Sympatric speciation and radiative evolution of socially parasitic ants 257

1. *L. muscorum (Nylander)” is mentioned for North America by numerous authors. It is still
doubtful whether this species exists there. Recent investigations reveal a complex of related
species, of which L. retractus Francoeur, 1986 and L. sphagnicolus Francoeur, 1986 haveé been
formally described. L. spec. A. (HeiNzE and BuscHINGER 1987) with a queen polymorphism,
and several others still have to be described.

2. The status of D. pocahontas both as a member of this genus and as an inquiline is questionable.
No host species queen has ever been found in its colonies, and in laboratory culture numerous
workers of the species have been produced (BuscHINGER, unpubl.).

3. P. americanus is presently includid in Harpagoxenus but evidently belongs to the Myrafant
group. In HOLLDOBLER and WiLson (1990) it is therefore listed as Protomognathus already.
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Zusammenfassung

Sympatrische Speziation und radiative Evolution sozialparasitischer Ameisen.:
Hiretische Hypothesen und zugrundeliegende Fakten

Entsprechend den derzeit diskutierten Hypothesen entstanden die Hauptformen des Sozialpara-
sitismus bei Ameisen, Sklavenhaltung, temporirer Parasitismus und Inquilinismus, aus bestimm-
ten Verhaltensmustern unabhingiger Ameisen, so der Erbeutung anderer Ameisen zu Nahrungs-
zwecken oder dem Territorialverhalten, die beide als Vorldufer von Sklavenhaltung gelten, und
der Polygynie, aus der temporirer Parasitismus und Inquilinismus entstanden sein konnten. Fiir
letzteren wurde auch angenommen, dafl er das Endstadium in einer Anzahl getrennter Evolu-
tionsreihen darstelle, die von Sklaverei, temporarem Parasitismus bzw. Xenobiose ausgehend zu
diesem permanent parasitischen, arbeiterinlosen Zustand fithren. Man nahm an, dafl die Spezia-
tion, die Entstehung parasitischer Arten aus den ihnen nahe verwandten Wirtsarten, aufgrund
voriibergehender geographischer Isolation erfolgte, und dafl anschlieend eine der neu entstan-
denen Tochterarten zur Parasitierung der anderen tberging.

Es wird gezeigt, dafl die Haupttypen des sozialen Parasitismus wahrscheinlich unabhingig
voneinander entstanden. 15 Ameisengattungen werden ausschlieflich von Inquilinen parasitiert,
fiinf andere Gattungen ausschlieflich von temporiren Parasiten. Nur in vier Gruppen selbstindi-

er Ameisen (Formica, Tetramorium und die Leptothorax-Untergattungen Leptothorax und Myra-
}szmt) kommen jeweils mehrere Typen von Sozialparasiten vor. Innerhalb dieser Gruppen gibt es
jedoch kaum Hinweise auf phylogenetische Uberginge von einem Typ zum anderen. Die weni-
gen Ausnahmen, hauptsichgich arbeiterinlose Arten der Gattungen Epimyrma und Chalepoxe-
nus, sind Parasiten, die sich eindeutig von sklavenhaltenden Verwandten iﬁ,rer Garttung ableiten
lassen. Sie unterscheiden sich von normalen Inquilinen darin, dafl sie die Kéniginnen der Wirts-
volker eliminieren, so wie die aktiv dulotischen Vertreter ihrer Gattungen.

Entsprechend der neuen Hypothese entstanden dagegen alle Formen des interspezifischen,
echten Sozialparasitismus (aufler der Xenobiose) aus einem gemeinsamen ,,priparasitischen“ Sta-
dium, einer Teilpopulation von Geschlechtstieren in polygynen Kolonien und Arten, mit abwei-
chendem Sexualverhalten (Kopula in Nestnihe statt Hocl%zeitsflug) und unterschiedlichen Pro-
duktionsraten von Geschlechtstieren und Arbeiterinnen. Argumente fir eine sympatrische Spe-
ziation werden dargelegt. Verschiedene Eigenschaften der Ausgan%s— und spiteren Wirtsarten
(Koloniegrofle, Populationsdichte und -struktur, Ubergang von Polygynie zu Monogynie etc.)
ebenso wie des ,Priparasiten” (Produktion von wenigen bzw. keinen Arbeiterinnen etc.) kénn-
ten den entstehenden Parasiten so beeinflussen, daf er sich in Richtung Sklavenhalter, Inquilinie
oder temporirer Parasit entwickelt. Diese Eigenschaften lassen gewShnlich nur eine, oder in we-
nigen Gattungen einige, Mdglichkeiten offen. Innerhalb einer Wirtsartengruppe haben sich die
verschiedenen Typen von Sozialparasitismus somit in radiativer Weise aus dem gemeinsamen
»priparasitischen® Stadium entwickelt. Dies erkldrt, weshalb die abhingige Koloniegriindung
ein gemeinsames Merkmal aller echten Sozialparasiten unter den Ameisen 1st.



