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Unterirdische Landwirtschaft bei Blattschneiderameisen

Flavio Roces*

Zusammenfassung

Blattschneiderameisen sind die erfolgreichsten Herbivoren der Neotropen. Uns interessieren die Mechanismen,
welche der sozialen Organisation im Kontext des Sammel- und Bauverhaltens zugrunde liegen: Wie schaffen
es Arbeiterinnen innerhalb der sehr grolen Kolonien, sich zu organisieren und die anfallenden Arbeiten durch-
zufiihren? Wie schafft es eine Kolonie von Tausenden von Individuen, die Arbeiten ohne eine zentrale Instanz
zu koordinieren, welche die Aufgaben verteilt und Befehle gibt? Wir haben es bei den Blattschneiderameisen
mit einer Sozietdt zu tun, die dezentral organisiert ist und bei der auf Kolonieebene ein emergentes Verhalten
entsteht, d.h. eine kollektive Antwort, die iiber die Antworten der einzelnen Individuen hinausgeht. Es wird
davon ausgegangen, dass die Individuen innerhalb einer Kolonie nur iiber lokale Informationen verfiigen und
keine Kenntnisse iiber globale Zustinde und Bediirfnisse der Kolonie haben. Dennoch zeigen sie eine koordi-
nierte Reaktion auf Kolonieebene. In unseren Arbeiten versuchen wir, die Briicke zwischen dem Verhalten der
Einzelindividuen und der Kolonieantwort zu schlagen. Im Folgenden werden Beispiele tiber soziale Koordinati-
onsmechanismen in Blattschneiderameisenkolonien vorgestellt, mit dem Ziel, die Rolle des symbiontischen Pilzes
bei der Auswahl geeigneter Futterpflanzen zu verstehen und die Organisation des Nestbaus zu charakterisieren.

Summary

Underground agriculture in leaf-cutting ants. Leaf-cutting ants are the dominant herbivores of the Neotropics.
We are interested in the mechanisms underlying the social organization of the colonies in two different contexts,
i.e., foraging and nest construction. Relevant questions are: How do workers within their huge colonies manage
to organize their work and to allocate workers to the different tasks? How does a group without central control
achieve the coordination of work? Leaf-cutting ants, like colonies from other social insects, operate as a distributed
social network with emerging colony-wide patterns. Usually, it is argued that individual workers only manage
local information and have no knowledge about the global colony conditions and needs. However, ant workers
are able to generate coordinated responses at the level of the colony as a whole. Our research aims at linking the
behaviour of the individuals with the patterns we observe at the colony level. The manuscript presents investiga-
tions focusing on the role of the symbiotic fungus during the collective decision-making process involved in the
selection of plants, and also on the social organization of nest building and climate control.
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Einfiithrung

Kolonien von Blattschneider- und Grasschnei-
derameisen (Attini, Gattungen Atta und Acro-
myrmex) beherbergen eine riesige Pilzbiomasse
in ihren Nestern und kdnnen eine enorme Grofe
mit mehreren Millionen Individuen erreichen.
Diese Tiere stellen die dominanten Herbivoren
in den tropischen und subtropischen Gebieten
Zentral- und Stiidamerikas dar (Wirth et al. 2003;
Abb. 1). Der aufierordentliche 6kologische Erfolg
der Blattschneiderameisen beruht auf einer engen
Symbiose mit einem Pilz (Leucocoprinus gongylo-
phorus, Agaricaceae), der in der Natur nur in
Assoziation mit den Ameisen vorkommt (Holldo-
bler & Wilson 1990). Die Palette an Interaktionen
zwischen den beiden Symbiosepartnern erstreckt
sich von der Auswahl geeigneter Futterpflanzen
(Howard 1987) bis hin zur Optimierung der mik-
roklimatischen Wachstumsbedingungen fiir den
Pilz im Nest durch die Ameisen (Kleineidam &
Roces 2000; Abb. 2).

Die Symbiose aus Blattschneiderameisen und
ihrem Pilz zeichnet sich neben dem Transfer von
Stoffen besonders durch interspezifische Informa-
tionsiibermittlung und Informationsspeicherung
mittels der Lernfahigkeit der Ameisen aus. Sie
stellt eine hochst integrierte Einheit dar, deren
Partner physiologische, antibiotische und trophi-
sche Wechselbeziehungen aufweisen (Currie et
al. 1999, Martin 1987). In allen Attini-Symbiosen
stellt der im Nest geziichtete Pilz die einzige
Nahrungsquelle fiir die Larven dar (Quinlan &
Cherrett 1979), wahrend die Arbeiterinnen den
Hauptteil ihres Energiebedarfs durch extraflo-
ralen Nektar oder durch Pflanzensafte decken,
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die sie wahrend der Sammelaktivitit von den
Futterpflanzen aufnehmen (Bass & Cherret 1995,
Quinlan & Cherret 1978).

Die Ameisen sind auf den symbiontischen Pilz
angewiesen, da dieser Enzyme zum Abbau von
Zellulose produziert, die ihnen selbst nicht zur
Verfligung stehen. Weiterhin konnen die Ameisen
auf ein sehr breites Spektrum an Pflanzenarten
zur Substratgewinnung zuriickgreifen, da der
Pilz die Sekundarstoffe der eingetragenen Blat-
ter abbaut (Powell & Stradling 1991). Trotzdem
werden selektiv nur bestimmte Pflanzenarten
und bestimmte Pflanzenteile und diese wieder-
um oftmals nur in einem bestimmten Zeitraum
genutzt (Wirth et al. 2003, Meyer et al. 2006).
Diese selektive Herbivorie wird teilweise durch
Abwehrstoffe der Pflanzen geregelt, die direkt auf
die Ameisen wirken (Powell & Stradling 1991). Es
wird vermutet, dass Arbeiterinnen auf Stoffe mit
fungizider Wirkung reagieren, was dazu fiihrt,
dass diese Pflanzen nicht geerntet werden (Bueno
etal. 1990). Dies kann aber keine allgemeine Regel
sein, da Ameisen Blatter von nicht einheimischen
Pflanzenarten wie z. B. Canavalia ensiformis (Jack-
bohne) und Sesamum indicum (Sesam), die Stoffe
mit stark fungizider Wirkung enthalten, eintragen
und somit deren letale Wirkung fiir den Pilz
nicht direkt erkennen (Mullenax 1979, Pagnocca
et al. 1990). Neuere Untersuchungen deuteten
darauf hin, dass auch der symbiontische Pilz
in der Lage ist, das benotigte Pflanzensubstrat
»auszuwahlen«, indem er das Sammelverhalten
der Ameisen beeinflusst (North et al. 1999). Es ist
aber unbekannt, durch welche Mechanismen der
symbiontische Pilz die Herbivorie der Ameisen
reguliert.

Abb. 1. Grasschneiderameisen der Art Atta vollenweideri in Argentinien. a. Abtransport der ausgeschnittenen
Grashalme. b. Nest mit Ventilationstiirmen. — Fotos: Flavio Roces.
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Die trophischen Beziehungen zwischen den bei-
den Symbiosepartnern miissen auf verschiedenen
Ebenen analysiert werden. Sie erstrecken sich von
der Auswahl der Futterpflanzen durch die Amei-
sen bis hin zum letzten Schritt, der Kultivierung
von Pilzanschwellungen (Gongylidia), welche
von den Ameisen geerntet werden. Es stellt sich
die Frage, inwieweit der symbiontische Pilz der
Blattschneiderameisen eine Rolle bei der Wirts-
pflanzenwahl spielt. Da die Arbeiterinnen sich
nicht direkt vom Pilz ernédhren, stellt sich auch die
Frage, durch welche Merkmale der Futterpflan-
zen die Ameisen auf deren Qualitat fiir den Pilz
schlieflen konnen. Dartiber hinaus beinhaltet die
Frage nach der Maximierung des Pilzwachstums
durch die Ameisen folgendes 6kophysiologische
Problem: Neben der Auswahl geeigneter Pflanzen
fiir den Pilz sind die Ameisen fiir die Vermeidung
einer Ausbreitung von Pathogenen im Pilzgarten
(Currie & Stuart 2001) und fiir die Optimierung
der mikroklimatischen Wachstumsbedingungen
fiir den Pilz im Nest (Kleineidam & Roces 2000,
Roces & Kleineidam 2000, Kleineidam et al. 2001)
verantwortlich.

Um die Mechanismen zu verstehen, welche
der Regelung der kollektiven Sammelaktivitat
und der Klimakontrolle im Nest zugrunde liegen,
haben wir sowohl im Labor als auch im Freiland
o0kophysiologische Untersuchungen durchge-
fiihrt, die im Folgenden kurz dargestellt werden.
Sie fokussieren auf die Rolle des symbiontischen
Pilzes fiir die Wahl geeigneter Pflanzen und auf
die Verhaltensmechanismen zur Kontrolle des
Nestklimas.

Sammelverhalten und die Rolle
aversiven Lernens

Unsere Untersuchungen zur Regelung der Her-
bivorie haben ergeben, dass der symbiontische
Pilz der Blattschneiderameisen eine wesentliche
Rolle bei der Wirtspflanzenwahl spielt. Blatter von
geeigneten Futterpflanzen, die zuvor mit einem
fiir die Ameisen nicht detektierbaren Fungizid
behandelt worden sind, werden zunachst wie un-
behandelte Kontrollblatter eingetragen. Innerhalb
von 24 Stunden bildet sich aber eine spezifische
Ablehnung gegeniiber dieser Pflanzenart aus.
Wahrend die Ameisen andere Pflanzenarten
weiterhin akzeptieren, werden unbehandelte
Kontrollblatter der Versuchspflanze nicht mehr
eingetragen. Dieses Phanomen wurde bereits als
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Abb. 2. Ausgegrabene Pilzkammer aus einem Nest der
Blattschneiderameise Atta laevigata in Brasilien. — Foto:
Wolfgang Thaler.

»verzogerte Ablehnung« beschrieben (Knapp
et al. 1990, North et al. 1999) und es spricht fiir
eine Riickkopplung iiber den symbiontischen
Pilz im Nest auf die Furagierentscheidungen
der Ameisen. Versuche mit naiven Tieren haben
gezeigt, dass diese auch dann noch verschiedene
Futterpflanzen erkennen und im Kontext des
Sammelns artspezifisch ablehnen, wenn sie nur
noch als millimetergrofSe Partikel im Pilzgarten
vorhanden sind (Herz et al. 2008, Saverschek et al.
2010, Saverschek & Roces 2011). Wir gehen davon
aus, dass die Tiere in der Lage sind, Merkmale
des bereits im Pilz eingebauten Substrates mit
dessen negativer Wirkung auf das Pilzwachstum
zu assoziieren. Somit findet ein Lernprozess
aversiver Natur statt.

Was die Dynamik des Ablehnungsprozesses
angeht konnten wir zeigen, dass Ameisen bereits
10 Stunden nach dem ersten Eintrag ungeeig-
neten Pflanzenmaterials einer Pflanzenart diese
signifikant weniger bevorzugen und sie nach 24
Stunden komplett ablehnen (Herz et al. 2008).
Auflerdem konnten wir herausfinden, dass die
Information im Garten nur wenige Tage fiir diesen
aversiven Lernvorgang zur Verfiigung steht.
Naive, unerfahrene Tiere, die erst 3 bzw. 4 Tage
nach dem Eintrag des ungeeigneten Materials
Kontakt mit dem Pilzgarten hatten, sammelten
die urspriinglich behandelten Blatter, d.h., sie
konnten die Pflanzenart nicht mit dem schlechten
Pilzwachstum assoziieren. Es bleibt die Frage
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ragene Blattscheiben

[in 30 Minuten]

Einget
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Zeit nach Beginn des Versuchs

Abb. 3. Eintrag von angebotenen Pflanzenstiicken (Anzahl), die innerhalb von 30 Minuten gesammelt wurden,
durch 5 Feldkolonien (A bis E) der Art Atta colombica in Panama tiber 18 Wochen. Am Beginn des Experiments
wurden mit einem Giftstoff fiir den symbiontischen Pilzpartner inokulierte Pflanzenstiicke angeboten. Bei den
folgenden Tests (alle 2 Wochen) wurden unbehandelte Pflanzenstiicke angeboten. — Daten aus der Studie von

Saverschek et al. (2010).

offen, ob nach 3-4 Tagen die Pflanzenmerkmale,
welche fiir die Erkennung verantwortlich sind,
nicht mehr auszumachen sind oder ob die Ver-
anderung im Pilzgewebe, deren Natur unbekannt
ist, nicht mehr wahrgenommen werden kann.
Wie lange erinnern sich Kolonien an Pflanzen,
die eine negative Auswirkung auf das Pilzwachs-
tum haben? Um diese Frage zu beantworten,
haben wir im Freiland (Panama) untersucht,
wie lange Kolonien der Art Atta colombica unter
natiirlichen Bedingungen eine verzogert abge-
lehnte Pflanzenart weiterhin ablehnen (Saver-
schek et al. 2010). Fiinf Versuchskolonien im
Freiland wurde eine gut akzeptierte Futterpflanze
angeboten, die mit Cycloheximid behandelt
worden war. Cycloheximid hat eine fungizide
Wirkung, kann von den Ameisen nicht detektiert
werden und hat keine toxischen Effekte auf die
Tiere selbst (North et al. 1999). Bei jeder Kolonie
wurde an einer ErntestrafSe unbehandeltes und
an allen anderen StrafSen behandeltes Blattma-
terial angeboten. In den drei folgenden Tagen
wurden an allen Erntestrafsen Praferenztests
durchgefiihrt und die Starke der Akzeptanz
bzw. Ablehnung dieser Pflanzenart bestimmt.
Anschlieflend wurden die Kolonien tiber einen
Zeitraum von 18 Wochen beobachtet und alle 2
Wochen wurden Praferenztests mit unbehandel-
ten Blattscheiben des urspriinglich ungeeigneten
Materials durchgefiihrt. Erwartungsgemafi wurde
das ungeeignete Blattmaterial 48 Stunden nach
seinem Eintrag abgelehnt. Die Ablehnung hielt

uber 12-14 Wochen an und erst nach 16-18 Wo-
chen wurde die Pflanzenart wieder akzeptiert
(Abb. 3). Das heifst, die Tiere erinnern sich nach
dieser einmaligen Ernte iiber 4-5 Monate, dass
diese Pflanze fiir den Pilz schadlich ist. Dieser
Zeitraum korreliert mit der Lebensdauer einer
Arbeiterin, die etwa 3-4 Monate als Sammlerin
tatig ist. Dies deutet darauf hin, dass es sich dabei
um ein lebenslanges Lernen handeln konnte.

Die Organisation des Nestbaus

Die zum Teil komplexen Strukturen von Amei-
sennestern faszinierten Wissenschaftler schon vor
Jahrhunderten. Jede Ameisenart baut ihre Behau-
sungen nach einer ganz eigenen Architektur. Die
einfachsten Bauten bestehen aus unterirdischen,
mehr oder weniger senkrecht verlaufenden Tun-
neln, die durch horizontal gelegene Kammern
miteinander verbunden sind (z. B. Tschinkel 2004,
2005; Abb. 4 und 5). Die beim Bau dieser Nester
anfallenden Erdmassen werden rund um die
Nestoffnung aufgehauft, sodass kraterdhnliche
Strukturen entstehen. Andere Ameisenbauten
weisen dagegen sehr komplexe oberirdische
Strukturen auf, z.B. Luftschiachte und Turme,
welche nicht als Ein- bzw. Ausgang wéahrend
der Sammelaktivitat der Ameisen benutzt wer-
den, sondern ausschlieSlich der Beliiftung des
Nestes dienen (Cosarinsky & Roces 2007, 2012;
Abb. 1, 6). Solche Neststrukturen konnen als eine
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Abb. 4. Freilegung eines mit Zement ausgegossenen Nestes von Afta laevigata in Brasilien. — Foto: Wolfgang

Thaler.

Abb. 5. Pilzkammern und Verbindungstunnel des mit Zement ausgegossenen Nestes von Atta laevigata. — Foto:
Wolfgang Thaler.

Art »eingefrorenes Verhalten« betrachtet werden,
an dem wir die von den Tieren verwendeten
Bauregeln untersuchen konnen. Die Bauarbeiten,
z.B. die Erweiterung von Tunneln und Kammern

Unterirdische Landwirtschaft bei Blattschneiderameisen

oder die Errichtung neuer Strukturen, werden
bei Ameisen gewohnlich von vielen Arbeiterin-
nen gleichzeitig durchgefiihrt. Da die Tiere die
Bautdtigkeiten anscheinend ohne Anweisungen
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Abb. 6. Ventilationstiirme von Nestern der Grasschneiderameise Atta vollenweideri in Argentinien. Solche Off-
nungen fungieren ausschlieflich als Liiftungsschéchte. — Fotos: Flavio Roces.

und ohne iibergeordneten Plan ausfithren und
koordinieren, wird ihr Bauverhalten als ein »sich
selbst organisierendes Phanomen« diskutiert.

In letzter Zeit wurde mithilfe von Compu-
termodellierung gezeigt, dass die Entstehung
hochkomplexer, naturgetreuer Nester sehr prazise
simuliert werden kann, auch wenn die program-
mierten Verhaltensweisen, welche die virtuellen
Ameisen zeigen, sehr einfach strukturiert sind.
Die Ahnlichkeit zwischen virtuellen und realen
Nestern bedeutet aber weder, dass die Ameisen
unter natiirlichen Bedingungen wirklich die
gleichen Regeln wie die Computerprogramme
verwenden, noch, dass ihr Verhaltensrepertoire
so einfach ist, wie die Modelle es postulieren.
Unser Ziel war es nicht, die Entstehung einer
komplexen Neststruktur so gut wie mdglich
mithilfe eines Computerprogrammes zu simu-
lieren, sondern vielmehr, die von den Tieren
verwendeten Verhaltensregeln und Signale zu
identifizieren, die ihre Arbeit unter nattirlichen
Bedingungen koordinieren.

Wie bereits erwahnt, leben in den unter-
irdischen Nestern der Blattschneiderameisen

mehrere Millionen Individuen mit ihrem Pilz.
Durch die Atmung des Pilzes und der Ameisen
werden grofle Mengen an Sauerstoff verbraucht
und dementsprechend auch viel Kohlendioxid
produziert. Der Boden mit seiner Mikrobiota ist
ebenfalls eine wichtige Quelle von Kohlendioxid.
Zum Austausch der respiratorischen Gase und zur
Kontrolle der Nesttemperatur miissen die Nester
beliiftet werden, da sich die wichtigsten Nestbe-
reiche, die Pilzkammern, relativ abgeschlossen tief
im Boden befinden und nur durch schmale lange
Tunnel mit der Aulenluft in Verbindung stehen.
Aus diesem Grund sind Blattschneiderameisen
ein geeignetes Modellsystem fiir Untersuchungen
zum Bauverhalten und zur Kontrolle klimatischer
Bedingungen in Ameisennestern.

Wie wird nun das Grabeverhalten in einer Kolonie
koordiniert, sodass eine koharente Nestarchitek-
tur entsteht? Es ist zu erwarten, dass Strukturen,
die von einer grofien Arbeiterinnengruppe gebaut
werden, schneller angefertigt werden als solche,
die durch einzelne Tiere oder eine kleine Gruppe
entstehen. Dabei stellt sich aber die Frage, ob
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die Geometrie der resultierenden Bauten unter-
schiedlich ist. Wir haben dazu Unterschiede in
der Nestmorphologie (und nicht nur in der Nest-
groBie) zwischen kleinen Nestern, die entweder
Arbeiterinnengruppen oder einzelne Arbeiterin-
nen angelegt hatten, untersucht, um diejenigen
Neststrukturen zu identifizieren, die emergent
entstehen. Aulerdem wurden Experimente zur
Anpassung der Nestgrofie an die Koloniegrofse
durchgefiihrt, um herauszufinden, wie die Grofie
des gebauten Nestes kontrolliert wird.

Wir konnten zeigen, dass Acromyrmex-lundi-
Arbeiterinnen anfangen, ein Nest zu vergrofiern,
wenn sich der fiir die Ameisen zur Verfligung
stehende Platz innerhalb des Nestes reduziert,
und dass sie aufhoren, wenn wieder geniigend
Platz vorhanden ist (Frohle 2010; Abb.7). Ob
beim Graben aber eher die schon vorhandenen
Pilzkammern vergroflert oder neue Tunnel an-
gelegt werden, hing von der Kombination der
Stimuli ab. So bewirkte ein Platzmangel, aus-
gelost durch eine, relativ zur Nestgrofe, grofse
Zahl an Arbeiterinnen, dass bereits existierende
Tunnel verlangert oder neue angelegt wurden.
Eine Kammervergrofierung konnte dagegen nur
beobachtet werden wenn der symbiontische Pilz
vorhanden und der Platz in der Kammer reduziert
war (Frohle & Roces 2009). Wir gehen daher davon
aus, dass sowohl bei der Festlegung der Tunnel-
lange als auch bei der Regulierung der Kammer-
groBie mehrere Kriterien mit in die Entscheidung
einfliefen. So fangen Ameisen nicht nur an, ein
Nest zu vergrofiern, wenn sich der zur Verfiigung
stehende Platz innerhalb des Nestes reduziert und
dadurch die lokale Ameisendichte grofier wird,
sondern auch, wenn die Tiere aufgrund Platz-
mangels oder ungeeigneter Klimabedingungen
Brut bzw. Pilz verlagern und sich Tiere am Ort
der Verlagerung ansammeln. Kiirzlich konnten
wir zeigen, dass die lokale Erh6hung der Indivi-
duendichte zu einem signifikanten Anstieg der
Grabeaktivitat fiihrt, sodass Kammern nur dort
gebaut werden, wo urspriinglich Brut bzw. Pilz
verlagert worden ist. Verlagerte Brut bzw. Pilz
fungiert somit als eine Art »Kristallisationskernc,
welcher das Grabeverhalten nach sich zieht und
dieses dadurch rdaumlich bestimmt (Romer &
Roces 2014).

Weiterhin haben wir mithilfe der Kombination
von Labor- und Freilandarbeiten untersucht,
inwiefern das Bauverhalten von Blattschneider-
ameisen der Gattung Acromyrmex durch klima-
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Abb. 7. Im Labor angelegte Nestkammer mit Pilzgar-
ten von Acromyrmex lundi. Der gelbe Kreis markiert
den zur Verfligung gestellten Platz. Die Arbeiterinnen
verlagerten den Pilz in die urspriinglich leere Kammer
und erweiterten sie. — Foto: Kerstin Frohle.

tische Variablen beeinflusst wird und dem Erhalt
fiir die Ameisen geeigneter klimatischer Bedin-
gungen dient (Bollazzi & Roces 2010a). Betrachtet
wurden verschiedene Acromyrmex-Arten, die sich
in ihrer Verbreitung und ihrer Art des Nestbaus
unterscheiden. Unser Ziel war es, zu verstehen,
inwiefern: i) Temperatur und Feuchtigkeit als
Reize das Bauverhalten der Arbeiterinnen be-
einflussen, ii) Unterschiede im Bauverhalten
und die regionale Variation des Klimas tiiber
den stidamerikanischen Kontinent die beobach-
teten, inter- und intraspezifischen Unterschiede
zwischen den Nesttypen siidamerikanischer
Acromyrmex-Arten erkldren, iii) unterschiedliche
Nestarchitekturen fiir die Aufrechterhaltung fiir
die Ameisen geeigneter klimatischer Bedingun-
gen im Nest sorgen, iv) klimatische Variablen
Verhaltensweisen auslosen, die der Kontrolle
kurzfristiger Anderungen des Nestklimas dienen.

Zunachst wurde experimentell gezeigt, dass
die Bodentemperatur ein Reiz ist, der das Bau-
verhalten von Ameisen beeinflusst (Bollazzi et al.
2008). Acromyrmex-lundi-Arbeiterinnen reagieren
sowohl auf Temperaturen als auch auf Tempe-
raturdnderungen und entscheiden abhangig von
diesen Variablen tiber die Aufnahme oder den
Abbruch des Grabeverhaltens. Ein maximales
Koloniewachstum sollte daher in dem Tempe-
raturbereich im Boden erwartet werden, in dem
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Luftbewegungen

vorhandener Platz
F ol

Abb. 8. Modell fiir die Riickkopplungsschleifen, welche
der Kontrolle des Bauverhaltens und somit der Regelung
der Nesttemperatur zugrunde liegen. pCO,, pO,: Par-
tialdruck von CO, bzw. O,; RH: rel. Luftfeuchte;
T: Temperatur. — Foto: Oliver Geissler.

die Arbeiterinnen bevorzugt graben, ndmlich
zwischen 20 und maximal 30 °C.

Zudem legen diese Ergebnisse nahe, dass die
Orientierung des kollektiven Grabeverhaltens an
der Bodentemperatur den Ameisen ermdglicht,
Nestkammern in geeigneten Bodenschichten zu
etablieren, und dass daher die Nesttiefe bei Acro-
myrmex stark von den Temperaturbedingungen
im Boden abhéngt. Je hoher die Temperatur in den
obersten Bodenschichten, desto tiefer das Nest,
denn die Bodentemperatur sinkt mit zunehmen-
der Tiefe. Ein Vergleich von Literaturdaten zu
den Nistgewohnheiten von 21 stidamerikanischen
Acromyrmex-Arten bestatigt, dass mit zunehmen-
der mittlerer Bodentemperatur in einer Tiefe von
50 cm der Anteil der Arten, die ausschliefllich
unterirdische Nester bauen, im Vergleich zu den
Arten mit Oberflichennestern zunimmt. Dies
deutet darauf hin, dass temperaturabhingiges
Graben die geografische Verteilung der Nist-
gewohnheiten von Acromyrmex in Stidamerika
erkldaren konnte: Unterirdische Nester iiberwie-
gen in den nordlichen, tropischen Regionen und
Oberflachennester in den gemafiigten Regionen
im Siiden (Bollazzi et al. 2008).

Neben dem Vorteil, den eine geringe Nesttiefe in
diesem Fall fiir die Temperatur in der Nestkam-
mer bietet, spielen weitere Aspekte eine Rolle.
Kolonien mit oberflachlichen Nestern profitieren
zwar von der vergleichsweise guten Nestventila-
tion, setzen sich dabei aber einem erhohten Risiko
aus, durch den Verlust von Feuchtigkeit an die
Auflenluft auszutrocknen. Bei zwei Acromyrmex-
Arten zeigten die Ergebnisse das Auftreten
regulatorischer Bauaktivitdt, welche, ausgelost
und raumlich organisiert durch klimatische Vari-
ablen, einem unerwiinschten Feuchtigkeitsverlust
innerhalb des Nestes entgegenwirkt. Arbeiterin-
nen der hiigelbauenden Grasschneiderameise
A. heyeri verschlossen Offnungen im Nesthiigel
als Antwort auf die Austrocknung der Auflenluft,
und das selbst bei einer Nesttemperatur, auf
die unter anderen Umstanden mit der Offnung
derselben zur Senkung der Nesttemperatur re-
agiert worden ware (Bollazzi & Roces 2010b). Bei
der Blattschneiderameise A. ambiguus, die unter
bestimmten Bedingungen ihre Tunnel mit Pflan-
zenmaterial verschlieit, wurde gezeigt, dass die
Richtung der Luftbewegung in den Nestgangen
das Verschlieen der Eingdnge raumlich beein-
flusst (Bollazzi & Roces 2007). Dennoch reagierten
die Arbeiterinnen nur, wenn der Feuchtigkeits-
gehalt der zirkulierenden Luft niedrig war, sie
beschrankten somit die Nestventilation, um
eine hohere Luftfeuchtigkeit aufrechtzuerhalten
(Bollazzi & Roces 2010c). Zusammengenommen
zeigen diese Ergebnisse, dass mikroklimatische
Parameter im Nest Reize fiir das Bauverhalten der
Arbeiterinnen in Acromyrmex-Kolonien darstellen.
Grundsitzlich konnen sie Grabe- und Bauver-
haltensweisen, die der Aufrechterhaltung eines
geeigneten Nestklimas dienen, sowohl auslosen
als auch raumlich organisieren.

Die Bedeutung der Nestarchitektur fiir die Ma-
ximierung des Koloniewachstums wird deut-
lich, wenn das Bauverhalten als Stellglied eines
hypothetischen Regelkreises zur Kontrolle des
Mikroklimas im Nest betrachtet wird (Abb. 8).
Zunachst wird das Mikroklima sowohl durch
Umwelt- als auch durch kolonieinterne Faktoren
(z.B. Stoffwechselwédrme) bestimmt. Die Arbei-
terinnen nehmen Abweichungen vom optimalen
Klima-Sollwert im Nest wahr und beginnen
entsprechende Baumafinahmen, die das passende
Nestklima wieder herstellen. Anhand welcher
klimatischer Variablen sie die Abweichungen
vom Sollwert feststellen, ist noch unklar. Wir
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konnten aber zeigen, dass die Arbeiterinnen fiir
ihre Pilzzucht sowohl einen bestimmten Feuchte-
als auch Temperaturbereich bevorzugen (Bollazzi
& Roces 2002, Roces & Kleineidam 2000). Dabei
handelt es sich um genau jene Bereiche, bei
denen der symbiontische Pilz seine optimale
Wachstumsrate entfaltet. Durch Baumafsnahmen
und auch durch die Verlagerung von Pilzgarten
innerhalb des Nestes fordern die Ameisen das
Pilzwachstum. Sie betreiben also eine Art unter-
irdische Landwirtschaft.

Fazit

— Der symbiontischen Pilz beeinflusst die Ent-
scheidungen der Sammlerinnen.

— Verhaltensplastizitdt ermoglicht Lernen und
Umlernen; dadurch konnen die Tiere auf die
sich andernde Pflanzenqualitét reagieren.

— Bei Blattschneiderameisen entstehen kom-
plexe Kolonieantworten, obwohl die Arbei-
terinnen nur iiber lokale, begrenzte Informa-
tionen verfiigen.

— Individuen zeigen ebenfalls komplexe Ver-
haltensantworten, d. h., es gibt keinen Wider-
spruch zwischen Komplexitat auf Kolonie-
und auf individueller Ebene.

— Ameisen beginnen, das Nest zu vergrofiern,
wenn sich der zur Verfiigung stehende Platz
innerhalb des Nestes verringert und dadurch
die lokale Ameisendichte zunimmt.

— Die Anwesenheit von Brut bzw. Pilz bedingt
die Aggregation von Arbeiterinnen an dieser
Stelle, was wiederum das Grabeverhalten
auslost.

— Die rdumliche Orientierung des kollektiven
Grabeverhaltens an der Bodentemperatur
ermoglicht den Ameisen, Nestkammern in Bo-
denschichten zu etablieren, die geeignete Tem-
peraturbedingungen fiir die Pilzzucht bieten.

— Die Bedeutung der Nestarchitektur fiir die
Maximierung des Koloniewachstums wird
deutlich, wenn das Bauverhalten als Stellglied
eines Regelkreises zur Kontrolle des Nestkli-
mas im Nest betrachtet wird.
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Diskussion

S. Foitzik: Die Pilzkammern sehen auf den
Bildern alle in etwa gleich grof3 aus. Liegt der
Grund dafiir im Wachstum des Pilzes? Er muss
ja laufend mit Blattstiicken versorgt werden. Ist
das der Grund, warum eine Kammer nicht weiter
vergroflert wird, sondern iiber einen Gang eine
neue Kammer angelegt wird?

F.Roces: Es gibt eine gewisse Variabilitit bei der
Grofie der Kammern, und bei den verschiedenen
Arten sind die Kammergrofien unterschiedlich.
Aber wir wissen nicht, inwieweit es eine maximale
Kammergrofse gibt. Es ist auch nicht so, dass die
Tiere die Kammern nacheinander bauen, das
heif3t, dass sie zunachst eine Kammer bauen, der
Pilz dann wachst und wenn die maximale Grofde
erreicht ist, die Tiere eine zweite Kammer bauen
usw. Es werden vielmehr mehrere Kammern
gleichzeitig gebaut. Es mag sein, dass die Kam-
mergrofle etwas mit der Versorgung des Pilzes
zu tun hat, aber letztlich wissen wir das nicht.

M. Ayasse: Spielt bei der Auswahl der Pflanzen
durch die Blattschneiderameisen immer das Ler-
nen eine Rolle, oder gibt es zum Beispiel giftige
Pflanzen, die sehr verbreitet sind und die dann
auch von naiven Tieren abgelehnt werden, auch
wenn die Pflanzen noch nie in das Nest einge-
bracht worden sind?

FE.Roces: Es gibtdrei Linien der Qualitdtskontrol-
le. Zum einen konnen die Tiere giftige Pflanzen
aufgrund der Sekundarstoffe erkennen und sie
vor Ort ablehnen, also ohne dass Blattstiicke her-
ausgeschnitten und ins Nest eingetragen werden.
Als zweites gibt es den Prozess, dass Pflanzen
zundchst nicht als giftig erkannt werden und ins
Nest gebracht werden, aber die Géartnerinnen im
Nest, die das eingetragene Material verarbeiten,
diese Pflanzenstiicke unzerkaut entsorgen. Die
dritte Linie ist, dass die Blatter geschnitten, ein-
getragen, zerkaut und verarbeitet werden, aber
dann aufgrund ihrer negativen Auswirkung auf
den Pilz abgelehnt werden.

B. Hoppe: Sie haben erwdhnt, dass die erfahre-
nen Tiere ihre Erfahrungen auf die naiven Tiere
iibertragen. Geschieht dies einfach dadurch, dass
die erfahrenen Tiere die giftigen Pflanzen nicht
mehr sammeln?

Diskussion

F. Roces: Die Antwort auf die Frage, wie diese
Ubertragung tatsdchlich geschieht, wiissten wir
auch gerne. Wir kénnen im Labor Ameisengrup-
pen aus verschiedenen Kolonien mischen, die
alle aus derselben Mutterkolonie stammen und
daher direkt verwandt sind. Dadurch erzeugen
wir Gruppen mit unterschiedlichen Erfahrungen.
Wir konnten sehen, dass erfahrene Tiere, die wir
in eine Gruppe bringen, interagieren, das heifdt
antennieren. Was diese Interaktionen durch An-
tennenbewegungen genau bedeuten und wie die
Erfahrung dabei genau tibertragen wird, wissen
wir nicht. Es kann sein, dass die naiven Tiere die
Pflanzen danach moglicherweise vermeiden, weil
sie sie bei diesen Interaktionen gerochen haben.

R. F. Moritz: Wie muss ich mir das vorstellen,
wenn eine Ameise mit einem Blattstiick ins Nest
kommt und dieses auf den Pilz legt: Merkt sie
zwei Tage spédter, wenn sie wiederkommt, dass
es dem Pilz nicht gut geht? Ist das realistisch?

F. Roces: Das stimmt so nur teilweise. Die Frag-
mente werden in Massen in das Nest eingetragen
und zufallig verteilt, und sie stammen von ganz
verschiedenen Pflanzen. Es miissen also nicht die
gleichen Tiere sein, sondern auch andere, naive
Tiere lernen, dass an einer bestimmten Stelle der
Pilz nicht wachst. Wir wissen dabei nicht, welche
Stoffe der Pilz als Signal abgibt. Wir konnten
aber zeigen, dass die Tiere tatsachlich lernen, die
Pflanzenfragmente mit dem Zustand des Pilzes
in Verbindung zu bringen, und dass dazu sogar
die Diifte der Fragmente ausreichen, um die
Pflanzen spater wiederzuerkennen und abzuleh-
nen. Das heifst, die Verbindung von schlechtem
Pilzwachstum und Pflanze kann olfaktorisch ab-
gerufen werden. Man konnte sich vorstellen, dass
die Arbeiterinnen, wenn sie nicht sammeln, die
Pilzkammern patrouillieren und sich merken, auf
welchen Fragmenten es dem Pilz nicht gut geht.

W. Tanner: Was weifs man tiber die Gasverhalt-
nisse, das heifit tiber den CO,- und Sauerstoffge-
halt in den Pilzkammern? Vermutlich ist der Pilz
aerob und erzeugt CO,, was zu einer erhohten
CO,-Konzentration in der Kammer fithren wiir-
de. Die Offnungen dienen dann vermutlich der
Entliiftung?
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F. Roces: Die CO,-Konzentration in den Pilzgér-
ten kann in der Tat sehr hoch sein, aber nicht nur,
weil die Pilze CO, produzieren, sondern weil der
Boden selbst eine sehr hohe CO,-Konzentration
aufweist. Unsere erste Untersuchung sorgte
fiir eine groSe Uberraschung. Wir haben einen
Schlauch in eine Pilzkammer eingefiihrt, um die
CO,-Konzentration zu messen, und diese war sehr
hoch. Die gleiche Messung in einem Kontroll-
loch ergab aber dieselbe hohe Konzentration an
CO,. Das heifst, der Boden ist eine Quelle fiir
CO,, aber gleichzeitig auch eine Falle (ein sink)
fir CO,. Wenn Sie Bodenbiologen fragen, wie
sich die CO,-Konzentration im Boden verhalt,
wechseln diese gern das Thema, weil die Frage
sehr schwer zu beantworten ist. Temperatur und
Feuchtigkeit sind dagegen sehr einfach voraus-
sagbar und damit berechenbar. Es kommt zum
Beispiel auch darauf an, wo die Nester stehen,
die wir verglichen haben. In den lehmhaltigen
Boden sind die Diffusionsraten sehr gering und
die CO,-Konzentrationen in den Kammern sehr
hoch. Interessanterweise haben die Arten, die dort
vorkommen, diese besonderen Ventilationstiirme
entwickelt. Andere Arten, die in brasilianischen
Boden leben, die sehr sandig sind, bauen diese
Kamine nicht und dennoch sind die CO,-Konzen-

trationen in den Kammern identisch mit denenim
Boden, das heifit, es stellt sich ein Gleichgewicht
ein. Moglicherweise ist die Tiefe der limitierende
Faktor beim Nestbau: Je tiefer eine Kammer liegt,
desto kiihler ist es, aber desto schwieriger ist es
auch, mit den CO,-Konzentrationen umzugehen.
Wir sind gerade dabei, im Labor zu untersuchen,
wie Tiere auf verschiedene CO,-Konzentrationen
in ihren Nestern reagieren.

D. Herm: Wahlen die Ameisen, wenn sie schon
eine Art Landwirtschaft betreiben, auch ihre Pilz-
partner aus? Moglicherweise hangt die regionale
Begrenzung ihres Vorkommens mit der spezi-
fischen Auswabhl ihrer Pilzpartner zusammen.

F. Roces: Die Ameisen ziichten in einem Nest
nur eine bestimmte Pilzart, von der die geflii-
gelten Ameisenweibchen, die Prinzessinnen, bei
ihrem Flug aus dem Mutternest ein Stiickchen
mitnehmen. Damit griinden sie nach der Begat-
tung ein neues Nest. Das heifdt, der Pilz wird
klonal an die néchste Generation weitergegeben.
Die meisten Blattschneiderameisenarten ziichten
einen Pilz der Gattung Leucocoprinus aus der
Familie Agaricaceae (Basidiomycota: Agaricales).
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