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ZUSAMMENFASSUNG

Die meisten Vilker der sklavenhaltenden Ameise Harpagoxenus sublaevis haben cine
arbeiterinihnliche, sogenannte ergatoide Konigin, Entfliigelte Koniginnen sind im Freiland
extrem selten. Eine kleine Anzahl von Volkern mit ergatoider Konigin erzeugt gefliigelte
Jungweibchen.

Wir konnten ergatoide und gefliigelte Weibchen mit Minnchen aus der Nachkom-
menschaft der verschiedenen Koéniginmorphen zur Kopula bringen und 184 junge Volker
so lange halten, bis zumindest 3 Brutaufzuchten erfolgt waren. Damit konnten wir
beweisen, daBl fiir den Kénigindimorphismus von H. sublaevis ein einfacher genetischer
Mechanismus verantwortlich ist : Das dominante Allel »E« verhindert die Entwicklung
einer weiblichen Larve zur gefliigelten Konigin, sie wird zu einer ergatoiden Koénigin oder
zu einer Arbeiterin. Eine fiir das recessive Allel ve« homozygote' Larve kann zur
Arbeiterin, zu einer ergatoiden oder gefliigelten Kénigin determiniert werden. Wir konnten
alle moglichen Kombinationen untersuchen und ihre Nachkommenschaft ziichten
eeXe - gefliigelte und ergatoide 99 (ee); eeXE - ergatoide @9 (eE); eEXe - gefliigelte (ee)
und ergatoide 9 (eE und ee) ; eEXE - ergatoide 92 (eE und EE); EEXe - ergatoide §Q (eE);
EEXE - ergatoide 99 (EE).

Dieser Mechanismus trifft auch bei Verwendung von Geschlechtstieren aus verschie-
denen Populationen (Umgebung von Niirnberg und aus den Alpen) zu. Wird ein & mit
mehreren genetisch verschiedenen 99 verpaart, entspricht deren Nachkommenschaft stets
den Erwartungen.

Ein dhnlich einfacher Mechanismus kdnnte auch fiir das Verschwinden der Arbeiterin-
kaste bei einigen arbeiterinlosen Sozialparasiten verantwortlich sein. Die Bedeutung
dieses Mechanismus und der Seltenheit der gefliigelten Weibchen fiir die dulctische
Lebensweise von Harpagoxenus sublaevis kann bisher noch nicht abgeschiitzt werden.

(1) Mit Unterstiitzung durch eine Sachbeihilfe der DFG.
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SUMMARY

Genetically induced origin of alate females in the slavemaking Ant,
Harpagoxenus sublaevis (Nyl.) (Hym., Form.).

Most colonies of the slavemaker ant, Harpagoxenus sublaevis, possess a workerlike,
so-called ergatoid, queen. Dealated queens are extremely rare in the wild. A small
number of colonies with ergatoid queens produce alate young females.

By mating ergatoid and alate females with males from the offspring of the different
queen morphs and by breeding 184 young colonies until they produced at least their
third brood, we have been able to prove that a simple genetic mechanism is responsible
for the queen dimorphism of H. sublaevis : The dominant allele « E » prevents the
development of a female larva to an alate queen. It will become an ergatoid queen or
a worker. A larva which is homozygous for the recessive allele « e » can become a
worker, or an ergatoid or alate queen. We could test all possible combinations and
rear their offspring : eexe - alate 99 (ee) and ergatoid 97 (ee); eeXE - ergatoid 99 (eE);
eEXe - alate (ee) and ergatoid 99 (eE and ee); eEXE - ergatoid 99 (eE and EE); EEXe -
ergatoid 99 (eE); EEXE - ergatoid @9 (EE). The mechanism also proves true when
sexuals of different populations (from the surroundings of Nuremberg and from the
Alps) are used. If we mate one male with several genetically different females, their
offspring always corresponds to the expected result.

A similarly simple mechanism could be responsible for the disappearance of the
worker caste in some workerless social parasites. The significance of this mechanism,
and of the rareness of alate queens, in the dulotic life of Harpagoxenus sublaevis cannot
yet be estimated.

EINLEITUNG

Das fliigellose, der Arbeiterin weitgehend iihnliche, sogenannte ergatoide
Weibchen ist die bei weitem hiufigste Koniginform der dulotischen Ameise
Harpagoxenus sublaevis. Sie unterscheidet sich von der Arbeiterin nur gering-
fiigig durch meist etwas besser entwickelte Ocellen und Andeutungen- einiger
Sklerite des Vollweibchenthorax (BuscHINGER und WINTER, 1975). Wichtigstes
Merkmal der ergatoiden Konigin ist das bei der Arbeiterin fehlende Receptaculum
seminis (ADLERz, 1896, BuscHINGER und WINTER, 1977). Junge ergatoide Weibchen
zeigen ein charakteristisches Sexualverhalten (Locksterzeln), das ihre Begattungs-
bereitschaft signalisiert und fiir die Unterscheidung der Weibchen von Arbeite-
rinnen herangezogen werden kann (BuscHINGER und WINTER, 1977). Die geflii-
gelte, der iiblichen Ameisenkonigin gleichende Weibchenform wurde bisher nur
an einigen wenigen Stellen im Verbreitungsgebiet von H. sublaevis gefunden
Als erster entdeckte sie VIEHMEYER (1912) in der Nithe von Dresden, spiiter auch
im Bohmerwald und Erzgebirge (VienMeYER, 1921). Samsinak (freundl. briefliche
Mitteilung 1973) fing ein Weibchen im Juli 1956 bei Dééin (Tetschen) an der
Elbe. BuscHINGER (1966, 1971 a) berichtet iiber mehrere Funde aus dem Gebiet
Niirnberger Reichswald. Weitere Nachweise konnten wir inzwischen aus dem
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Alpenraum erbringen : Im Juni 1972 traf ich Vollweibchen-Puppen in zwei
Voélkern bei Tschierv (Ofenpafl) an. WiINTER (1974) beschreibt ihr Vorkommen
in 2 Vélkern aus der Umgebung des 6sterreichischen Tennengebirges (Salzburg),
ein weiteres Volk mit entfliigelter Konigin fand sie im August 1973 im Rauriser
Tal, Schliefllich verstindigte mich M. Braune (brieflich 1973) von einem Nachweis
aus der Umgebung des Brocken im Harz (DDR).

Seit der ersten Entdeckung der gefliigelten Weibchen wurde iiber die Ursachen
ihres seltenen Auftretens diskutiert. ViEHMEYER (1921) vermutete, daB3 im Norden
des Areals von H. sublaevis, in Siidskandinavien, unter dem Druck ungiinstiger
Klimabedingungen die Vollweibchenmorphe ganz ausgestorben sei und daB sie
sich weiter im Siiden, in Mitteldeutschland — die Vorkommen im Alpenraum
waren zu dieser Zeit noch nicht bekannt — noch gehalten habe, Erste Hinweise
auf eine genetische Grundlage dieses Koniginnen-Dimorphismus ergaben sich aus
der Beobachtung, daB einzelne Volker anch unter stark verinderten Bedingungen
im Labor in mehreren aufeinanderfolgenden Brutperioden {= Jahren) wiederholt
Vollweibchen erzeugten, wihrend andere Voélker unter gleichen Bedingungen stets
nur ergatoide Weibchen aufzogen (BuscHINGER, 1966).

In der Folgezeit konnten wir das Sexualverhalten von H. sublaevis analysieren
(BuscHINGER, 1968, 1971 b, 1972) und eine Dauerzuchtmethode entwickeln
(BUSCHINGER, 1974). Im Rahmen dieser Arbeiten wurden zahlreiche ergatoide und
gefliigelte Weibchen gezielt mit Mannchen verschiedener Herkunft verpaart und
ihre jeweilige Nachkommenschaft registriert. Eine erste Auswertung (BUSCHINGER,
1975) erbrachte den Nachweis einer genetischen Grundlage fiir die Entstehung
der beiden Koniginmorphen. Fiir den genetischen Mechanismus stellten wir die
folgende Hypothese auf : Weibliche Larven, die fiir das recessive Allel e homozygot
sind, kénnen sich zu gefliigelten Weibchen (oder zu % ¢, selten auch zu ergatoiden
Weibchen) entwickeln. Reinerbige EE-Larven ebenso wie mischerbige eE-Larven
ergeben ausschlieflich ergatoide Weibchen und Arbeiterinnen, niemals Voll-
weibchen. Die parthenogenetisch entstehenden, haploiden Minnchen kénnen nurv
entweder das Allel e oder E iibertragen. Besondere Schwierigkeiten ergeben sich
daraus, daf3 weder e- und E-Minnchen noch ergatoide Weibchen der moglichen
drei Genotypen EE, eE und ee auBlerlich unterscheidbar sind, Nur gefliigelte
bzw. entfliigelte Vollweibchen sind direkt dem Genotyp ee zuzuordnen. Allein ihr
Auftreten in der Nachkommenschaft einer Paarung kann als Indiz fiir das
Vorhandensein des Allels e bei Weibchen und Minnchen gewertet werden.

Die Ergebnisse der inzwischen in groflerer Zahl durchgefiihrten Experi-
mente und Beobachtungen, die unsere Hypothese beweisen, sollen im folgenden
ausfithrlich dargestellt werden,

I. — MATERIAL UND METHODEN

Als Ausgangsmaterial fiir unsere Zuchtversuche dienten insgesamt 17 grié3ere
Vélker aus dem Freiland : 8 aus dem Gebiet Niirnberger Reichswald, davon 5,
die Vollweibchen als Nachkommen einer ergatoiden Koénigin produzierten und 3.
die ausschlielich ergatoide Weibchen erzeugten. 4 Vilker mit Vollweibchen-
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produktion stammten aus dem Tennengebirge (Salzburg) (1), aus dem Ennstal,
dem Rauriser Tal sowie vom Ofenpafl (Schweiz). Das Volk aus dem Rauriser
Tal hatte ein Vollweibchen als Kénigin. Ein weiteres Volk aus dem Oetztal (Oester-
reich) produzierte nur ergatoide Weibchen. Schliellich wurden 4 Voilker aus
einer Population bei Toblach (Siidtirol, Italien) zum Aufbau einer reinerbigen
Ergatoiden-Linie ausgewihlt, da in dieser Population bisher keine Vollweibchen
aufgetreten waren.

Von diesen Vélkern im Labor aufgezogene ergatoide und Vollweibchen wurden
mit je einem Mannchen, jeweils entsprechend dem Versuchsziel, aus Vollweibchen-
produzierenden bzw. Ergatoiden-erzeugenden Vilkern verpaart und zur Kolonie-
griindung einzeln angesetzt. Das Verfahren ist bei BuscHINGER (1974) detailliert
beschrieben. In der zweiten bzw. dritten Brutaufzucht, d.h. nach 6-8 bzw.
9-12 Monaten in kiinstlichen Temperatur-Jahrescyclen erzeugen die jungen
Volker ihre erste Geschlechtstierbrut. Nun konnten gezielt S6hne von Voll-
weibchen (e) mit Vollweibchen (ee) sowie ergatoiden Weibchen (eE, EE oder ee)
verpaart werden. Zur Kontrolle der genetischen Konstitution der Ausgangsvolker
sowie der zuerst gegriindeten Laborvdlker wurden, soweit sie nicht Vollweibchen
produzierten, jeweils mehrere ergatoide Jungweibchen aus einem Volk mit
e-Minnchen (Vollweibchen-Séhnen) verpaart, eE- und ee-Weibchen erzeugen dann
in jedem Fall in der 2. oder spitestens 3. Brutaufzucht einige Vollweibchen.
Damit ist bewiesen, daf3 das Allel e im Muttervolk der Jungweibchen vorhanden
ist (Konigin eE X E oder EE X e). EE-Weibchen erzeugen nach Verpaarung
mit e-Miinnchen niemals Vollweibchen, nur mischerbige (eE) ergatoide Weibchen.
Wenn 6-8 ergatoide Jungweibchen aus einem Freilandvolk auf diese Weise getestet
waren, konnte man annehmen, daB3 seine Konigin reinerbig ergatoid (EE) und
von einem E-& begattet war. Dieses Volk konnte in spéteren Brutaufzuchten
stets wieder EE-9? fiir die weitere Zucht liefern. Sichere E-Jd erhielten wir als
Sthne von ergatoiden Weibchen, die mit e-dd verpaart keine Vollweibchen
erzeugten und demnach reinerbig EE waren. In Einzelfillen konnten auch
Minnchen aus Freilandvolkern unbekannter genetischer Konstitution (ergatoide
Konigin) mit Vollweibchen verpaart werden : Waren unter den Nachkommen
wieder Vollweibchen, muBte das & das Allel e von seiner Mutter, der damit
wahrscheinlich mischerbigen Kénigin des Freilandvolkes, {ibertragen haben. Da
Minnchen bis zu 10 99 erfolgreich begatten kénnen, war es auch moglich, den
Genotyp eines & mit mehreren genetisch gleichen oder verschiedenen 99 zu
testen.

Nach diesen Kontrollversuchen konnten wir schlieBlich gezielt Zuchtvdlker
mit den verschiedenen Kombinationsmoglichkeiten (ee X e, EE X E, ee X L,
EE X e, eE X e, ¢cE X E) erzeugen.

Die Volker werden mindestens bis zur dritten Brutaufzucht gehalten, die
Aufzuchtergebnisse sind nur zu werten, wenn in der zweiten oder dritten Brut-
periode eine gréBere Anzahl (10-30) ergatoider Weibchen bzw. einige (2-40 in

(1) Frl. U. WiNTER danke ich fiir die Ueberlassung einer Anzahl von Vélkern sowie
fiir ihre wertvolle Mithilfe bei der Zucht und Betreuung der Versuchsvdlker.
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einer Brutperiode) gefliigelte Weibchen auftreten. Einzelne Labor- und Freiland-
volker konnten iiber bis za 12 Brutperioden gehalten werden. Sie zogen in diesen
Fillen entsprechend ihrer genetischen Konstitution in jeder Periode gefliigelte
Weibchen oder stets nur ergatoide Weibchen auf.

11. — ERGEBNISSE

1. Nachkommen aus Paarungen genetisch verschiedener

Weibchen und Mannchen

Insgesamt erhielten wir bisher aus 184 Paarungen genetisch definierter
Minnchen  und Weibchen mindestens drei Brutaufzuchten und konnten die
produzierten weiblichen Geschlechtstiere untersuchen. Tabelle T gibt Auskunft
iiber die durchgefiihrten Versuche.

TapeLrLe I. — Ergebnisse von 184 Kreuzungsversuchen mit genetisch verschiedenen
Harpagoxenus-Weibchen und Méannchen.
TaBLe I. — Results of 184 crossbreeding experiments with genetically different Harpa-
goxenus females and males, -
Weibchen X Miinnchen Produzierte Weibchen . n
Versuche
ee
1, ee ¢ (Vollweibchen, 792
(Vollweibchen) wenige ergatoide 99)
ee ) ee
e (Vollweibchen, : 11

(ergatoide 99 aus 1) wenige ergatoide 99)

ee eE :
3. (Vollweibchen) E (nur ergatoide 99) 22
ee
eE (Vollweibchen,gg
4. . . e wenige ergatoide 99) 10
(Lrg‘atmde ¥ aus 3) u. etwa gleich viele
eE (ergatoide 99)
5 eE E cE und EE 10
. (ergatoide 9@ aus 3) (nur ergatoide Q%)
6 EE e eE 19
: (ergatoide 29 (nur ergatoide 99)
EE E EE

7. (ergatoide 99) (nur ergatoide §9) 40
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Dieses nun gegeniiber der ersten Auswertung (BuScHINGER, 1975) zahlen-
miBig insgesamt und vor allem um die Paarung EE X E erweiterte Material belegt
eindeutig die genetische Grundlage der Entstehung von Vollweibchen bzw.
ausschlieBlich ergatoiden Weibchen bei Harpagorenus sublaevis. Die in Tabelle I
dargestellten Versuche brachten ausnahmslos die zu erwartenden Ergebnisse :
Vollweibchen wurden in sémtlichen Vélkern der Gruppen 1, 2 und 4 produziert
(Paarungen ee X e und eE X e), in séimtlichen anderen Vélkern entstanden
ausschlieBlich ergatoide Weibchen. In Gruppe 1 und 2, wo alle weiblichen Larven
den Genotyp ee aufweisen muBten, entstanden neben den Vollweibchen nur
jeweils einige wenige ergatoide $9, in Gruppe 4, wo etwa je 50 % ee- und eE-
Larven zu erwarten waren, war der Anteil ergatoider Weibchen (wohl iiber-
weigend eE) deutlich héher. Die genauen Zahlenverhiltnisse der in dieser
Gruppe erzeugten eE- und ee- ergatoiden Jungweibchen wurden allerdings nicht
ermittelt, da die Ueberpriifung einen zu hohen Aufwand erfordert hiitte.

Nicht gewertet wurden insgesamt 144 weitere Versuche, in denen aus verschiedenen
Griinden iiberhaupt keine weiblichen Geschlechtstiere entstanden : In 112 Versuchen
starb die Kénigin vor der Produktion von Brut, die zu Geschlechtstieren hiitte aufgezogen
werden koénnen. Soweit eine Ueberpriifung durch Priiparation mdéglich war, konnte
festgestellt werden, daB etwa die Hiilfte der verstorbenen Koéniginnen kein Sperma im
Receptaculum hatte, d.h. trotz beobachteter Kopula nicht begattet war. In weiteren
6 Fillen erzeugten die Kéniginnen ausschlieBlich Ménnchenbrut. SchlieBlich schlugen
26 Versuche fehl trotz iiberlebender Kéniginnen : Die Viélker erzeugten nur wenige ¥ 8
und keine Jungweibchen, so daB eine Beurteilung nicht méglich war. Die Ursachen
— wahrscheinlich Pflegefehler — sind im einzelnen nicht klar, doch traten Fehlschlige
bei allen untersuchten Kreuzungen auf, sind also nicht charakteristisch fiir bestimmte
Genkombinationen.

2. Kreuzungsversuche mit Geschlechtstieren
aus verschiedenen Populationen

Eine der Fragen, die mit den unter 1. beschriebenen Versuchen gleichzeitig
geklirt werden konnten, war die, ob derselbe genetische Mechanismus in riumlich
weit voneinander entfernten Populationen wirksam ist. Unser Ausgangsmaterial
umfaBte vor allem Volker aus dem Gebiet Niirnberger Reichswald und aus den
Ostalpen (Salzburg und Siidtirol). In Tabelle II sind eine Reihe von Beispielen
aufgefiihrt, die zeigen, daBl der genetische Mechanismus die Vollweibchenent-
stehung in verschiedenen Populationen in gleicher Weise steuert. Auch bei
Verpaarung von Geschlechtstieren aus zwei verschiedenen Populationen ent-
sprechen die Ergebnisse stets der Erwartung.

Wir schlieBen aus diesen Versuchen, daB das Allelpaar e/E den Kdniginnen-
polymorphismus wahrscheinlich im gesamten Verbreitungsgebiet von Harpa-
goxenus sublaevis in derselben Weise beeinflul3t.
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TameLLE II. -— Ergebnisse von Kreuzungsversuchen mit genetisch verschiedenen
Geschlechtstieren aus verschiedenen Populationen (NBG = Niirnberg; A = Alpen).
Anzahl der Versuche in ().-

TaBLE II. — Results of crosshreeding experiments with genetically different sexuals from
different populations (NBG = Nuremberg; A = Alps). Number of experiments in ().

Nachkommen aus :

Genotyp
¢ d QNBG X JNBG QA X JA ONBG X A QA X INBG
Vollweibchen Vollweibchen Vollweibchen Vollweibchen
ee X e (ee)  (15) (ee) (15 (e  (12) (ee) (3)
Ergatoide 99 Ergatoide 99 Ergatoide 99 Ergatoide 99
ee X E €E)  ® E) @ B @ €E) @
o . Ergatoide ¢9 Ergatoide 99 Ergatoide 99
EE X e B (@) B & €E)  (16)
¢E X E Ergatoide 99 Ergatoide ¢9 Ergatoide ¢Q Ergatoide 99 -
(eEu.EE) (5) (eEu.EE) (2) (eEu.EE) (1) (eEu. EE) (1)
Vollw. und Vollw. und Vollw. und
eE X e ergatoide 99 — ergatoide 99 ergatoide ¢9
(ceu, eE) (2) (ce u.eE) (1) (ceu.eE) (1)

3. Ergebnisse der Verpaarung eines Mannchens
mit mehreren genetisch gleichen oder
verschiedenen Weibchen

Harpagoxenus sublaevis —Minnchen kdnnen mnacheinander mehrere (bis
etwa 10) Weibchen erfolgreich begatten. Die Weibchen kopulieren dagegen nur
einmal. In einer Reihe von Fillen gelang es, ein- und dasselbe & mit mehreren
genetisch gleichen 92 aus verschiedenen Volkern, mit ¢ aus Vélkern verschie-
dener Herkunft und auch mit genetisch verschiedenen ¢? zu verpaaren, Auch
in diesen Fiallen entsprach die Nachkommenschaft stets den Erwartungen. In
Tabelle III sind einige Beispiele aufgefiihrt.

DISKUSSION

Die vorgelegten Ergebnisse sind widerspruchsfrei zu interpretieren, wenn
man annimmt, daB fiir die Entwicklungspotenz einer weiblichen Larve zum Voll-
weibchen oder ergatoiden Weibchen das vorgeschlagene genetische System
verantwortlich ist. Das Allel E blockiert dominant die Entwicklung zum geflii-
gelten Weibchen, das recessive Allel e liBt im homozygoten Zustand die Entwick-
lung zu dieser Morphe zu.
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Es sei ausdriicklicht betont, dal dieser Mechanismus nur die Potenz zur
Entstehung der beiden Koniginmorphen steuert. Alle weiblichen Larven mit den
moglichen Genkombinationen ee, eE und EE sind grundsétzlich zu Arbeite-
rinnen oder Weibchen determinierbar, wobei mit hoher Wahrscheinlichkeit
bereits bekannte kastendeterminierende Faktoren (Nahrung, Hemmwirkung der
Konigin, etc.) eine Rolle spielen. Diese Kastendetermination mag schrittweise
erfolgen : Nach Anlage eines entsprechend umfangreichen Ovars (Harpagoxenus-
¥ ¥ besitzen 2-8 Ovariolen, Kéniginnen meist 5-8) wird das Receptaculum seminis
entwickelt. Bei Triigern des Allels E ist damit wohl die Entwicklung und die
Determination zur ergatoiden Konigin abgeschlossen., ee-Larven konnen sich
ebenfalls in diesem Stadium verpuppen und zu ergatoiden Koniginnen werden.
Unter giinstigeren Bedingungen bilden sie jedoch weitere Merkmale des Voll-
weibchens, 3 normal grofle Ocellen, einen gegliederten Thorax, Flugmuskulatur
und Fliigel zusitzlich aus. Unter unseren Laborbedingungen entstehen in Voll-
weibchen-potenten Vélkern immer Vollweibchen, bis {iber 40 in einer
Brutaufzucht

Besonders wichtig erscheint, daf hier offenbar eine einfache Genmutation den
Ausfall einer ganzen Morphe, des gefliigelten Weibchens, bewirken kann. Ueber-
tragen auf andere Sozialparasiten (Doronomyrmex pacis, Leptothorax kutleri, etc.)
konnte das bedeuten, daB bei diesen der Wegfall der Arbeiterinkaste auf dhnliche
Weise zustande gekommen sein mag. -

Die Bedeutung dieses Koéniginnendimorphismus fiir die ILebensweise von
H. sublaevis als Sklavenhalter ist noch absolut unklar., Auch der Vergleich mit
den verwandten nordamerikanischen Arten kann hier keine Hinweise geben :
H. americanus hat in der Regel normale, gefliigelte Koniginnen, ergatoide Koni-
ginnen kommen selten vor (CREIGHTON, 1950), bei H. canadensis liegt ein dhnlicher
Kéniginnendimorphismus wie bei H. sublaevis vor. Allerdings ist die Voll-
weibchenmorphe bei H. canadensis wesentlich hiufiger als bei H. sublaevis
(CrergaTON, 1950). Wir wollen versuchen, mit unseren genetisch definierten
Zuchtivolkern Selektionsfaktoren fiir die Hiufigkeit der ergatoiden und die extreme
Seltenheit der Vollweibchen von H. sublaevis zu ermitteln.
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