Das Innennest des Versuchs-
volkes wurde mit einer roten Signalglasplatte abgedeckt, wodurch es moglich war,
das Verhalten der Tiere in der Nestkammer genau zu beobachten. In der
Arena wurden verschiedene Beuteobjekte geboten. Auch hier zeigte sich dasselbe
Tandemrckrutierungsverhalten wie im Freiland. Allerdings waren die kleinen
Kolonien bald abgesittigt, und das Tandemlaufen horte auf.

Auch beim Umzug werden Neulinge durch Tandemlauf zu dem neuen Nest-
platz gefithrt. Da hier simtliche 8 zum Umziehen veranlafit werden miussen,
sind Tandempaarc wesentlich haufiger zu beobachten. Das Tandemrekrutie-
rungsverhalten ist in beiden Situationen identisch. Daher wurde der Grofiteil
unserer Untersuchungen beim Nestumzug durchgefiihrt. Verschlechtert man
wichtige tkologische Bedingungen des Innennestes, wie Luftfeuchtigkeit, Licht
oder Temperatur, so beginnen Kundschafterinnen rasch nach besseren Nestplit-
zen zu suchen, die wir ihnen am entgegengesetzten Ende der 1,4 m langen
Arena boten. Der Umzug eines Nestes von ca. 100 Tieren mit Brut kann recht
verschieden lange dauern (eine bis mehrere Stunden). Dabei konnten wir oft
mehr als 60 Tandempaare beobachten.

Zunichst klirten wir die Frage, ob es spezialisierte Fiihrticre gibt. Dazu
zeichneten wir wihrend eines ersten Umzuges Fiihr- und Folgeameisen. Nach
24 Std. initiierten wir einen zweiten Umzug und priiften, inwieweit sich die
Rollen vertauscht hatten. Von insgesamt 16 Fiihrertieren waren 7 Ameisen im
vorangegangenen Umzug Folgetiere gewesen; von 9 Folgerinnen hatten 5 vorher
Fihrfunktion gehabt. Wir konnen daraus schliefen, dafl keine starre Speziali-
sierung in Fiihr- und Folgeameisen vorliegt.

Beschreibung des Tandemlaufs

Eine crfolgreiche Kundschafterin, die ins Innennest zuriickkchre, zeigt ein
charakteristisches Aufforderungsverhalten: Sie packt mit thren Mandibeln cine

3) Ein Film hieriiber erscheint in der Reithe Encyclopaedia Cinematographica. Wir danken
Herrn Dr. H. Kuczka und Herrn R. DrOscHER fiir ihre Unterstiitzung,.
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Abb. 1: Tandemlauf bei Bo-
throponera tesserinoda. a) Die
charakteristische schlingelnde
Bewegung des Tandempaares
kommt dadurch zustande, daf}
das nachlaufende Tier den
Laufkurven der  fithrenden
Amecise genau folgt. b) Die
nachfolgende Ameise stimu-
liert das Fuhrtier durch Betril-
iern der Hinterbeine. ¢) Die
Folgerin stimuliert die fithren-
de Ameise durch Kopfstofie
auf den Hinterleib

Nestgenossin an den Kie-
fern und zieht sie ruck-
artig auf sich zu. Gleich
darauf dreht sie sich um
und bietet der aufgefor-
derten § das Hinterende.
War die Aufforderung
erfolgreich, so stofle dic
Folgerin die fiihrende
Ameise an, was diese zum
Loslaufen veranlafit. Das
Paar bleibt in stindigem b
engem Beriihrungskon-
takt, selbst wenn das
Fihrtier hdufig und un-
regelmaflig seine Rich-
tung dndert (Abb. 1a).
Verlieren sich dic Tiere
doch einmal, so bleibt
die Fiihrerin fiir durch-
schnittlich 4 Sek. {von 0,5
bis etwa 10 Sek.) stehen
und tastet kurz mit dem
Hinterende nach riick-
wirts. Kommt der Kon-
takt zwischen Fithr- und Folgetier in dieser Zeit nicht zustande, so beginnt dic
filhrende Ameise ebenso wie die nachfolgende in Suchschleifen zu laufen. Auf
diese Weise findet das Tandempaar zumeist wieder zusammen. Mit Hilfe der
Filmaufnahmen konnten wir den mechanischen Kontakt genauer analysieren.
Die nachfolgende Ameise hilt ihre Antennen zu beiden Seiten des Hinterleibs
des Fiihrtieres (Abb. 1b) und trommelt damit abwechselnd auf Hinterbeine und
Kérperende. Bisweilen stofit die Folgerin auch mit dem Kopf gegen das Hinter-
ende der Fihrerin (Abb.1c). Das fiihrende Tier wird etwa 4—6émal pro Sek.
angestoflen. Quantitative Angaben sind aus Tab. 1 zu ersehen.

Cc

Analyse der Signale beim Tandemlauf

Das beschriebene Verhalten des Tandemlaufens 1Bt ein prizises Kommu-
nikationssystem vermuten. Es ergeben sich zwei prinzipielle Fragen: 1. Was

/*
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Tab. 1: Frequenz der mechanischen Stimulationssignale beim Tandemlauf
von Bothroponera tesserinoda (Auszihlung von 6 Filmsequenzen iiber jeweils 5 sec)

Gesamtzah!l der Antennenschlige auf: Kopfstofe der
Antennenschldge Beine Gaster Folgerin auf
der Folgerin links rechts links rechts Gaster

23 15 4 1 3 -

21 10 3 2 6 1

29 15 " 2 1 1

19 1 8 - - 2

24 12 12 - - -

26 13 13 - - -

zeigt dem fithrenden Tier an, dafl ihm eine Nestgenossin folgt? 2. Durch welche
Signale wird die Folgeamelse an die Fihrameise gebunden? Die folgende Ana-
lyse soll eine Antwort auf diese Fragen geben.

Unterbricht man experimentell den mechanischen Kontakt eines Tandem-
paares durch Einschieben von Papierstreifen, so zeigen auch hier beide Partner
das typische Suchverhalten. Beriihrt man eine wartende oder suchende Fiihrerin
mit einem Haar mit einer Frequenz von mindestens zwei Kontakten pro Sekunde
an Hinterbeinen oder Gaster, so setzt sie ihren Lauf zielgerichtet fort. Dieser
Versuch zeigt, dafl offensichtlich ein sehr einfaches, regelmiflig gebotenes tak-
tiles Signal die Fithrerin iiber die Anwesenheit ihrer Folgerin informiert und sie
zu normalem Fiihrverhalten veranlafit.

Wesentlich komplizierter ist das Signalmuster, das die Folgerin an das
Fiihrtier bindet. Bei der Beobachtung des Tandemverhaltens fiel uns auf,
dafl fithrende Ameisen die Gaster deutlich senkten und manchmal sogar mit der
Spitze am Boden schleiften. Wir vermuteten daher zunichst, dafl das fiihrende
Tier ein kurzlebiges Spursekret abgibt, das die Folgeameise zum Nachlaufen
veranlafit. Wir priiften diese Hypothese, indem wir 30 Tieren einer Kolonie die
Gasterspitze mit einer Kolophoniumwachskappe fest verschiossen. Nach 24 Std.
initilerten wir einen Umzug. 17 der so behandelten €% fiihrten Tandem-
paare an. Die anschliefende Kontrolle unter dem Binokular zeigte, dafl von 13
dieser Fiihrerinnen das Gasterende fest verschlossen war. Von den restlichen 70
unbehandelten Tieren fiihrten 23 ein Tandempaar an. Beide Gruppen verhielten
sich beim Tandemlaufen vollig identisch. Eine kurzlebige Spursubstanz als bin-
dendes Signal fiir die Tandempaare darf man demnach ausschliefien.

Wir versuchten als nichstes, der vereinsamten Folgerin moglichst natiirliche
Attrappen zu bieten. Dazu verwendeten wir frisch getotete B. tesserinoda-88.

Tab.2: Bothroponera tesserinoda, natiirliche Actrappen (frisch getdtete Ameisen bzw. deren
Korperteile) werden suchaktiven Ameisen geboten. Es wird gepriift, ob sie der Attrappe eine
Strecke von 40 ¢m folgen

1 11 8] v v VI VIl
anze
g . ganzF ganze Thorax Thorax
Ameise | Ameise ) .
Ameise Gaster mit ohne Kopf
Kopf Kopf . .
A quer Beinen Beine
vorne hinten
Versuchszahl 37 10 20 54 10 10 10
Prozentzahl der
erfolgreichen
Versuche 89 100 70 87 80 60 40
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Abb.2: Bothroponera tesse-

rinoda. Dic Ameise folgt

ciner natiirlichen Attrappe

(auf Nadeln gesteckter Hin-

terleib einer frisch getSteten
%)

Sie wurden auf Nadeln gesteckt, in verschiedenen Positionen den suchenden
Folgerinnen geboten und, sobald diese Antennenkontakt mit der Attrappe hat-
ten, langsam fortgezogen. Konnte die Attrappe eine Fithrerin ersetzen, so folgten
dic 8% thr ohne Zogern iiber eine lange Strecke: in einem Fall fiihrten wir ein
solches Tier Uber eine Gesamtstrecke von iiber 40 m, ehe der Versuch abge-
brochen wurde. Diese Untersuchungen zeigten, dafl eine frisch getdtete Ameise
als Fihrerattrappe wirksam ist*). Dabei 1st es unwesentlich, ob die Attrappe
in natiirlicher oder unnatiirlicher Position geboten wird (Tab. 2). Dies lief} uns
bereits vermuten, daf} die Signalwirkung weder an Formmerkmale noch an
bestimmte Korperteile allein gebunden ist. Die folgenden Versuche bestitigten
dies: Wir boten abwechselnd die verschiedenen Korperabschnitte (Kopf, Thorax
mit und ohne Beine, Gaster [Abb. 2]). Sie alle zeigten etwa die gleiche Fiih-
rungsqualitit, wobei zu beriicksichtigen ist, daf} die gelegentlich schwichere
Effektivitit der Kopfattrappe offensichtlich nicht durch die geringere Grofie,
sondern durch Kontamination mit Mandibeldriisensekret (Groflenunterschiede
siche S. 118, Mandibeldriise siehe S. 119) verursacht wird. Thorax und Gaster
konnen in Konkurrenzversuchen reibungslos gegeneinander ausgetauscht wer-

den (Tab. 3, I, II).

Tab. 3: Konkurrenzversuche. Es wurde versucht, Tandemfolgeticre mit natiirlichen und kiinst-

lichen Attrappen von Fihrameisen bzw. von anderen Attrappen zu tbernchmen. Die Uber-

nahme wurde als positiv gewertet, wenn das Tier dem Objekt iiber einc Mindeststrecke von
5 ¢m folgte

[ 11 11 v v
Gaster — Thorax — Fihrerin — | Fithrerin — | nat, Attrappe-—
Thorax Gaster nat, Attrappe | Glasattrappe | Glasattrappe
Versuchszahl 152 152 56 22 42
Prozentzahl der
Ubernahmen 100 96,6 785 0 14,4

Folgetiere, denen die Fiihrerin genommen wurde, nehmen also bereitwillig
natiirliche Attrappen an. Diese Attrappen kdnnen sogar erfolgreich mit einem
lebenden Fihrtier konkurrieren. Schiebt man nimlich vorsichtig eine Attrappe
zwischen ein laufendes Tandempaar, so ist es moglich, die Folgeameise mit die-
ser Attrappe von ihrer Fithrerin zu {ibernchmen und weiterzufithren (Tab. 3,
HI): In 56 Versuchen waren 44 (78,5 %) erfolgreich. Fiir das Gelingen dieser
Versuche ist entscheidend, daff das nachfolgende Tier den Antennenkontakt zur
Fiihrameise unterbricht und ihn mit der Attrappe aufnimmt. Dies legte den

4) Um die Abgabe von Repellentsubstanzen zu verhindern, ist es wichtig, die Ameisen
durch langsames Einfrieren abzutsten.
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Abb. 3a, b: Bothroponera tes-
serinoda 88  folgen Wachs-
attrappen verschiedener Grofle

Verdacht nahe, dafl auch
fiir die Folgerin taktile Si-
gnale von Bedeutung sind.
Um dies zu priifen, teste-
ten wir ebenfalls in Kon-
kurrenzversuchen mit na-
tiirlichen Fihrerinnen ver-
schiedene Kunstattrappen.
Neben  Papierstiickchen,
Wachs- und Paraffin-
kugeln wurden vor allem
geruchlose Glaskugeln ver-
wendet. Ein quantitatives
Beispiel sei angefithrt: In
22 Versuchen mit einer
Glasattrappe (Kugeldurch-
messer 3 mm) gelang keine
einzige Ubernahme (Tab. 3,
4 IV). Ebenso erfolglos wa-
ren Ubernahmeversuche mit Wachs- oder Filterpapierattrappen. Glasattrappen
sind jedoch nicht vollig wirkungslos, wie die Konkurrenzversuche mit natiir-
lichen Attrappen (Gaster oder Thorax, Tab. 3, V) zeigten.

Auch in zahlreichen Vorversuchen fiel uns auf, daff eine suchaktive Folgerin,
die ihr Fiihrtier verloren hat, oft eine Kunstattrappe annimmt (Abb. 3a
und b)%). Gezielte Experimente ergaben, daff die Glasattrappen von den Tieren
um so bereitwilliger angenommen werden, je linger sie nach ihrer verlorenen
Fiihrerin gesucht haben (Tab. 4). Im Gegensatz dazu werden natiirliche Attrap-
pen stets sofort akzeptiert. Dies legt den Schlufl nahe, daff mit gesteigertem
Appetenzverhalten die Schwelle der Folgereaktion erniedrigt wird, so daff auch
weniger spezifische Fihrattrappen akzeptiert werden, die nur einen mecha-
nischen Schliisselreiz bieten.

Tab.4: Erhohung der Annahmebereitschaft von Folgetieren fiir Kunstattrappen durch Ver-

lingerung der Suchzeiten. Die Fithrerinnen wurden entfernt und in verschiedenen Zeitabstinden

den suchenden Folgerinnen eine Glaskugelattrappe geboten. Als erfolgreiche Annahme wurde
gewertet, wenn die Ameise mindestens 5 cm weit der Atcrappe foigte

Wechsel Wechsel Wechsel Wechsel
Wechsel
fort nach nach nach nach
sotor 0-30 sec | 30-60 sec |60 - 120 sec | 120 - 240 sec
Versuchszahl 38 22 29 37 16
Prozentzahl der
Ubernahme 0 18,1 3 67 75

5) In Vorversuchen wurde geklirt, daff die Gréle der Attrappe (in den Grenzen von
*—9 mm) ihre Fihrqualitiit nicht wesentlich becinflufit.
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Welche Faktoren machen also die natiirliche Attrappe wirksam? Um che-
mische Signale auf der Korperoberfliche auszuschalten, Uberzogen wir in Vor-
versuchen natiirliche Attrappen mit einem diinnen Schellack- oder Wachsfilm.
Diese Attrappen waren im Vergleich zu unbehandelten in ihrer Fiihrqualitdc
deutlich schlechter. Sie entsprachen in ihrer Wirkung etwa den Glaskugelattrap-
pen. Dies licferte bereits den ersten Hinweis, dafl Duftsignale eine Rolle spielen
konnten. Wir brachten deshalb Glasattrappen ins Nestinnere und lieflen sie
dort fiir lingere Zeit (3—20 Tage). Diese Attrappen priiften wir anschlieflend
in Konkurrenzversuchen sowohl gegen natiirliche Attrappen als auch gegen
unbehandelte Glaskugeln. Wie Tab. 5 zeigt, ist die Fihrqualitit der im Nest
cehaltenen Attrappen wesentlich verbessert. Wir diirfen daraus schlieflen, dafl
diese Glaskugeln cinen fiir die Tandemfolgereaktion wichtigen Duft angenom-
men haben.

Tab. 5: Verbesserung der Fithrqualitit von Glasattrappen durch Nestduft; Ubernahmetest
(Testmethode wie bei Tab. 3)

nat. Attrappe — beduftete Glasattrappe —»
beduftete Glasattrappe duftlose Glasattrappe

51 Versuche 65 Versuche

62,7 °/ 18,4 °/o

Mit der nichsten Versuchsserie sollte die Herkunft dieses Duftstoffes naher
bestimmt werden. Wir testeten zunichst die Inhalesstoffe einer Rethe exkre-
tarischer Driisen, die wir durch Priparation und Extraktion isoliert hatten. Diese
Substanzen wurden einzeln auf Glasattrappen geboten und die Antwortreak-
tionen von Tandemfolgerinnen beobachtet. Kontrollversuche wurden mit der
Iixtraktionstlissigkeit Wasser durchgefithrt. Tab. 6 zeigt, dafl Sekrete aus der
Dufour-, Gift- und Mandibeldriise keine Folgereaktion, sondern Repellent- und
Angriffsverhalten auslosen. Enddarminhalt war von der Kontrolle nicht zu
unterscheiden. Auch andere Testserien mit diesen Substanzen bestitigten, daf}
die Sckrete aus Gift-, Dufour- und Mandibeldriise als Alarm- und Wehrsub-
stanzen fungieren, withrend die Tiere auf Enddarminhalt indifferent reagieren.

Tub.6: Verhaltensreaktion von Folgerinnen gegeniiber verschiedenen Kérpersekreten. Die

Drisensckrete (5 Driisen in 0,5 ml Wasser) werden auf ciner Glasattrappe Folgerinnen geboten.

Die Kontrolle erfolgte mit Glasattrappen, die mit Wasser benetzt waren. Die Teststrecke fiir
dic Folgercaktion betrug mindestens 5 ¢m. n = Versuchszahl

I Il I v v
Folgen Repeilent Angriff Suchlauf Indifferent

Dufoursche Drise
n=29 0 29 0 0 0
Giftdrise
n=17 0 6 7 4 0
Enddarm
n=23 14 4 2 0 3
Mandibeldrise
n=20 0 8 12 0 0
Wasser
Kontrotle
na 30 18 2 0 6 4
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Diese und die vorangegangenen Versuche weisen darauf hin, daff das Phe-
romon iiber die gesamte Korperoberfliche verteilt ist. Wir versuchten daher, es
durch Extraktion zu gewinnen. Hierbei mufite natiirlich darauf geachtet wer-
den, daf} die oben beschriebenen Alarm- und Repellentsekrete samt den dazu-
gehorigen Driisen vorher entfernt worden waren. Bereits die ersten Versuche
zeigten, dafl eine totale Extraktion des Duftstoffs schwierig ist. Wir zerstorten
deswegen zunichst alle Hautdriisen durch kurzes Aufkochen in Ameisensiure
und extrahierten anschliefend die Objekte in einer Losungsmittelrethe (Metha-
nol, Aceton, Diithylither, Petrolither). Diese Attrappen wurden in Konkur-
renzversuchen gegen unbehandelte Bothroponera-Attrappen getestet. Tab. 7, I,
zeigt, dafl die behandelten Attrappen stark in ihrer Fithrungsqualitdt verloren
haben. Kontaminierte man diese Attrappen mit einem Ameisenextrakt, den wir
mit einem Gemisch der angegebenen Losungsmittel hergestellt hatten, so nahm
ihre Konkurrenzfihigkeit gegeniiber der natiirlichen Attrappe stark zu
(Tab.7, II). Selbst eluierte Korperteile anderer Ameisenarten, auf die man den
Bothroponeraextrakt auftrigt, bekommen gute Tandemfiihrqualitit (Tab. 7,
ITI). Das beweist, dafl neben dem mechanischen Signal ein chemischer Ausloser
entscheidend ist.

Tab.7: Konkurrenzversuche zwischen natiirlichen Attrappen mit und ohne Duftsignal
(Testmethode wie bei Tab. 3)

[ Il m
Bothroponera - Attr. — Bothroponera - Attr, — Bothroponera - Attr., —»
extrahierte B, - Attr, extrah. B. - Attr. « extrah. Leptogenys - Attr, «+

Extrakt Bothroponera - Extr.
Versuchszahl 46 Versuchszahl 75 Versuchszahl 37
15,2 %% 72 °fs 56,7 /o

Als nichstes stellt sich die Frage, ob dhnlich wie der mechanische Ausloser
auch das chemische Signal allein die Folgereaktion auslosen kann. Dazu mufiten
wir jede optische Orientierungsmoglichkeit ausschliefen®). In Vorversuchen hat-
ten wir festgestellt, dafl auch bei volliger Dunkelheit (Beobachtung bei schwachem
Rotlicht) im Tandemlauf rekrutiert wurde. Zunichst eine kurze Schilderung der
Versuchsmethode: Die Testattrappe wurde einer suchenden Folgerin so geboten,
dafl sie dieser mit direkter Antennenberiihrung iiber 5 cm folgte. Dann wurde der
Fithlerkontakt unterbrochen, die Attrappe in einem Abstand von etwa 0,5—1cm
weitergefiihrt und die Folgereaktion beobachtet. Testet man auf diese Weise eine
unbehandelte natiirliche Attrappe, dann folgen ihr die Ameisen trotz fehlender
Antennenberiihrung weiter, wenn ein Abstand von ca. 1,5 cm nicht iiberschritten
wird. Dabei fillc auf, daff die Folgerin ihren Lauf stetig beschleunigt, wohl in
dem Bestreben, wieder Fiihlerkontakt mit der Attrappe aufzunehmen. Auflerdem
ist bemerkenswert, dafl die Folgerin unter starken Pendelbewegungen hinter dem
fiihrenden Objekt herlauft. Offensichtlich erschwert eine rein duftliche Orientie-
rung die Folgereaktion. Trotzdem konnten in 45 Versuchen 45 Folgerinnen ent-
lang einer Teststrecke von 40 cm ohne Antennenkontakt gezogen werden. Bietet
man dagegen extrahierte natiirliche Attrappen, so geht das Folgen bei Abbruch
des Fiihlerkontaktes sofort in Suchverhalten iiber. 82 Versuche verliefen ein-
deutig auf diese Weise. Trinkte man diese Attrappe wieder mit dem Eluat, so

6) FErwihnenswert ist, dafl die Farbe der Attrappe ihre Fiihrungseigenschaften nicht
beeinflufit. Tandemfolgerinnen lassen sich ebensogut mit weifien, farbigen oder schwarzen Glas-
kugeln fithren.
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folgten ihr in 35 Versuchen 31mal 88 ohne direkten Antennenkontakt. In 14
weiteren Tests priiften wir schlieflich unbeduftete Glaskugeln. Das Folgever-
halten brach auch hier ohne mechanischen Kontakt sofort ab.

Die bisher gewonnenen Ergebnisse zeigen, daff beim Tandemlauf von Bo-
throponera tesserinoda die Folgerin an ihre Fithrameise durch mindestens zwei
Signalqualititen, eine mechanische und eine chemische, gebunden ist. Beide kon-
nen unabhingilg voneinander wirken. Erst in ithrer Kombination l6sen sie eine
optimale Folgercaktion aus. Dies wirft die wichtige Frage auf, ob der Signal-
stoff nur im Augenblick des Tandemfiihrens frei wird oder ob er stindig bei
allen Tieren als Oberflichenpheromon vorliegt. Daf§ letzteres der Fall ist, wird
durch folgende Tatsachen begriindet: Es ist gleichgiiltig, aus welchen Tieren
(Fihr- oder Folgetieren oder Ameisen aus dem Innennest) die Naturattrappen
hergestellt werden. Sie unterscheiden sich nicht in ihren Fithrungseigenschaften.
Auflerdem behalten sie iiber viele Stunden ihre Wirksamkeit bei. Auch bei
cinem Vergleich der entsprechenden Extrakte ergaben sich keinerlei Unter-
schiede. Die Rolle der fithrenden Ameise bzw. der Folgerin wird also an-
scheinend nur durch eine entsprechende Motivation festgelegt. Diese Annahme
kann vor allem durch die folgenden Versuche gestiitzt werden. Wir brachten
aus je einem Tandempaar Fihrtier zu Fiihrtier bzw. Folgerin zu Folgerin. In
25 Versuchen formierte sich bei der Fithrerinnen-Fiihrerinnenkombination nur
in 4 Fillen ein Tandempaar, vor allem dann, wenn eines der Fiihrtiere noch-
mals besonders heftig durch Mandibelziehen aufforderte. Bei den Folgerinnen-
Folgerinnenpaaren hatten wir in 25 Fillen {iberhaupt keinen Erfolg. Auch wenn
diec Rollen mit Hilfe von Attrappen vertauscht wurden, erhielten wir etwa
dieselben Ergebnisse. In 15 Versuchen liefd sich nur eine Folgerin durch rhyth-
misches Anstoflen mit einem Haar in Fihrstimmung bringen und sich zu einem
sehr ziellosen Fihrungslauf stimulieren. Umgekehrt lieen sich in 2 von 15 Fil-
len fithrende Tiere mit einer Naturattrappe zum Folgen umstimmen. In diesem
Zusammenhang mufl noch bemerkt werden, daf§ ein Partnertausch zwischen zwei
Tandempaaren vollig reibungslos verlduft, wenn ein Folgerin auf eine Fiihr-
ameise trifft. Wir konnten dies sowchl im Experiment wie auch bei natiir-
lichen Umziigen beobachten. Gelegentlich kam es dabei sogar zu Dreiergruppen,
indem sich ndmlich eine Folgerin an die Folgerin cines Tandempaares anschlof.
Solche Dreiergruppen 16sten sich allerdings zumeist wieder schnell auf, da bei
Unterbrechung des Kontaktes die erste Folgerin nicht auf die zweite wartete.

Diskussion

Vergleicht man die verschiedenen Rekrutierungsmechanismen bei Ameisen,
so lassen sich mehrere Typen unterscheiden. Die ihrem Rekrutierungserfolg nach
hochst entwickelte Form diirfte das Legen einer chemischen Spur sein, die auch
ohne die spurlegende Werberin wirksam ist (WiLson 1962). Bei einer weiteren
Verstindigungsform fiihrt die werbende Ameise eine kleine Gruppe von Nest-
genossen zum Ziel. Die entscheidenden Signale dabei sind ein motorisches Auf-
forderungsverhalten, cine Orientierungsspur und schr wahrscheinlich ein Alar-
mierungssekret (HOLLpoBLER 1971). Bei diesen beiden Rekrutierungsweisen
werden spezifische Werbe- und Orientierungspheromone aus bestimmten Driisen
abgegeben. Die urspriinglichste Form des Neulingewerbens scheint der Tandem-
lauf zu sein. Wie wir bei Bothroponera tesserinoda zeigen konnten, sind fiir das
Tandemlaufen sowohl chemische wie auch mechanische Signale notwendig. Ein
wesentlicher Unterschied zu den oben genannten Werbeformen besteht jedoch
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darin, daf das chemische Signal hier nicht spezifisch beim Rekrutierungvorgang
abgegeben wird, sondern ein stets vorhandenes Oberflichenpheromon darstellt?).
Wir nehmen an, dafl es mit dem Volksduft identisch ist. Damit dieses Pheromon
aber beim Rekrutieren Signalwert erhdlt, muf} das Folgetier zuvor eingestimmt
werden. Dies geschieht durch ein mechanisches Aufforderungszeichen. Zudem
muf} der chemische Ausloser wihrend des Tandemlaufens stindig durch mecha-
nischen Kontakt ergianzt werden. Damit wird gleichzeitig gesichert, daff die
fihrende Ameise die notwendige taktile Stimulation erhilt.

Bei der Folgerin konnen sowohl das chemische wie auch das mechanische
Signal voneinander getrennt wirksam sein. Diese Ausloser erreichen aber erst
in ihrer Kombination die normale Fithrqualitiat. Offensichtlich findet hier eine
Reizsummation statt. Darin unterscheidet sich das Rekrutierungsverhalten von
Bothroponera tesserinoda von dem bei Camponotus sericeus, bet dem der Tan-
demlauf nur bei Anwesenheit des Oberflichenpheromons zustande kommt
(HOLLDOBLER, MOGLICH und MascuwiTz 1974).

Zusammenfassung

1. Bothroponera tesserinoda wirbt um Neulinge fur Futter- und Nestplatze
durch Tandemlauf. Durch ein kurzes Ziehen mit den Mandibeln wird eine Nest-
genossin zum Tandemfolgen aufgefordert. Die Folgerin lduft in engem Fiihler-
kontakt hinter der Fiihrerin her.

2. Die Analyse dieses Verhaltens zeigte, dafl sowohl chemische wie auch
mechanische Signale eine Rolle spielen. Die fiihrende Ameise wird durch Be-
trillern des Hinterleibs und der Hinterbeine zum Fiihrlauf gereizt. Die Folge-
rin ist durch cin Oberflichenpheromon und durch mechanische Reize an die
Fiithrameise gebunden.

3. Das gesamte Verhaltensmuster des Tandemlaufens lifit sich durch Na-
tur- (Ameisenkorperteile) und Kunstattrappen (Papier, Wachs oder Glas) aus-
16sen. Mit Hilfe solcher Attrappenversuche lie sich zeigen, daf fiir die Folge-
reaktion sowoh! die mechanischen als auch die chemischen Signale getrennt wirk-
sam sind, jedoch erst in ihrer Summation der normalen Fithrqualitit einer
Ameise gleichkommen.

4. Die Sekrete der Mandibel- und Stacheldriisen und Rectalblaseninhalt
werden beim Tandemlauf nicht eingesetzt; Mandibel- und Stacheldriisensub-
stanzen haben Alarm- und Repellentfunktion.

Summary

Recruitment by Tandem Running in the Ant Bothroponera tesserinoda

1. Bothroponera tesserinoda recruits nestmates to newly discovered food
sources or nestsites by tandem running. A recruiting ant invites a nestmate to
follow by pulling it slightly with the mandibles. During tandem running the
follower ant keeps close antennal contact to the leader ant.

2. By experimental analysis it has been shown that tandem running is
brought about by chemical and mechanical signals. Tactile stimuli at the hindlegs

7) Im Gegensatz hierzu konnten wir inzwischen bei einigen Leptothorax-Arten fest-
stellen, dafl beim Tandemlauf ein spezifisches Rekrutierungspheronom aus der Giftdriise ein-
gesetzt wird (MoGLicH, MascHwiTz und HOLLDOBLER, im Druck).
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and gaster are important to keep the leader ant motivated. The responsible cues
to bind the follower behind the leader are a surface pheromone and in addition
mechanical stimul.

3. Tandem running can be released by dummies. We used different parts
of freshly killed B. tesserinoda-8%, or artificial dummies of paper, wax or
glass. Such experiments showed that both mechanical and chemical signals can
release tandem running, but that only the combination of both stimuli is as
cffective as leading performed by an ant.

4. Secretions from the mandibular and sting glands and hindgut contents
proved to be unimportant for tandem running. Mandibular gland substance
as well as poison gland and Dufour’s gland secretions serve as alarm pheromones
and defensive substances.
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