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Uber den Ursprung des sozialen Parasitismus,
der Sklaverei und der Myrmekophilie bei den Ameisen.
Von E.-Wasmann 8. J. (Luxemburg).

(170. Beitrag zur Kenntnis der Myrmekophilen.)

(Schluss.)

Am 28. Mai derselbe Stand, aber die rufa-Konigin wurde jetzt
von den fusca-Arbeiterinnen nicht mehr angegriffen. Sie saB jedoch
noch nicht bei den Eierklumpen und der Mehrzahl der Arbeiterinnen,
wo nur die fusca-Konigin sich aufhielt. Letztere verharrte stets in
ihrer regungslosen, zusammengekauerten Haltung, als ob sie vor
der rufa-Konigin sich verbergen wollte. Am 29. Mal morgens saf
die rufa-Koénigin bereits bei den Eierklumpen und den Arbeiterinnen,
tiber der fusca-Konigin, welche sich formlich zusammengerollt
hatte. Ich hielt letztere wegen ihrer Regungslosigkeit fir tot; als
ich sie jedoch mit einem Strohhalm beriibrte, erhob sie sich sofort
und lief weiter, kehrte aber bald an ihren fritheren Platz und in
ihre frithere Stellung zurtick. Am 31. Mai derselbe Stand; beide
Koniginnen lebten noch. Die fusca-Konigin lag regungslos zusammen-
gekauert neben den Kierklumpen, die rufe-Konigin saf in gewohn-
licher Stellung tber oder neben ihr und wurde — ebenso wie die
fusea-Konigin - von den Arbeiterinnen hiufig beleckt; sie war
offenbar ganz aufgenommen. Mit ibren Fiblern betastele sie hiufig
die fusca-Konigin und machte sich mit ihren Kiefern an ihr zu
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schaffen, ohne dass mir die Bedeutung dieses Benehmens klar
wurde. Am 1. Juni noch derselbe Stand.” Am Morgen des 2. Juni
lag jedoch die fusca-Konigin gekopft an ihrem bisherigen
Platze, noch immer von Arbeiterinnen umgeben und beleckt,
wihrend andere die daneben sitzende rufe-Konigin beleckten. Die
fusca-Konigin war an Fihlern und Beinen unversehrt und zeigte
auch keine Erschlaffung der Muskeln derselben, wie es bei Weibchen
der Fall ist, die von den Arbeiterinnen umhergezerrt und miss-
handelt worden sind; nur die Halsmuskeln waren ihr glatt durch-
schnitten! Dazu waren aber die Kiefer der fusca-Arbeiterinnen
tiberhaupt nicht fihig, sondern nur die kriftigen Kiefer der rufa-
Konigin.

Also verfihrt auch die rufe-Konigin nach ihrer Adoption in
einem fusca-Nest, das moch eine eigene Konigin enthalt, ganz &hn-.
lich wie die Polyergus-Kénigin: sie t6tet die Konigin der Hilfs-
ameisenart, aber ohne einen Kampf, indem letztere sich
widerstandslos von ihr umbringen lasst!

Da truncicola. mit rufe sehr nahe vegwandt ist, und ihre Weib-.
chen nur wenig kleiner und schwicher als jene von rufa sind, so
halte ich es nach diesen Beobachtungen keineswegs fiiv unwahr-
scheinlich, dass die frumecicola-Konigin ebenfalls die fusca-Konigin
nach ihrer Aufnahme in die Kolonie tstet, obwohl sie viel weniger
kampflustig ist als die rufa-Konigin. Hoffentlich werden weitere
Versuche hieritber noch direkten Aufschluss geben. Ferner bin ich
jetzt auch geneigt, die scheinbar friedliche Beseitigung einer rufi-
barlis-Konigin durch eine prafensis-Konigin (W. B. 1908, S. 362)
und einer rufa-Konigin dutch eine pratensis-Konigin (ebendort S. 365)
in analoger Weise zu erkliren wie die obige Beseitigung der fusca-
Konigin durch die rufa-Konigin.- Auch in jenen beiden Fillen hielt
sich dieé eine der beiden Koniginnen férmlich zusammengekauert,
withrend die andere mit lebhaften Fithlerbewegungen vor ihr stand
und sich mit ihren Mundteilen am Kopfe der anderen zu schaffen
machte. Am Ende handelte es sich auch hier um Dekapitations-
versuche, die zwar nicht zur Abtrennung des Kopfes, .aber.doch
zum Tode der so behandelten Konigin fihrten.

Man konnte vielleicht in dem oben geschilderten Verhalten der
Koniginnen von Polyergus und . rufa eine Bestiatigung der Emery'-
schen Theorie zu sehen glauben, wonach der ,primitive Einmieter-
zusfand“, aus welchem sowohl die Dulosis als der soziale Para-
sitismus hervorgingen, ein Typus von Raubweibchen gewesen
sein soll, welche in Nester einer fremden Art eindrangen, die.Ar
beiterinnen und die Konigin vertrieben oder téteten und der Puppen
sich beméchtigten. Aber ich glaube, dass dieser Schluss unbe
rechtigt wiire. Denn die genannten fremden Koniginnen, welche
jene der Hilfsameisenart umbringen, sind ja tatsichlich. keine
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Raubweibchen, sondern Adoptionsweibchen, deren Kolonie-
griundung durch friedliche Aufnahme von seiten der alten Ar-
beiterinnen der Hilfsameisenart erfolgt. Die Tétung einer Ameisen-
konigin durch eine andere in einer wenig volkreichen Kolonie,
deren Arbeitskrafte fir die Unterhaltung mehrerer Koniginnen und
threr Brut vielfach nicht gentigen wiirden, hat mit dem Ursprung
der Sklaverei und des sozialen Parasitismus bei den Ameisen an
sich gar nichts zu tun. Auch bei Laséus niger haben v. Buttel-
Reepen®) und Al. Mrazek®) beobachtet, dass von den zwei
Koniginnen, welche miteinander eine Kolonie gegrindet hatten,
spiter die eine von der anderen getdtet wurde. Und doch ist
L. niger eine Ameise mit vollkommen selbsténdiger Kolonie-
griindung durch einzelne Weibchen. Bei ihr gelingt es fast allen
befruchteten Weibchen (die nicht vorher von Feinden erbeutet
werden), nach dem Paarungsflug neue Kolonien zu griinden, indem
die Eiablage sehr rasch erfolgt (W. B. 1908, 8. 332—333). Dass
die Koloniegriindung von L. niger — ebenso wie die gleichfalls
selbstindige Koloniegriindung von ¥. fusca — einen bfihr alten und
urspriinglichen Typus darstellt, geht auch daraus hervor, dass diese
Art gleich F. fusca paldontologisch ein sehr alter Dcmeltypus ist.
Wie letztere als Formica Flori, so ist erstere als Lastus Schieffer-
deckers 1m unteren Oligocéin des baltischen Bernsteins zahlreich
vertreten®?). Fir Emery’s Theorie der primitiven Raubweibchen
finden wir also auch hier keine Anhaltspunkte.

6. Vergleich zwischen den dulotischen, parasitischen und
myrmekophilen Ameisen.

a) Viehmeyer hat 1908%) als ,parasitische Ameisen® alle jene
bezeichnet, ,die entweder voribergehend oder bestindig in ge-
mischten Kolonien leben¥. Hiernach wiirden auch die dulotischen
Ameisen unter den Begriff der parasitischen fallen. Ich halte es
jedoch fir zweckmaBiger, die bisherige Trennung jener beiden Be-
griffe beizubehalten, wie auch Emery und Wheeler es tun. Die
dulotischen Ameisen unterscheiden sich dadurch von den para-
sitischen, dass sie wenigstens einen Teil ihrer Hilfsameisen durch
Sklavenraub erhalten, was bei den parasitischen Ameisen nicht
der Fall ist. Ob die Grindung ihrer Kolonien durch Puppenraub

60) Soziologisches und Biologisches vom Ameisen- und Bienenstaat. Wie ent-
steht eine Ameisenkolonie? (Arch. f. Rassen- u. Gesellschaftsbiologie II, 1905,
Heft 1), 8. 11. Vgl. auch den Nachtrag.

'61) Griindung neuer Kolonien bei Lasius niger (Ztschr. f. wiss. Insektenbiol.
11, 1906, Heft 3—4, 8. 109—111).

62) Mayr (Ameisen d. balt. Bernsteins, S.22) erwithnt 174 Individuen. Siehe
auch Wheeler, Comparative Ethology of the Europ. and Northamerican ants p. 418.

63) Zur Koloniegriindung der parasitischen Ameisen (Biol. Centralbl. XX VIII,
Nr. 1), 8. 20.
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(pupilary parasitism - Wheeler’s und Santschi’s) oder durch
Adoption bei alten Arbeiterinnen der Hilfsameisenart (tutelary para-
sitism Wheeler’s und Santschi’s) stattfindet, ist fur die Unter-
scheidung der dulotischen von den parasitischen Ameisen nicht
ausschlaggebend; denn wahrend die Weibchen von Formica sanguinca
wenigstens meistens, und jene von Harpagoxenus stets ihre neuen
Kolonien auf dem Raubwege griinden, verfahren die - Weibchen
von Polyergus, dessen Arbeiterinnen auf dem Hohepunkt der Dulosis
stehen, doch auf dem Adoptionswege. Die Sitte der Arbeite-
rinnen, ithren Bedarf an Hilfsameisen durch geraubte
Puppen zu ergénzen, ist es also, was die dulotischen Ameisen
von den parasitischen wirklich unterscheidet. Das Wesen der
Dulosis liegt jedoch, wie bereits frither (S. 602) betont wurde, nicht
im Raube fremder Puppen, sondern in der Erziehung derselben
zu Hilfsameisen; und diese Erziehung beruht urséchlich auf der
Koloniegrindung mit Hilfe einer bestimmten fremden Ameisenart
(oben. 8. 5994f.). »

Obwohl somit die dulotischen Ameisen von den parasitischen
unterschieden sind, so bestehen doch mannigfache Bertihrungspunkte
zwischen heiden durch Ubergangsstufen,} welche sie unter-
einander verbinden. Diese Ubergangsstufen finden sich einerseits
zwischen dem temporiren sozialen Parasitismus und den Anfangs-
stadien der Dulosis, andererseits zwischen  der Uberentwickelung
der Dulosis und dem permanenten sozialen Parasitismus Da beil
der Gattung Formica der temporére Parasitismus und die Sklaven-
zucht von einem fakultativen Adoptionsstadium der Weib-
chen ausgehend sich nach verschiedenen Richtungen divergierend
abzweigen (siehe oben im 2. Teile, a), sind diese Uberginge auf den
niederen Stufen  der Dulosis leicht verstindlich. So wissen wir
z. B. von Formica dakotensis Wasmanni heute noch nicht sicher,
ob sie dulotisch ist oder parasitisch. Ferner entspricht das Be-
nehmen der Arbeiterinnen von F. #runcicola und exsecto gegeniiber
den Arbeiterpuppen fremder Arten, wenn man ihnen dieselben in
kinstlichen Beobachtungsnestern gibt, fast ganz demjenigen der
dulotischen F. sanguinea, obwohl sie in freier Natur keine Sklaven-
halter sind. Ebenso ist auch das Verhalten der rufa-Weibchen,
welche eine sonderbare Mischung von parasitischen und dulotischen
Neigungen zeigen, indem sie einerseits zwar friedliche Aufnahme
bei alten fusca-Arbeiterinnen suchen, andererseits aber gelegentlich
die Arbeiterpuppen im fusca-Neste sich aneignen und. pflegen,
gleichsam ein Ubergang zwischen der parasitischen und der dulo-
tischen Koloniegriindung bei Formica. Ferner sind die Weibchen
des extrem dulotischen Polyergus rufescens zur parasitischen Kolonie-
griindung zuriickgekehrt, welche dem sanguinea-shnlichen Vorfahren-
stadium einst vorausging. SchlieBlich bietet sich uns in der Gattung
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Strongylognathus ein auffallendes Beispiel dafiir, wie aus der Uber-
éntwickelung der Dulosis ein permanenter sozialer Parasitismus
hervorgehen kann (siehe oben im 4. Teile, b).

Dulosis und sozialer Paras1tlsmus bei den Ameisen zeigen
somit einen bedeutungsvollen Zusammenhang: Beide beruhen
sowobl ontogenetisch wie phylogenetisch auf der ab-
héingigen Kolomegrundung ithrer Weibchen mit Hilfe
einer fremden Ameisenart. Der temporire soziale Parasitis-
mus ldsst sich ferner (wenigstens bei Formica) auf einen gemein-
samen Ausgangspunkt mit den Anfingen der Dulosis zurtickfithren;
andererseits lisst sich auch der permanente soziale Parasitismus
wenigstens in einigen Fillen (bei Stromg. testaceus) als das End-
stadium eines ehemaligen dulotischen Prozesses nachweisen. Aber
der extreme Parasitismus anderer Arten kann auch auf anderem
als auf dulotischem Wege entstanden sein, nidmlich direkt aus dem
temporéren Parasitismus oder direkt aus einem ehemaligen ,Gast-
verhaltnis“. Den ersteren dieser beiden letztgenannten Wege hat
Emery in seiner Arbeit (1908, S. 359ff) niéher beleuchtet; dem
letzteren missen wir hier noch kurz unsere Aufmerksamkeit zu-
wenden.

'b) Da erhebt sich vor allem die Frage: wodurch unter-
scheiden sich denn'die ,parasitischen“ von den ,myrme-
kophilen“ Ameisen? Woran koénnen wir erkennen, ob die be-
treffende Art eine ,Schmarotzerameise* oder eine ,Gastameise“ ist?
Diese Frage ist nicht so einfach zu beantworten, wie es auf den
ersten Blick scheinen konnte.

Ich habe 1902%) die Symbiose (im weiteren Sinne), welche
zwischen Ameisen (bezw. Termiten) und anderen Arthropoden be-
steht, eingeteillt in eine individuelle und eine soziale Sym-
biose ). Erstere umfasst die symbiotischen Beziehungen zwischen
Ameisen (bezw. Termiten) und einzellebenden Arthropoden,
letztere die symbiotischen Beziehungen zwischen Ameisen (bezw.
Termiten) und sozialen Arthropoden. Erstere, die individuelle
Symbiose, bildet die Myrmekophilie (bezw. Termitophilie) im
engeren Sinne, letztere, die soziale Symbiose, bildet die Myur-
mekophilie (bezw. Termitophilie) im weiteren Sinne. Aus
dieser Einteilung, welche, wie damals gezeigt wurde, die einzige
‘sein darfte, die nicht auf unlosbare Widerspriiche stofit, geht
hervor, dass es ,myrmekophile Ameisen im engeren Sinne tber-
haupt nicht geben kann, da ja alle Ameisen soziale Insekten sind.
Unter die ,myrmekophilen Ameisen“ im weiteren Sinne fallen
aber auch die dulotischen und die parasitischen Ameisen. Wir stehen

64)‘~Neues iiber die zusammengesetzten Nester etc., Sep. S.. 70:
65) Auchk Escherich, Die Termiten, 1909, 8. 119f. hat diese Einteilung
angenommen,
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also abermals vor der Frage: worauf lisst sich eine Scheidung
derselben von den sogen. myrmekophilen Ameisen griinden?

Hier miissen wir zuriickgreifen auf die schon von Forel %)
1874 aufgestellte und von mir 87) 1891 niher ausgefithrte Gruppierung
der Symbiose zwischen Ameisen verschiedener Arten in zusammen-
gesetzte Nester und gemischte Kolonien®). In den zu-
sammengesetzten Nestern leben die fremden Ameisenarten nur
benachbart, in den gemischten Kolonien verbinden sie sich zu
einer Haushaltung, zu einer Kolonie. Nun hat namentlich
Wheeler®) 1901 gezeigt, dass zwischen diesen beiden Kategorien
sich Uberginge finden. So lebt z. B. die nordamerikanische Gast-
ameise Lepftothorax Imersoni in den Nestern von Myrmica brevi-
nodis zwar insofern selbstindig, als sie ein gesondertes Nest inner-
halb der Grenzen des Wirtsnestes baut und auch ihre Brut gesondert
erzieht; aber in ihrer Ernshrungsweise ist sie von ihren Wirten
abhéngig, indem sie durch zudringliche Bettelei sich aus dem Munde
derselben fittern lasst. Man koénnte sie also in bezug auf ihre
Ernahrungsweise ebensogut als ,Gast® wie alg ,Parasiten® ihrer
Wirte bezeichnen. Ja sogar die in zusammenge?etzten Nestern mit
grofieren Ameisen lebende kleine gelbe Diebsameise (Solenopsis. fugax)
misste man nach ihrer Erndhrungsweise ,parasitisch“ nennen, weil
sie durch enge Schleichpfade in die Nestkammern der Nachbarn
eindringt und dort von den Larven und Puppen derselben zehrt.
Wie sollen wir also die ,myrmekophilen® Ameisen von den ,para-
sitischen“ scheiden?

Am geeignetsten diirfte wohl die Form der Koloniegriindung
sein. Jene Arten, deren Weibchen ihre Kolonien mit Hilfe von
Arbeiterinnen oder Weibchen™)einer fremden Art griinden,
wiren als parasitisch oder, wenn sie iiberdies neue Hilfsameisen
durch Puppenraub sich verschaffen, als dulotisch zu bezeichuen.
Jene Arten dagegen, welche zwar in Symbiose mit anderen Ameisen
leben, aber in bezug auf ihre Koloniegrindung von der Mitwirkung
der letzteren Art nicht abhingig sind, wiirden wir myrmekophile
Ameisen nennen. Die parasitischen und dulotischen Ameisen wiiren
also als Arten mit abhingiger Koloniegrindung zu charakteri-
sieren, die myrmekophilen Ameisen als Arten mit selbstindiger
Koloniegriindung, die jedoch in der Nachbarschaft einer
fremden Ameisenkolonie erfolgt, in oder nahe bei dem Neste einer

66) Fourmis'de-la: Suisse.

67) Die zusammengesetzten Nester und gemischten Kolomien.

68) Der Begriff der gemischten Kolonien (fourmilitres mixtes) stammt schon
von P. Huber (1810) und v. Hagens (1867).

69) The compound and mixed nests of American Ants.

70) Dieser Zusatz scheint wegen der Koloniegriindung von Strong. festaceus
erforderlich.



Wasmann, Uber den Ursprung des sosialen Parasitismnus ete. (689

» Wirtsart“. In ersterem Falle, bei der abhéingigen Koloniegriindung,
wird stets eine temporir oder permanent ,gemischte Kolonie¥
resultieren, im letzteren Falle dagegen zun#chst wenigstens nur
ein ,zusammengesetztes Nest“. Je nach der Beschaffenheit
der beiden Komponenten, welche in einem zusammengesetzten Neste
nebeneinander leben, kann aus ihrem nachbarlichen Verhélinis — sei
es nun ein freundliches oder ein feindliches — schlieBlich eine ge-
mischte Kolonie werden oder nicht. Keine gemischte Kolonie
wird sich ergeben, wenn die beiden nebeneinander wohnenden Arten
systematisch einander so ferne stehen, dass ihre Arbeiterinnen nicht
in niahere gesellige Beziehungen zueinander treten kénnen, nament-
lich aber, wenn die Erziehung der Brut der einen Art durch die
Arbeiterinnen der anderen Art ausgeschlossen ist. Stehen jedoch
die beiden beisammen wohnenden Arten einander systematisch
nahe, so kann aus dem urspriinglichen zusammengesetzten
Nest schlieflich eine gemischte Kolonie werden, in welcher
zunichst beide Arten, die myrmekophile sowohl wie die Wirtsart,
durch saémtliche Formen (Arbeiterinnen, Ménnchen und Weibchen)
vertreten sind. Diesem Verhiltnisse ndhert sich z. B. Leptothorax
Emersoni als Gastameise von Myrmica brevinodes, wahrscheinlich
auch Leptothorax (Dichothorax) Pergandei bei Monomorium minwium
NUNTMUIN. '

¢) Aus diesen Erwigungen scheint mir hervorzugehen, dass der
permanente soziale Parasitismus bei den Ameisen nicht blof
aus einem ehemaligen temporiiren Parasitismus oder aus einer ehe-
maligen Dulosis hervorgehen kann, sondern auch aus einem ehe-
maligen , Gastverhiltnis“, welches mit zusammengesetzten Nestern
beginnend zum Stadium der gemischten Kolonien fortschreitet. Wenn
die Gastart cinmal in bezug auf ihre Ernibrungsweise so weit von
der Wirtsart abhéngig ist, dass sie aus dem Munde der letzteren
sich fittern lasst, so ist kein groBer Sprung mehr bis zur gemein-
schaftlichen Erziehung der Brut. Wird aber einmal die Brut
der Gastart ebenfalls durch die Arbeiterinnen der Wirtsart erzogen,
s0 kann leicht der Fall eintreten, dass letztere die Brut der Gastart
gegenitber ihrer eigenen Brut bevorzugen, indem sie mit be-
sonderer Vorliehe die Geschlechtstiere der Gastart erziehen.
und dieselben gleichsam an die Stelle der eigenen Geschlechtstiere
treten lassen. Diesen scheinbar paradoxen.Vorgang sehen wir z. B.
in den Formica-Kolonien, welche die Larven von Kéfern aus der
Gruppe der Lomechusini erziehen; bei Formica sanguinea, bei welcher
die Erziehung der Lomechusa-Larven diejenige der eigenen Weibchen-
larven schlieBlich vollstandig vertritt und dadurch haufig zur Pseudo-
gynenbildung fahrt™), treffen wir diese vikariierende Aufzucht

71) Vgl. die ergatogynen Formen bei den Ameisen (Biol. Centralbl. 1895,
Nr. 16 u. 17); Neue Bestitigungen der Lomechusa-Pseudogynentheorie (Verh. d.
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fremder Geschlechtstiere an Stelle der eigenen im hdchsten Grade.
Eine ganz dhnliche Erscheinung sehen wir aber ~auch in den ge-
mischten Kolonien von Strong. testaceus mit Tetramorium caespitum,
in denen die Kéniginnen beider Arten vorhanden sind, aber trotz-
dem fir gewshnlich™) neben Arbeiterinnen beider Arten
nur die Geschlechtstiere der ersteren Art aufgezogen werden!
Wie auch Forel™) annimmt, bevorzugen die Tetramorium die Er-
zichung der Ménnchen und Weibchen von Stromgylognathus gegen-
tiber. denjenigen der eigenen Art deshalb, weil erstere viel kleiner
sind als letztere, und ibre Erziehung weit weniger Nahrungsaufwand
erfordert als jene der sehr groBen gefliigelten Geschlechter von
Tetramorium. Wir wissen nun allerdings aus anderen Griinden,
dass der permanente soziale Parasitismus von Strong. testaceus aus.
einem ehemaligen Sklavereiverhiltnis hervorgegangen ist, nicht aus
einem ehemaligen Gastverhiltnis. Aber fir das Verschwinden der.
_Geschlechtstiere der Wirtsart in diesen gemischten Kolonien wiirde
doch  dieselbe Erklarung gelten, auch wenn die Vorfahren von
Strong. festaceus keine Sklavenriuber, sondern echte Gastameisen
von Tetramorium gewesen wiren. Ich halte es deghalb keineswegs:
fiir unwahrscheinlich, dass z. B. die bei Monomoriwm-Arten lebenden
arbeiterlosen Schmarotzerameisen der Gattungen Epoecus und Whee-
leriella aus der parasitischen Degeneration eines ehemaligen Gast-
verhiltnisses hervorgegangen sein konnen. Der schliefiliche Verlust
der eigenen Arbeiterkaste wiirde in diesem Falle ebenso zu erkliren
sein, wie wenn der permanente .soziale Parasitismus aus einem
ehemaligen temporiren Parasitismus oder aus einer ehemaligen
Dulosis sich entwickelt hitte; denn auf allen diesen drei Entwicke-
lungswegen wurde, sobald sie auf der Bahn der parasitischen De-
generation zusammengetroffen waren, die eigene Arbeiterkaste der
parasitischen Art schlieflich ubexﬁussxg

Dass auch ein dulotisches Verhiltnis aus ursprimglich nach-
barlichen Beziehungen in zusammengesetzten Nestern entstehen
kann, wurde oben (im 3. Teile dieser Arbeit) bei dem hypothe-
tischen Entwickelungsgang von Harpagoxenus (Tomognathus) niher
gezeigt Ob der Sklavereiinstinkt dieser Raubameise wirklich aus
einem ehemaligen Diebsverhaltnis zu Leptothorax hervorgegangen
ist, lasst sich allerdings nicht so 7uve1]awg begriinden, wie die
Lntw ickelung des Sklavereiinstinktes bei Formica aus einem Anffmgqu

Deutsch. Zool. Gesellsch. 1902, 8. 98—108); Amecisen und Ameisengiiste von Luxem-
burg, III. Teil, 1909, 8. 51-—-72
-~ 72) Nur 3uBerst. selten' trifft man vereinzelte Puppen von Geschlechistieren
der Tetramorium in diesen Kolonien (Die zusammengesetzten Nester,1891,S. 111—112).
78) Sklaverei, Symbiose und Schmarotzertum bei Ameisen. Mitt. Schweiz.
Entom. Gesellsch. Bd. XI, 1905, Heft 2, 8. 85~89. Vgl auch Wasmann, Die
zusammengesetzten Nester, 1891, S. 113.
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stadium des 'temporiren Parasitismus; aber unter den hisherigen
Erklirungen fir den Ursprung der Dulosis von Harpagoxenus hat
jene Erklirung wenigstens einstweilen die meiste Wahrscheinlich-
keit fir sich. Aus ehemaligen ,myrmekophilen® Ameisen kénnen
also sowohl parasitische als auch dulotische Arten werden.

Dies steht scheinbar in Widerspruch mit Emery’s vortreff-
licher Tabelle (S. 362), welche darauf hinweist, dass die dulotischen
und die parasitischen Ameisen mit den Gattungen oder Arten ihrer
heutigen Hilfsameisen nahe verwandt sind, und von ihnen wahr-
scheinlich abstammen, wihrend die myrmekophilen Ameisen mit
thren Wirtsarten nicht ndher verwandt sind, ja meist sogar zu
anderen Unterfamilien des Ameisenstammes gehéren als letztere.
Wie ist dieser Gegensatz zu erkliren?

Die heutigen myrmekophilen Ameisen sind ,myrmekophil®-
geblieben und nicht zu parasitischen oder -dulotischen Arten ge-
worden eben deshalb, weil ithre Weibchen sich bei der Kolonie-
grindung in der Nacbbaxschaf’c von systematisch fernstehenden
Arten niederliefen. Diejenigen Ameisen dagegen, deren Weibcher
sich zur Koloniegriindung bei systematisch ihnen nahestehenden
Arten niederlieBen, sind zu parasitischen oder zu dulotischen Ameisen
geworden, und zwar auf doppeltem Wege, entweder direkt
oder indirekt:

1. Direkt, indem die Weibchen in das fremde Nest eindrangen
und dort entweder von den alten Arbeiterinnen sich adoptieren
lieflen (parasitischer Weg), oder, von diesem adoptiven Anfangs-
stadium abweichend, spéiter mit Gewalt der Arbeiterpuppen des
Nestes sich bemichtigten und mit den aus ihnen erzogenen Hilfs-
ameisen ihre neue Kolonie griindeten (dulotischer Weg).

2. Indivekt, indem sic anlangs mit ihrer Wirtsart in su-
sammengesetzten Nestern lebten, aus denen dann alimihlich ge-
mischte Kolonien sich herausbildeten, welche je nach der Beschaffen-
heit des vorausgegangenen freundlichen oder feindlichen Verhiltnisses
zwischen den Nachbarn entweder die parasitische oder die dulo-
tische Entwickelungsrichtung einschlugen.

'Den myrmekophilen Ameisen ist somit ein Moment gemein-
sam mit- den parasitischen und den dulotischen Arten: die Ein-
mietung ihrer Weibchen bei einer fremden Ameisenart.
Von diesem ,primitiven Einmieterzustand“ aus fithren die Ent-
wickelungsbahnen der Myrmekophilie, des sozialen Parasitismus
und der Dulosis nach verschiedenen Richtungen, die jedoch in
ihrem Verlaufe wiederum mannigfache Konvergenzerscheinungen
zeigen. So blieb z. B. ein Zweig der myrmekophilen Richtung bei
dem Leben in zusammengesetzten Nestern stehen, wihrend ein
anderer Zweig zu gemischten Kolonien von parasitischer oder dulo-
tischer Natur fithrte. So ging ferner die dulotische Richtung von
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einem Anfangsstadium des temporiren Parasitismus aus, um dann
durch Uberentwickelung der Dulosis zum extremen sozialen Para-
sitismus zu gelangen, wahrend die parasitische Richtung teilweise
direkt zu dem ndmlichen Resultate fithrte.

Die gegenwirtigen biologischen Verschiedenheiten zwischen
den- myrmekophilen, den parasitischeo und den dulotischen Ameisen
sind als das Ergebnis einer stammesgeschichtlichen Entwicke-
Yung zu betrachtén, welche sich verschieden gestaltete je nach
dem speziellen Ausg angspunkt und dem speziellen Verlauf der ein-
zelnen Entwickelungsreihen. Nehmen wir cinige Beispiele aus der
za Leplothoraz gehorigen Formengruppe. Leptothorax Emersons ist
zu einer echten Gastameise von Myrmica brevinodis geworden,
Dichothorax Pergandei zu einer Gastameise von Monomorium mini-
mum, Symmyrmica Chamberline za einer Gastameise von Myrmica
mutica, alle drei in Nordamerika. Formicowenus nitidulus™) in
Europa ist nur ein indifferent geduldeter Einmieter in den Nestern
von F. rufa und pratensis geblieben, wihrend Formicor. Ravouxt zu
einer echten Gast- oder Schmarotzerameise von Lepfothoraxr wuni-
fasciatus geworden zu sein scheint. Andergrseits hat sich vom
Leptothoraz-Stamme auch die Gattung Harpagowenus abgezweigt,
welche thre ehemaligen Stammesgenossen schlieflich zu ihren Sklaven
machte, sowohl in Nordeuropa als in Nordamerika. Die Gattung
Myrmowemcs (Gordiagini). endlich steht entweder in dulotischem
oder in permanent-parasitischem Verhiiltnisse zu Leptothorax (servi-
culus) in Westsibirien. Es haben also von der Gattung Leplothorax
aus verschiedene hypothetische Entwickelungsprozesse zur Ent-
stehung von mannigfach verschiedenen myrmekophilen, parasitischen
und dulotischen Ameisen gefihrt.

7. Entstchung ueuer parasitiseher Ameisen durch den
Polymorphismus der Wirtsart.

a) Von besonderem phylogenetischen Interesse sind jene arbeiter-
losen parasitischen Ameisen, welche mit ihren heutigen Hilfsameisen
sehr nahe verwandt sind: Sympheidole und Epipheidole, die bet
Pheidole-Arten Nordamerikas leben, mit Pheidole; Epixenus Andre,
der bel Monomoriwm venustwm in Paldstina lebt, mit Monomoriums;
Myrmica myrmicoxena, die bei Myrmica lobicornis in der Schweiz
lebt, mit eben dieser Myrmica. (Siehe auch den Nachtrag iber

74) Ich mache hier darauf anfmerksam, dass bei den myrmekophilen Gattungen
Tormicomenus und Symmyrmicae dic Minnchen fliigellos und ergatomorph sind,
withrend bei dem parasitischen Jopoeeus die Minnchen zwar gefltigelt, aber sehr
weibchenithnlich (gypikomorph) sind; Anergates endlich besitzt fligellose, sonderbar
degenerierte puppenihnliche Minnchen, Ergatomorphe Minnchen kommen auch
bei den nichtmyrmekophilen Gattungen Ponera und Cardiocondyla vor (vgl Emery,
Zar Kenntnis des Polymorphismus der Ameisen, Biol. Centralbl. 1906, 3. 624-—630).
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Myrmica myrmecophile.) In den beiden letzten Fallen ist "afe=""

systematische Verwandtschaft zwischen Parasit und Wirt so nahe,
dass Epizenus Andrer urspriinglich als anormale Weibchenform
von Monomoriwm venustum beschrieben wurde, und Myrmica myr-
micoxéna als anormale Weibchenform von Myrmica lobicornis.
Hierzu kommt noch eine merkwiirdige neue mutmafliche Schmarotzer-
ameise, welche von P. W, Deckelmeyer bei Barro in Portugal
am 4. Juni 1908 in einer Kolonie von Pheidole pallidule Nyl. ent-
deckt und mir zugesandt wurde. Auf den ersten Blick gleicht sie
einer Zwischenform von Soldat und Arbeiterin dieser Ameise; ich
beschreibe sie als Pheidole symbiotica™). Ks wurden nur einige

75) Pheidole symbiotica n. sp. (Fig. 1 u. 2 8. 694).

Arbeiterin oder ergatoides Weibchen. — 4 mm lang, gelbbraun, mit
braunem Hinterkopf und Hinterleib, mit abstehenden gelben Haaren, die nament-
lich auf dem Hinterleib sehr lang und dicht sind, bekleidet. Vorderkopf lings ge-
runzelt, Hinterkopf und Clypeus glatt, ziemlich glinzend wie der tbrige Korper.

- Korperlinge derjenigen des Soldaten von Pheidole pallidula entsprechend, der
Kopf jedoch viel kleiner, in Form und Grofie in der Mitte stehend zwischen Soldat
und Arbeiterin von Ph. pallidule, rundlich, Hinterkopf schwach ausgebgchtet, mif
einer seichten Scheitelrinne, dic in einer einzigen Ozelle endigt. Seitenozellen fehlen.
Augen griRer als beim Soldaten von Ph. pallidula. Stirofeld dreieckig, viel
groBer und seichter als bei Ph. pallidula, nicht gribchenartig vertieft.
Die Rander des Stirnfeldes sind scharf begrenzt durch die erhabenen inneren
Kanten der Stirnlappen (bei Ph. pallidula feblen diese scharfen Rinder des Stirn-
feldes bei allen Kasten). Fiihlerschaft den Hinterrand des Kopfes erreichend,
FiihlergeiBel relativ Jinger als beim Soldaten und beim Weibchen von Ph. pallidula,
die dreigliedrige Keule linger als der Basalteil der Geifel. Kopischild (Clypeus)
flach gewdlbt, in der Mitte schmal ausgerandet, ohne Lingskiel (bei Soldat und
Weibchen von Ph. pallidule mit scharfern, schmalen Mittelkiel, bei der Arbeiterin
stirker gewdlbt und vorne nicht ausgerandet). Oberkiefer groB, flach dreieckig,
mit fast geradem AuBenrande, der erst an der zweizihnigen Spitze pldtzlich
gekriimmnt ist (bei Ph. poliidule sind die Oberkiefer stirker gewdlbt, mit allmihlich
gebogenem AuBenrande); Innenrand der Kiefer gerade, ungezithnt, wie beim Soldaten
von Ph. pallidula; die borstentragenden Punkte der Kiefer sind kleiner und secichter
als bei letzterom. Thorax schmaler und schlanker als beim Soldaten von Ph. palli-
dula, sonst ihnlich gebaut, stark eingeschniirt zwischen Mesonotum und Metanotum,
Epinotum mit kurzen, zahnformigen Dornen. Das zweite Stielchenglied doppelt so
breit wie lang, dhplich wie beim Weibchen von Ph. pallidula. Hinterleib linger
als beim ‘Soldaten von Ph. pallidula, viel dichter und linger gelb behaart.
Auch die Behaarung des Kopfes und Thorax ist linger als bei letzterem, die Unter-
seite des Kopfes trigt pur spirliche, aber lange Haare |Bhnlich -wie bei der Ar-
beiterin von Ph. pallidule, wihrend sie beim Soldaten viel kiirzer und dichter be-
haart ist). Beine wie bei Ph. pallidula.

Da bei Ph. pallidula keine Zwischenformen von Soldat und Arbeiterin bekannt
sind, da ferner die Stirnozelle und die GrdBie des Hinterleibes auf einen weiblichen
Einschlag hinweisen, ist diese Form wahrscheinlich als ergatoides Weibchen
zu bezeichnen. Dafiir, dass sic als neue Art zu betrachten ist, welche parasitisch
bei der Stammform lebt, sprechen aufler den obigen Fundangaben Deckelmeyer's
auch manche morphologische Verschiedenheiten (in der Bildung des Stirnfeldes,
des Kopfschildes und der Oberkiefer, sowie die viel lingere und dichtere gelbe Be-
haarung des Hinterleibes).
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monomorphe ‘Arbeiterinnen gefunden, die' jedoch wahrscheinlich
= hach -ihrer Stirnozelle und dem relativen Umfang des Hinter-
lé;bes_’f"efgatoide Weibchen sind. ‘Die aus der betreffenden
Kolonie von Pheidole pallidula mitgesandten Puppen gehoren zu
diesér parasitischen Form; von pallidule scheint keine Kdnigin im
Neste gewesen zu sein, sondern nur Soldaten und Arbeiterinnen.
(Ygl. den Nachtrag.) Wir durfen deshalb wohl annéhmen, dass es um
eine neue Schmarotzerameise sich handelt, und zwar um eine
Schmarotzerameise in einem sehr frithen Stadium ihrer Entstehung.

Auf welchem Wege haben wohl Epizenus Andrei, Myrmica
myrmicoxena und Pheidole symbiotica von thren Wirtsarten sich
abgetrennt, bei denen sie leben und mit denen sie duferst nahe

Fig. 1. Fig. 2.

e Y

Fig. 1. Pheidole*lsymbiotica
‘W asm. n. sp. (ZeiB a;, Oc. 2).
Fig. 2. Kopf derselben von
vorne (Zei AA, Oc. 1). >
verwandt sind? Wahrscheinlich durch Entstehung einer neuen
weiblichen Form ihrer Wirtsameise, also auf derh Wege des
Polymorphismus. Stellt uns dieser Vorgang nicht etwa ‘die
‘erste Stufe des Entwickelungsprozesses einer parasitischen Art dar?
Kénnen nicht vielleicht die Gattungen Sympheidole und Epipheidole
und eventuell noch andere Gattungen permanent-parasitischer Ameisen
auf diesem Wege entstanden sein? Diese Hypothese wirde uns
erkliren, wie arbeiterlose parasitische Ameisen auf direktem
Wege entstehen konnen, ohne jemals eine eigene Arbeiter-
kaste besessen zu haben, seitdem sie sich von ihrer Stammart
abgetrennt haben! ‘
v. Hagens hatte 18677%) fiir Strong. testaceus die Hypothese
76) Uber Ameisen mit gemischten Kolonien (Berl.‘Ent.‘ Ztschr. X1, 8.101—108),

S.106. Fir Myrmica atratule Schenk, welche Forel 1874 zur Gattung Anergates
erhob, hat v. Hagens daselbst zuerst ausgesprochen, dass sie eine arbeiterlose Ameise sei.
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aufgestellt, derselbe sei eine ,monstrose Abart® von Tetramorium,
und durch’ Polymorphismus der Arbeiterform aus. Tetramorium
cacsputwm  entstanden. Nun wissen wir allerdings seit der Ent-
deckung der studlichen Strongylognathus-Arten (Hubers, Oristofi, Reh-
binderd, afer, Ceciliae), dass unser Strong. testaceus einen durch Riick-
bildung der Dulosis permanent-parasitisch gewordenen Zweig einer
stidlichen dulotischen Gattung darstellt. Wie diese aus Tetramorium
urspriinglich entstanden ist, dafir fehlen uns zuverlissige Anhalts-
punkte; aber es ist kemeswegs unwahrscheinlich, dass sie durch
einen. Polymorphismus der weiblichen Formen ihrer Stammgattung
und heutigen. Wirtsgattung von letaterer sich abgezweigt hat.
Selbstverstandlich bildet Strongylognathus gegenwéartig eine von
Tetramorium systematisch verschiedene Gattung, welche offenbar
nicht als ,monstrose Abart* von Tetramorium caespitum gedeutet
werden kann. Aber der durch v. Hagens zuerst ausgesprochene
Gedanke, die Entstehung parasitischer oder auch dulotischer Ameisen
aus ihrer Wirtsart auf dem Wege des Polymorphismus zu er-
klaren, ist jedenfalls eine fruchtbare Hypothese, die wir hier etwas
néher erértern wollen.

Den ersten Beginn der Abgrenzung der neuen Form miissen
wir wohl in einer mehr oder weniger sprungweisen Mutation
schen, welche zur Entstehung einer heteromorphén: Weibchenform
oder Weibchen- und Arbeiterform bei der Stammart fihrte; erst
spiter wiirden auch die Minnchen (durch Korrelation) von jenen
der Stammform abgewichen sein. Auch heute noch lassen sich
beispielweise . die Méannchen von Harpagoxenus (Tomognathus) nur
_schwer von jenen des. Leptothorax acervorwm unterscheiden, wihrend
die weiblichen Formen sehr von letzterer Art abweichen. Je mehr
aber in der weiteren Entwickelung der neuen Mutante die hetero-
morphen weiblichen Formen gegenitber den normalen alten: tiber-
wogen und dieselben immer mehr verdringten, desto weiter trennte
:s1ch die neue Art von der Stammart ab; waren .endlich die nor-
malen Weibchenformen in den betref’fenden Kolonien ganz ver-
‘schwunden, ‘so war bereits eine ,neue Art* aus. der Stammart
’hervorgegangen Aber schon vorher musste auch die Lebens-
‘weise der mutierenden Art sich ge#indert haben; sonst wire sie
ausgestorben. In ihren Kolonien hatten urspriinglich die hetero-
morphen weiblichen Formen noch die Unterstiitzung der normalen
Weibchen und Arbeiterinnen bei der Brutpflege etc. gefunden; je
seltener aber letztere in den mutierenden Kolonien wurden, desto
notwendiger ward ‘es fir die neue Weibchenform, ihre Kolonien
in Abhingigkeit von jenen der alten Normalform.zu
griinden: thre Weibchen mussten zur Koloniegriindung die Nach-
barschaft von Nestern der Stammartt aufsuchen und in dieselben
sich entweder gleich aufnehmen lassen oder zusammengesetzte Nester
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mit ihnen bilden, die dann spater zu gemischten Kolonien wurden,
wihrend im ersteren Falle direkt gemischte Kolonien sich ergaben
Die frihere Stammart war hierdurch bereits zur Wirtsart der
neuen Art geworden, und letztere zu einem ,Parasiten® der
ersteren.

‘Die weitere Entwickelung des sozialen Parasitismus- erfolgte
dann auf dem schon frither beschriebenen Wege durch Abnahme
der Korpergrofie der Weibchen der parasitischen Art und durch
Zunahme der Zahl ihrer Geschlechtstiere auf Kosten der Arbeiter-
zahl, bis endlich die -parasitische Form die eigene Arbeiterkaste
ganz verlor — falls sie dieselbe nicht schon vor ihrer Abtrennung
von der Stammart verloren hatte. Wenn niamlich die neuent-
standene heteromorphe Weibchenform in den mutierenden Kolonien
der Stammart erheblich kleiner war als die alten normalen
Weibchen, so konnten die Arbeiterinnen dieser Kolonien schon
lange vor der definitiven Abtrennung der neuen parasitischen Art
damit beginnen, aus den Eiern der heteromorphen Form kleine
Geschlechtstiere zu erziehen, welche viel weniger Nahrungsaufwand
erforderten als die groBien normalen Geschlechtsti¥re, wihrend sie
aus den befruchteten Eiern der groBen normalen Weibchen fast
nur noch Arbeiterinnen erzogen. So konnte es schlieflich dahin
kommen, dass die neue kleine heteromorphe -Weibchenform ber-
haupt nur noch Geschlechtstiere lieferte. War sie dann
schlieBlich zu einer neuen ,parasitischen Art* geworden, deren be-
fruchtete Weibchen sich regelméBig in den Kolonien der Stammart
aufnehmen lieBen, so war sie damals bereits eine ,arbeiterlose
Schmarotzerameise, die ihre Arbeiterkaste nicht erst zu ver-
lieren brauchte, weil sie dieselbe schon verloren hatte! -So unge-
fahr konnten wir uns eine direkte Entstehung neuer arbeiterloser
Ameisenarten und Gattungen durch den Polymorphismus der Wirtsart
vorstellen.

b) Wir haben somit vier verschiedene Wege zu unter-
scheiden, auf denen eine extrem parasitische arbeiterlose Ameise
entstanden sein kann. Erstens durch Ubergang vom temporsren
zum permanenten sozialen Parasitismus (oben S. 655).. Zweitens
durch Riickbildung einer ehemaligen Dulosis in extrem parasitischer
Richtung (oben S. 659). Drittens .durch parasitische Degeneration
eines ehemaligen Gastverhiltnisses (oben S. 689). Viertens endlich
durch die sprungweise Entstehung einer neuen heteromorphen
Weibchenform bei einer zum Polymorphismus neigenden Myrmicinen-
gattung (oben’ S. 694)." Welche dieser Moglichkeiten fir die ver-
schiedenen arbeiterlosen Schmarotzerameisen tatséchlich zutrifft,
ist zurzeit nicht mit Sicherheit zu entscheiden. Fur Anergates lst
die Entwickelung aus einer ehemals dulotischen Form nicht so un-
wahrscheinlich, wie Emery glaubte. Fur Epoecus, Wheeleriella,
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Sympheidole und Epspheidole werden wir wohl zwischen einer der
drei ibrigen Moglichkeiten zu wihlen haben, die jedoch nicht so
scharf getrennt sind, da aus dem Polymorphismus der Stammart
teils ein temporirer Parasitismus, teils ein myrmekophiles Ver-
haltnis, das spéter zu einem parasitischen wird; teils direkt ein
permanenter sozialer Parasitismus bel der abstammenden Art her-
vorgehen kann. Bei Formen, die mit ihren Wirten #uBerst nahe
verwandt sind, wie Hpixenus Andred, Myrmica myrmicoxens und
Pheidole symbiotica ist die direkte Entstehung einer heteromorphen
arbeiterlosen Weibchenform vielleicht sogar am wabrscheinlichsten.

Hieraus folgt, dass auf dem Wege der biologischen Kon-
vergenz'’) ganz verschiedene Entwickelungsprozesse zu einem sehr
ahnlichen Resultate gefihrt haben konnen. Aus der Ahnlichkeit
der heutigen Endstadien der - betreffenden Entwickelungsprozesse
allein konnen wir daher noch keineswegs auf die Ahnlichkeit der
stammesgeschichtlichen Vorginge selber schlieBen. Wir missen
vielmehr die heutige parasitische Art mit ihrer mutmaBlichen
Stammart sorgfaltig vergleichen und dann prifen, welcher der ver-
schiedenen méglichen Wege fiir diesen speziellen Fall der
wahrscheinlichste ist.

Ferner folgt hieraus, dass wir keineswegs alle extrem para-
sitischen Ameisen von vornherein fiir phylogenetisch sehr alte
Formen halten diirfen, wie ich es frither selber glaubte. Thr Alter
kann vielmehr ein sehr verschiedenes sein, je nach dem Entwicke-
lungsprozess, welcher zu dem heutigen Stadium fihrte. Fir Arten,
welche durch Mutation der Weibchenform ihrer Wirtsart direkt
zum Verlust der Arbeiterkaste gekommen sind, brauchen wir offen-
bar viel kiirzere Zeit in Anspruch zu nehmen, als fir solche, die

77) Vorziigliche Beispiele fiir die von Osborn (The ideas and terms of modern
philosophical anatomy in: Science, XXI, 1905, p. 960) charakterisierten Begriffe
der divergenten, parallelen und konvergenten Entwickelung finden wir, suf
biologisches Gebiet {ibertragen, in den Entwickelungsprozessen der dulotischen
und parasitischen Ameisen: ‘

1. Divergente Entwickelung: zwischen Formica und Polyergus, Tetramorium
und Strongylognathus, Leptothorax und Harpagoxenus; zwischen Formica
rufa.und sanguinea, rufa und exsecta, rufa und truncicola ete..

9. Parallele Entwickelung: zwischen Formica truncicola und exsecta, conso-
cians und microgyna, montigena und Wasmanni (bei letzteren ist sogar
auffallende Ahnlichkeit der kleinen, gelben, glinzenden Weibchen vorhanden).

3. Konvergente Entwickelung: zwischen Polyergus, Strongylognathus und
Harpagoxenus in dulotischer Richtung, zwischen' Formica truncicola und
Aphaenogaster tenesseensis in  tempordix parasitischer Richtung; zwischen
Wheeleriella, ITpipheidole und Anergates in extrem parasitischer Richtung.

Zwischen Sympheidole und Epipheidole, die beide von Pheidole abstammen,
und zwischen Hpoecus und Wheeleriella, die beide wahrscheinlich von Monomordum
abstammen, wird man richtiger von paralleler als von konvergenter Entwickelung
sprechen. .
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durch pacasitische Degeneration einer ehemaligen Dulosis zu einem
ahnllchen Endresultate gelangten.

Vergleichen wir ferner die Unterfamilie der Camponotinen
(Formicinen) mit der Unterfamilie der Myrmicinen, so finden wir
zwar, dass erstere keine einzige permanent parasitische Art enthalt,
wihrend letatere zahlreiche extrem parasitische Gattungen : um-
schlieBt. =Aber wir dirfen hieraus nicht folgern — wie ich es
frither (1905) selber getan — dass bel den Myrmicinen im. allge-
meinen die parasitischen Entwickelungsprozesse in..einer viel
friheren geologischen Zeit begonnen haben als .bei den
Camponotinen. Wenn es auch auf Grund der vergleichenden Mor-
phologie des Ameisenstammes wahrscheinlich ist, dass ‘die Campo-
notinen einen phylogenetisch jingeren Ast darstellen als die Myr-
micinen, so folgt hieraus doch noch nicht, dass auch die parasitischen,
dulotischen und myrmekophilen Entwickelungsprozesse bei den
Myrmicinen im allgemeinen viel frither begonnen haben als bei den
Camponotinen; denn dafiir waren allein die Anpassungsbedin-
gungen mafgebend, welche bei Gliedern von verschiedenen Unter-
familien des Ameisenstammes entweder gleichgeitig oder verschieden-
zeitig zur Abhéingigkeit der Koloniegriindung der Weibchen von
der Mitwirkung oder von der Nachbarschaft ‘einer fremden Art
filhren konnten. Tatséchlich finden wir unter.den -tertifiren-Ameisen
(nach Handlirsch) bereits 139 Arten von Camponotinen neben
85 Arten von Myrmicinen: Merkwiirdigerweise war, worauf Wheeler
(Comparative Ethology 1908, p. 418) aufmerksam. macht, der Poly-
morphismus der Arbeiterform bei den tertiren Myrmicinen ebenso
wenig entwickelt wie bei den tertiiren Camponotinen. Es ist daher
sehr fraglich, ob die heute bei manchen Myrmicinengattungen so
hochentwickelte Tendenz zum Polymorphismus schon damals vor-
handen war. Die Paliontologie sagt.uns also iber das relative
Alter der parasitischen Entwickelungsprozesse bei Myrmicinen und
Camponotinen einstweilen gar nichts, und wir sind darauf be-
schrainkt, das mutmafliche Alter der betreffenden parasitischen
Formen aus dem morphologischen und biologischen Vergleich mit
ihren heutigen Wirtsarten zu erschliefien.

¢) Wenden wir uns nun zur Bedeutung des Polymorphismus
for die Entstehung der Dulosis. Auch eine dulotische Entwicke-
lungsrlchtung konnte durch Mutation der Weibchen- und Arbeiter-
form in den Kolonien einer Stammart entstehen, indem eine neue,
besonders kriftige und raublustige A1be1terkaste sich ausbildete,
wihrend- die alte kleinere und schwéchere Arbeiterform immer mehr
auf 'die Besorgung des Nestbaues und der Brutpflege sich ein-

schriankte. Sobald dann die befruchteten Weibchen dieser mu-
tierenden Form von der selbstindigen zur abhiéingigen Kolonie-
grindung ubergmgen und in den Nestem der Stammform sich
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aufnéhmen hefien, war auch schon die Dulosis, der Sklavenzucht-
mstinkt, gegeben; denn dafii, dass unter den fremden Arbeiter-
puppen, dle als Beute ins Nest geschleppt wurden, gerade diejenigen
der zur Hilfsameisenart g)ewmdouen Stammart OL‘ZOOGH wurdeén,
war bereits durch ‘die Koloniegrindung der Wexbchen mit Ihlic
von Arbeiterinnen eben dieser Art gesorgt. SchlieBlich konnte dann
auch eine eigene Arbeiterkaste mit Sibelkiefern ber der dulotischen
Art sich ansbilden, wihrend die wrsprongliche Avbeiterform, die
durch die Hilfsameisen ersetzt wurde, ganz in Wegfall kam. Auf
diesem Wege lieBe sich die Entwickelung einer Gattung wie Stron-
gylognathus aus “einer Tetramorium-Art, oder einer Gattung wie
Polyergus. ans einer Formica-Art, anf dem Wege des Polymorphis-
mus der weiblichen Formen (Weibchen und Arbeiterinnen) erkliren.

d) Da, wie Emery richtig bemerkt hat, die dulotischen
und dic parasitischen Ameisen mit thren heutigen Hilfs-
ameisen nahe verwandt sind und von den Gattungen der
letzteren wahrschemnlich abstammen, ist cine Betotligung
des Polymorphismus der Stammarten cigentlich selbst-
verstindlich; denn es handelt sich jo uwm Bildung never weib-
licher (und (‘xs(, sekundiie auch neuer mi nmh('hm) Formen von einer
Stammart aus.  Aber diese Beteiligung kann eine sehr verscehie-
dene sein, und wir missen uns deshalb hiten, jener Hypothese
eine zu schablonenmiige Fassung zu geben.

Verstehen wir unter , Polymorphisimus* nur die morpho-
logische und biologische Differcenzierung der weiblichen
Formen der Stammart, die mit der Arbeitsteilung in den Kolonien
Hand in Hand ging, so kann man woll allgemem sagen, dass die
Entstehung der Dulosis und des Pavasitismus mit dem Polymor-
phismus ursichlich zusammenhiingt; denn ohne das Auftreten von
ncuen biologisch-morphologischen Eigentimlichkeiten
ber den weiblichen Formen st jene Entwickelung tberhaupt
undenkbar.  Aber wie jenc Verinderungen beschaffen waren und
anf welchér Entwickelungsstufe sie hauptsichlich einsetzten, das
sind Fragen, die sich nicht nach cin und demselben Schema be-
bandeln lassen.

Vor allem ist zu bemerken, dass dic Verinderung der wetb-
lichen Formen nicht immer in divergicrender Richtung fort.
geschritten ist, so dass Weibehen und Avheiterinnen o derselben
Kolonie einauder tmmer unihinlichier wurden, sondern manchmal
auch in konvergierender Richtung (Ausbildung arbeiterihnlicher
[evgatoider] Weibchenformen). Ja die Entwickelung never kleiner
Weibchen, anfangs uvoch neben und spiter an Stelle der alten
grofieren Weibchen, konnte schliefilich zum ginzlichen Fortfall des
Dimorphismus der weiblichen Formen 'in der parasitischen Art
fihren, indem gar.keine Arbeiterinnen mehr erzogen wurden (Ver-

XXIX. 44
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lust der eigenen Arbeiterkaste bel den extrem parasitischen Ameisen).
Die neuen Eigenschaften sind ferner nicht immer bei allen weib-
. lichen” Formed ciner Kolonie aufgetreten, sondern manchmal nur
bei den Weibehen (lemporiie parasitische Ameisen), manchmal hei
den Weibchen und den Avheiterinuen (dulotische Ameisen),
manchmal sogar — infolge latenter Vererbung - kénnen sie zuerst
bei den Arbeiterinnen le!(‘l]l(h sichtbayr aufgetreten sein und erst
spitter bet den Weibchen (Sibelkicfer lnhlung, lwl dulotischen /\mmson)

Ferner haben wir lwmmwog_,s nner eine sprungweise Mu-
tation anzunchmen, wic sie oben fiiv die divekte Entstchung ar-
beiterloser Sclimarotzerameisen vorausgesetzt wurde. Bei nmn(h(\n
zum Polymorphismus stark neigenden Gatbungen (wie Pheidole und
Monomorium). ist es allerdings mcht unwahyscheinlich, dass die Ent-
wickelung der neuen heterommphen Weibchenformen aut dem
Wege dex Mutation ziemlich rasch und plotzlich erfolgte. Aber in
der Mehrzahl der Fille divfen wir wolhl micht zu so]chen »Ent-
wickelungsspriingen* greifen. Die Mutation wird hier in kleineren
Schritten in bestimmter Richtung wihrend lingerer Zeitriiume fort-
geschritten sein, so dass wir auf diesen Differenzierungsprovess viel-
mehr den Begriff der Anpassungsvariation als jenen der Mu-
tation anzuwenden haben.

Dies falut uns zur Rolle, welche die Selektion bei jenen
Entwickelungsvorgingen qpleltc Wir diirfen beispielsweise die
Ausbildung der Sibelkicfer von IPolyergus als das Resultat elnes
Selékl;i(‘.)nspm'/.e,_sse.s anschen, welcher die biologische und morpho-
logische Entwickelung der Dulosis inumer weiter steigern half bis
zu ihrem Hohepunkte.  Der Besity dieser Waffen befihigle die
Amazonen, mehr Sklaven zu vauben und ihre Kolonien dureh fremde
Arbeitskrafte mehr zu verstivken, als es ihren Vorfahren aus der
Gattung Formica mit ibren normalen dreieckigen Kiefern moglich
gewesen war. Aber wuf dem Hohepunkt der Dulosis war durch
eben diese Sibelkiefer auch zugleich schon die giinzliche instinktive
Abhéngigkeit der ,Herren“ von ihren ,Sklaven® morphologisch be-
dingt, und hierdureh bereits der Ubergang zum permanenten sozialen
Pavasitismus vorbeveitet. Ber Strong. testacens sahen wir ferner,
wie auf die Uberentwickelung der Dulosis seiner Vorfahren die
Riickbildung derselben und der wirkliche Ubergang zue- danernd
pavasitischen Lebensweise evfolgte. ,Zweckmifiig* kann man diesen
Ubergang wohl uwr insofern neunen, als e das lotzte Rettungs-
mittel fiir die Krhaltung der Arvt war. Schon die Seltenheit der
Kolonien jenor Ameisen, die aufl dem Hohepunkt der Sklavenzucht
oder des sozialen Schmarolzertums stehen, zeight klar genng, dass
es fir ihre Arterhaltung cigentlich viel ,,'/,\ved\nm.fzxger“ gewesen
wiire, wenn sie auf den Anfangsstadien jener symbiotischen Ver-
hiltnisse stehen geblichen wiwen.  Aber die einmal eingelgiteten
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Entwickelungsprozesse lieBen sich eben nicht mehr umkehren, trotz
aller ,Allmacht* der Selektion. Wo aus inneren (morpholowwch-
physiologischen) Ursachen bestimmte neue Variationen unter dem
Finfluss der duBieren Lebensverbiltnisse anfgetreten waven,. die zim
zeitweiligen sozialen Schmarotzertum oder zur Sitte der Sklaven-
zucht, fublton da konnte die Selektion zwar fordernd eingreifen,
um jene Variationen u hiufen und zu steigern, so lange sie noch
nitzlich waren fir die Arterhaltung. Jene me.t,mm.:n gingen
jedoch 1 vielen Fillen anch dann noch in derselben Richtung fort,
nachdem sie fir die Erhaltung der betreffonden Art cher schitd-
lich geworden waren, weil sie immer schwierigere Bedingungen
schufen fur die Grimdung wnd die Erhaltung der Kolonien hei den
oxtrem dulofischon und den extrem parasitischen Anmeisenarten,

bie Selektion ist und bleibt also auch hier nur ein unter-
geordneter Hilfsfaktor, wic ich sie tberhaupt nur als etnen
IIlM%iMdox ansche 1m anlmch i den grundlegenden inneren
und den mod‘xhlmmcndcu auliecren Ursachen der Stammes-
entwickelung ™). Inwiefern speziell klimatische Veranderangen und
die mit thnen zusammenbingenden Verinderungen der | lmns\vmso
(acervicoler Nesthau, Ubergang zur carnivoven Er mlnum . s, w.)
auf den Entwickelungsgang der abhingigen Kolome&,mndung, des
temporiren Parasitismuns und der Sklavenzucht ber Formica be-
stimmend emnwirkten, wurde oben (im zweiten Teil dieser Arbett,
unter a und d) hinreichend angedeutet.

In bezug auf die Entwickelungsphasen, in denen diec Mu-
tation oder die Anpassungsvariation hauptsiichlich einsetzte, um zur
Entstehung des Parasitismus oder der Dulosts zu fithren, ‘begegnen
wir grofien Verschiedenheiten. Wohl nur in wenigen Fillen, z B.
bet emigen arbeiterlosen Schmarotzerameisen, sind wiv allenlalls in
der Lage, die parasitische Art direkt aus dem Polymorphismus
threr heutigen Wirtsart abzuleiten, wic oben gezeigh wurde.
Auch konnte man vielleicht eine divekte Verwandtschaft der tem-
poriir parasitischen dphaenogaster tenesseensis mit ihrer Hilfsameise
Aph. fulva, oder eine direkte Verwandtschaft der sidlichen Stron-
gylognathus-Arten mit thren Hilfsameisen Tetramorium caespitum
auf dem Wege der Mutation oder der Anpassungsvariation annehnen.
Aber in den meisten Fillen difen wir die pavasitischen und dulo-
tischen Ameisen nur auf die Gattung threr heutigen Hilfsameisen
stammesgeschichtlich zurdckfithren™); m manchen Fillen lisst sich

78) Vgl hieriiber auch meine , Biologic und Tatwickelungstheovies, 3, Aufl,
1906 und ,,Kampf um das Entwickelungsproblom®, 1007,

9y i snergates lisst sich wegen der extremen Deogeneration dieser Gattung
{iberhanpt keine nithere Verwandtschaft mit oiner anderen Awmeisengatlung erkennen
{vgl. anch Emery, 8 362). Ihre Abstammung von Tetramorivm berukt dahor
bloil auf einem Analogicschiuss.

4o ¥
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sogar zeigen, dass sie mit ihren heutigen Hilfsameisen- oder Sklaven-
arten gar nicht unmittelbar verwandt sein kénnen, sondern nur
durch Vermittlung anderer Arten derselben Gattung. So sahen
wir z. B. im zweiten Teil dieser Arbeit, dass die heutigen para-
sitischen und dulotischen Foruica-Arten nicht unmittelbar von
der fusca-Gruppe abzuleiten sind, welche die dlteste und ur-
springlichste Formica-Gruppe ist und zugleich vorwiegend die Hilfs-
ameisen . jeher Arten umschliefit, sondern nur durch Vermittlung
der acervicolen rufa-Gruppe. In dieser missen daher zu ver-
schiedenen Zeiten jene Differenzierungsprozesse eingesetzt haben,
welche zur Entstehung der temporir parasitischen und dulotischen
Formica-Formen der Gegenwart fithrten. Ahnliches gilt auch fir
die - Gattung Polyergus, bei welcher die entscheidende Mutation,
welche. ihre Abtrennung von Formica einleitete, wahrscheinlich in
elnem sanguinea-dhnlichen Vorfahrenstadium begann, welches seiner-
seits wieder von einem rufa-ahnlichen Stadium abzuleiten ist und
dieses erst von einem fusca-ihnlichen Stadium. Mit dev: pallide-
fulva-Gruppe, welche cinen Teil der heutigen Sklaven von Polyergus
in Nordamerika liefert, steht diese Gattung somit blof in einem
seitlichen Verwandtschaltsverhillinis.

Wir mussten daher oben (S. 627) dem Emery’'schen Satze:
Die parasitischen und dulotischen Ameisen stammen von nahe ver-
wandten Formen ab, die thnen als Sklaven oder Wirte dionen —
folgende veriinderte IFassung geben: Dic parasitischen und
dulotischen Ameisen stammen von Formen ab, die mit
ihren heutigen Hilfsameisen nahe verwandt sind.  Sie
stammen nimlich von der Gattung threr heutigen Hilfs-
ameisen ab und nahmen ihren Ursprung wahrscheinlich
meist in jener Artengruppe, welcher auch ithre heuntigen
Hilfsameisen angehdren. Doch sind sie mit letzterer viel-
fach nur indirekt oder sogar nur seitlich stammesver-
wandt, durch Vermittlung anderer Avtengrappen derselben
Gattung: Ferner sahen wir im 6. Teil unserer Untersuchung, wie
manuigfaltig verschieden dic Bezichungen sind, welche die dulo-
tischen und parasitischen Ameisen mit den myrmekophilen verbinden.
T die arbeiterlosen extrem  parasibischen Ameisen Jernten wir
sogar eine vierfache Entstchungsmoglichkeit kennen, die cig, schr
verschicdenes phylogenetisches Alter bedingen kann, und es musste
der Pritfung der cinzelnen Entwickelungsreihen varbehalten bleiben,
zv entscheiden, welcher jener vier moglichen Wege fur die be-
treffende Gattang oder Art der wahrscheinlichste ist. Ich ziehe
hiorans Tolgendon Schibuss:

Jo weiter wir in der Keforsehung dov cinzelnen Knt-
wickelungsreilien der verschiedenen pavasifischen, dulo-
tischen und myrmekophilen Ameisen auf Grund der Tat-
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sachen fortschreiten, desto mehr werden wir uns auch
der Losung der allgemeinen Frage ndhern: Wie i1st der
Parvasitismus, die Sklaverer und die Myvmekophilie ber
den Ameisen entstanden, und in welchen Beziehungen
stehen sie zueinander? Wir ditrfen niemals vergessen, dass
unsere allgemeinen Theorien nur Abstraktionen sind, die auf
dem Gebiete der Entwickelungstheorie wie anderswo ihren reellen
Wert nur aus den Tatsachen erhalten, zu deven Evklirung sie
aufgestellt worden sind.
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80) Mit Beschreibung von Lheidole symbiotica n. sp. und 2 Figaven.



