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Abstract: Taxonomy, functional morphology, and zoogeography of the Saharan desert
ant, Cataglyphis fortis (FOREL 1902) stat. nov. (Insecta: Hymenoptera: Formicidae).

Cataglyphis fortis, theformer C. albicans var. fortis (FOREL 1902), is separated from C. albi-
cans (ROGER 1859) and established as a new species. 8 and @ are described for the first time. The
distinction between albicans and fortis is based on morphological characters of both & and &. In
§ Y, diagnostic criteria are body size, lengths of femur, tibia and tarsus, lengths of 3rd and 4th
segments of maxillary palps, lengths of 1st and 2nd funicular segments, and shape of petiole. In
44, the genital armature strikingly differs between the two species in all its parts. The ecological
niche filled by fortss is defined in terms of locomotor behaviour, foraging strategy, and type of
habitat. Most probably, fortis is an endemic Cataglyphis species confined to the salty plains of
the North African chotts and sebkhas which are flooded during the winter torpidity of the fortis
colonies.
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1. Einleitung.

Die langbeinigen Wiisten- und Steppenameisen der Gattung Cataglyphis FOER-
STER 1850 gehoren zu den auffilligsten Erscheinungen der Insektenfauna altweltlicher
Trockengebiete. Dazu tragen eine Reihe von Verhaltensmerkmalen bei: Alle Arten
der Gattung sind rein tagaktiv. Vor allem wihrend der heiflesten Stunden des Tages
jagen sie mit hoher Geschwindigkeit und der fiir die meisten Arten charakteristischen
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Korperhaltung — dem aufgestellten Metasoma — iiber die ausgetrockneten Sand-
und Steinboden ihres nordafrikanischen, vorder- und zentralasiatischen Verbrei-
tungsgebietes. Sie legen keine Pheromon-Spuren, zeigen kein Rekrutierungsverhal-
ten, sondern begeben sich stets individuell auf Beutesuche. Bei einzelnen Arten kon-
nen sie sich dabei mehr als hundert Meter weit vom Nest entfernen, bis zu zwei Stun-
den lang nach Beute suchen, d. h. Laufstrecken von mehr als einem Kilometer zu-
riicklegen, bis sie schliefflich auf dem Riickweg mit Hilfe optischer Navigationsver-
fahren geradlinig die oft unscheinbare Offnung ihrer unterirdischen Nester ansteuern
(zum Navigationsmechnismus sieche WeHNER 1981b, 1982; zur Beutesuchstrategie
siche WenNER et al. 1983, Scumin-HemPeL 1983).

Trotz dieser auffilligen Verhaltensmerkmale und des markanten FErschei-
nungsbildes vieler ihrer Vertreter hat die Gattung in jlingster Zeit keine taxonomische
Bearbeitung erfahren. Der einzige umfassende Bestimmungsschliissel liegt mehr als
50 Jahre zuriick (SANTsCHT 1929). Wegen seiner schwerfalligen und weithin unsyste-
matischen Klassifizierung kleinster Struktur- und Farbvarianten ist er heute nur noch
beschrinkt brauchbar. Besonders nachteilig wirkt sich der Umstand aus, dafl der
minnliche Genitalapparat, der — wie schon EMERY (1906) hervorhebt — gerade bei
der Gattung Cataglyphis sehr auffillig und in allen seinen Teilen merkmalsreich aus-
gebildet ist, in keinem Fall als taxonomisches Merkmal herangezogen wird. Statt des-
sen griindet sich die Beschreibung zahlloser Subspecies und Varietiten auf geringfii-
gige Variationen von §-Merkmalen, die jeweils nur an wenigen Typus-Exemplaren
erhoben werden, bei kritischer Nachpriifung dagegen hiufig innerhalb der Varia-
tionsbreite des betrachteten Merkmals liegen. “One looks in vain among the thou-
sands of dubious names and useless descriptions . . . for areal sign of a developing cri-
tical approach, but all that meets the eye is ‘sp. nov.’, ‘subsp. nov.’, ‘var. nov.”, punc-
tuated very occasionally by an irrelevant figure or an unworkable key” (BRowN 1955:
572).

In neuerer Zeit hat sich nur ARNoLDI (1964) ausfiihrlicher mit der Taxonomie der
Gattung Cataglyphis befafit. Seine Studie, die sich auf den asiatischen Raum, vor al-
lem die Siidstaaten der Sowjetunion, bezieht, legt besonderen Wert auf die Struktur
des minnlichen Genitalapparates, ohne freilich auch hier die offensichlich grofie Va-
riationsbreite der einzelnen Teile dieses Organs in die Abgrenzung von Arten und
Unterarten systematisch einzubeziehen. Sowohl die unterschiedlichen Bewertungs-
kriterien ($ § bzw. 43) als auch die unterschiedlichen geographischen Regionen, in
denen SantscHI und ARNOLDI titig waren (Nordafrika bzw. Zentralasien), erschwe-
ren einen Vergleich der von beiden Autoren beschriebenen Formen.

Besonders uniibersichtlich gestalten sich die Verhiltnisse bei der Cazaglyphis-al-
bicans-Gruppe. Einerseits hat SanTtscur (1929) die von RoGer (1859) beschriebene
Cataglyphis albicans so weit gefalit, dafl sie bei ihm eine Reihe zweifellos selbstindi-
ger Arten einschliefft, andererseits jedoch aufgrund unbedeutender Merkmalsvaria-
tionen einiger weniger Individuen eine derartige Fillle nur unscharf abgegrenzter Un-
terarten und Varietiten beschrieben, dafl eine Zuordnung neuen Fundmaterials zu
diesen Taxa nicht moglich ist. Wie schon frither bemerkt (WEHNER 1981a), konnen
z. B. die Subspecies a. kairouana SanTscHI 1912, a. opaca SANTSCHI 1912 und a. se-
mitonsa SANTSCHT 1926 aufgrund der verwendeten, sehr variablen Merkmale alle der
Nominatform a. albicans (ROGER 1859) unterstellt werden. Verbreitungsmifiig be-
siedeln sie dieselben Habitate der mitteltunesischen (und allgemein nordafrikani-
schen) Steppenregion.



Abb. 1. Cataglyphis fortis; Dorsalansicht. — a) 8; b) ¢; ¢) 8.
Cataglyphis fortis; dorsal view., — a) §; b) 2;¢) .
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Bei dieser minutidsen Beschreibung zahlreicher Varianten muf§ erstaunen, daf§ in-
nerhalb des Verbreitungsgebietes der oben genannten albicans-Formen eine von
SanTscHI nicht beobachtete Cataglyphis- Art auftritt, die zwar in 1threm allgemeinen
Erscheinungsbild albicans auflerst dhnlich sieht, z. B. die gleiche metallisch glinzen-
de, schwarze Korperoberfliche besitzt, sich jedoch in Korpergrofie, Laufverhalten
und einigen damit korrelierten funktionsmorphologieschen Merkmalen sowie im Bau
des minnlichen Genitalapparates eindeutig von letzterer Art unterscheidet. Auch
dkologisch lat sie sich von albicans deutlich abgrenzen, indem sie ein von allen ande-
ren Cataglyphis-Arten gemiedenes Habitat besiedelt: relativ feuchte Standorte, wie
sie im siidtunesisch-nordalgerischen Raum in Chotts, Sebkhas und auf kiistennahen
Inundationsflichen auftreten. Sind solche oft von Salzausfillungen iiberzogenen Fla-
chen als Mikrohabitate mosaikartig mit den angrenzenden Steppenbdden verzahnt,
konnen die Neststandorte beider Arten in engster raumlicher Nachbarschaft liegen
(WEHNER 1981a).
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Vom Siidrand des algerischen Oued Rhir hat ForeL (1902) einige Catagly-
phis-8 8 als Myrmecocystus [= Cataglyphis] albicans var. fortis beschrieben und fol-
. gendermafien charakterisiert: “De 6 2 9 mill. de long. Pubescence blanche du meta-
notum trés apparente et forte, visible aussi au pronotum.” Wie eine Inspektion der ent-
sprechenden Syntypus-Exemplare zeigt, stimmt FORELs albicans var. fortis jedoch in
allen untersuchten Merkmalen mit der oben genannten Artiiberein (zur Kopffirbung
siche S. 96). Die neue Art ist daher als C. fortis (FOrRL 1902) zu bezeichnen. Aller-
dings hat FOREL weder 1902 noch bei spiterer Gelegenheit Geschlechtstiere beschrie-
ben, so daff sich die hier getroffene Zuordnung allein auf die 38 beziehen kann.
EscuericH (1902), EMERY (1906) und SanTscHI (1912) zitieren FORELs Angaben,
steuern jedoch kein neues Datenmaterial bei. Die beiden einzigen weiteren in der Lite-
ratur beschriebenen Funde stammen von Karawajew (1912) aus dem nérdlichen
Oued Rhir (Biskra) und von BERNARD (1953) aus dem Chott el Djerid. Letzterer Au-
tor hat allerdings die Identitit der fiinf von ihm als halophila beschriebenen & mit
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FoRELs albicans var. fortis nicht erkannt. Doch lift sich im folgenden klar zeigen,
dafl BERNARDs halophila mit fortis zu synonymisieren ist.

Die vorliegende Arbeit versucht, fortis aufgrund von Merkmalen sowohl der § &
als auch der hier erstmals beschriebenen 33 und 29 als eigenstindige Art von albi-
cans abzugrenzen. Uber die taxonomische Charakterisierung (Kapitel 2) hinaus wer-
den dabei besonders jene Merkmalskomplexe betrachtet und in ihrer funktionsmor-
phologischen Bedeutung diskutiert (Kapitel 3), die zur Skologischen Einnischung
dieser neuen Cataglyphis- Art (Kapitel 4 und 5) gefiihrt haben konnten. Da fortis und
albicans oft sympatrisch mit bicolor (FaBricius 1793) auftreten, alle drei Arten iiber
ihnliche Beutespektren und Beutesuchstrategien verfiigen, fortis zudem gréflenmi-
Big genau zwischen die kleinere albicans und grofere bicolor fillt, wird bicolor an ei-
nigen Stellen in den Vergleich mit einbezogen.

Belegstiicke der behandelten Taxa wurden in der Sammlung des Forschungsinsti-
tutes Senckenberg hinterlegt.

Danksagung: Folgende Institutionen haben mir bereitwillig Untersuchungsmaterial
ausgelichen oder an Ort und Stelle die Durchsicht ihrer Sammlungen erméglicht. Die Namen der
betreffenden Kuratoren und Gewihrspersonen, die mir die Arbeit an ihren Institutionen ermog-
lichten und Sammlungsmaterial iiberliefen, sind in runden Klammern genannt. Thnen allen sei
fiir ihre Hilfe herzlich gedankt. Die betreffenden Institutionen werden im Text mit ihren Acro-
nymen bezeichnet.

BMNH — British Museum, Natural History, London (B. BoLToN).

MSNG — Museo Civico di Storia Naturale ,,Giacomo Doria®, Genova (R. Pocar).
ZMHB — Museum fiir Naturkunde der Humboldt-Universitit, Berlin (E. KONIGSMANN)
MHNG — Muséum d’Histoire Naturelle, Geneve (C. BESUCHET)

MHNP — Muséum National d’Histoire Naturelle, Paris (J. CaseviTz WEULERSSE)
NHMB — Naturhistorisches Museum, Basel (C. BArRoNT URBANT)

Fiir ihre Bemiihungen bei der Beschaffung von Belegmaterial, fiir Diskussionen und Korres-
pondenzen danke ich ferner Dr. C. BARONI UrBANT (Naturhistorisches Museum Basel), Prof.
Dr. F. BerNarD (Nice), Dr. G. DeLyE (Université de Marseille), Dr. B. GaBrIeL (Technische
Universitit Berlin), Prof. Dr. J. KucLer (University of Tel Aviv) und Dr. J. R. WALTHER (Freie
Universitit Berlin). Mein ganz besonderer Dank gilt dabei Herrn Dr. C. BARoNT UrBANT fiir
seine stets stimulierende Hilfe in taxonomischen Fragen.

Gewidmet sei die Arbeit meiner Frau, dipl. nat. SIBYLLE WEHNER-VON SEGESSER, die mich
bei vielen Reisen in die Sahara begleitet und das Sammeln von Belegmaterial sowie Feldbeobach-
tungen und -experimente mit mir gemeinsam durchgefiihrt hat. Danken méchte ich Frau CHri-
sTIANE BorN, Herrn dipl. nat. CHrisTopH ZoLLikOFER und Herrn dipl. nat. FeLix Sachs fiir
anatomische und optische Messungen, ganz besonders jedoch Frau Born fiir ihre vielfaltige
Hilfe bei der Durchfiihrung des vorliegenden Projekts und die sorgfiltige Betreuung meiner Ca-
taglyphis-Sammlung. Ein Teil des hier verarbeiteten fortis-Materials wurde von meinen Mitar-
beitern Dr. PauL Scamip-Hemper, dipl. nat. Recura Scamip-HempEL und dipl. nat. KarL
FENT in Tunesien und Algerien gesammelt. Die Cataglyphis- Abbildungen haben Frau Ewa We-
BER (Abb. 2-3, 9-10, 22) und Frau SaBINE ScHROER (Tafel 1) nach Sammlungsexemplaren der
entsprechenden Arten oder fotografischen Aufnahmen angefertigt.

Dank gilt auch allen, die uns bei unseren Fahrten in der algerischen Sahara geholfen haben,
insbesondere M. MOKHTARI ABDELKRIM fiir seine spontane und selbstlose Hilfe im Mai 1982.
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Abb. 2. Cataglyphis fortis; Seitenansicht. — 2) §; b) 2; ¢) 3.
Cataglyphis fortis; lateral view. — a) §;b) 2;¢) 3.

2. Taxonomie.

Cataglyphis fortis (FOREL 1902) stat. nov.

1902 Myrmecocystus albicans, var. fortis FOREL, Ann. Soc. ent. belgique, 46: 156, .
1912 Cataglyphis albicans, var. fortis SantscHt, Bull. Soc. Hist. nat. Afr. Nord, 4: 149, &.
1953 Cataglyphis halophila Bernarp, Bull. Soc. Sci. nat. Tunisie, 6: 48, &, syn. nov.
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Im folgenden werden bei den Mefidaten stets die Mittelwerte (%) und in Klammern die Ex-
tremwerte, Standardabweichungen (s) sowie die Anzah! vermessener Individuen (n) angegeben.
Wenn nicht anders vermerkt, beziehen sich die berechneten Unterschiedswahrscheinlichkeiten
(p) auf Vergleiche mittels t-Test.

Beschreibung: §: Vgl. Abb. 1, 2a und 22.

Linge: x = 70mm (55-96 mm; s = 0:-C4 mm; n = 202). Vgl. Abb. 11.

Farbe: Ganzer Korper schwarz glinzend; der hichste Glanz liegt auf Hinter-
kopf und Metasoma. Wie bei albicans beruht er auf einer flach-schuppigen Cuticu-
la-Textur (Abb. 4 und 5). Bei den Exemplaren des siidlichen Oued Rhir, aus dem auch
ForeLs Belegexemplare stammen, erscheint der Kopf leuchtend rotbraun; Pro- und
Mesonotum sind dunkler rotbraun getdnt. Hinterer Alitrunk weifl behaart. Anten-
nen sowie Tibia und Tarsus zumindest der Vorderbeine oft rotbraun bis gelblich.

Abb. 3. Cataglyphis fortis; Kopf in Frontalansicht. — a) §; b) 5¢) 8.
Cataglyphis fortis; head in frontal view. — a) §; b) 23 ¢) 8.

Kopf: Vgl. Abb. 3a, 6, 7 und 20. Verhiltnis Kopflinge (Entfernung zwischen
Kopfoberrand und Unterkante des Clypeus, gemessen auf Hohe des medianen Ocel-
lus) zu Kopfbreite (auf Hohe des ventralen Augenrandes): x = 1:05 (0-96-1-12; s =
0-03; n = 50). Verhiltnis Augenlinge (lingster Durchmesser) zu Kopflinge: x = 0:29
(0-24-0:33; s = 0-01; n = 20). Kopfseitenrinder fast parallel verlaufend; Kopfhinter-
rand stark gerundet. Lange Borsten am ventralen Rand der Frons. Alle drei Ocelli voll
ausgebildet. Verhiltnis Scapus-Linge zu Kopfbreite: x = 1-09 (1:07-1-13; s = 0-03;
n = 10). Verhiltnis Funiculus-Linge (Segmente I-XI) zu Kopfbreite: x = 1:65 (1:57-
1:75; s = 0:05; n= 10). Zur relativen Linge der Funiculus-Segmente I-XI siche
Abb. 6.

Nach BERNARDs (1953) Zeichnung der Funiculus-Segmente stehen bei den als halophila be-
schriebenen Exemplaren die ersten beiden Funiculus-Segmente im Verhilenis 1-0:09, was genau
den fortis-Daten entspricht. Auch die in BERNARDs halophila-Antenne recht betrichtliche
Linge des 3. Funiculus-Segments liegt innerhalb der Streubreite der fortis-Werte.
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Mandibeln relativ schlank, stark lings gerippt, 5zihnig; basale Zihne I-IIT am
kiirzesten und von gleicher Linge. Maxillarpalpen-Segmente III und IV mit langen
weiflen Borsten bestanden. Verhilmis der Lingen von Maxillarpalpus-Segmenten II1
und IV: x = 117 (1:01-1-39; s = 0-12; n = 99). Bei albicans besitzen beide Segmente
gleiche Linge: Das Verhiltnis der Maxillarpalpus-Segmente IIT und IV betrigt x =
1:00 (0-78-1:22; s = 0-105 n = 105). Die albicans- und fortis-Werte sind mit p < 0-001
signifikant voneinander verschieden (Abb. 7).

Alitrunk: Vgl. Abb. 2a, 5a, 13-19 und 21. Verhiltnis der Linge des Alitrunk
zur Kopfbreite: x = 1-50(1:39-1-56; s = 0-05; n = 20). Dieser Wert gilt fiir mittelgrofie
Tiere (Kopfbreite 1:75-1-85 mm). Mesonotum konkav, rostral das Pronotum deutlich
iiberwdlbend. Dicht anliegende weifle Behaarung vor allem auf Mesosternum und
Epinotum, aber auch auf Coxen II und III. Rostraler Saum des Mesonotum kahl,
glinzend. Metathorax-Spirakeln erhdht. Bezogen auf die Korpergrofie besitzt fortis
bei allen drei Beinpaaren relativ lingere Femora, Tibiae, Basitarsi und Tarsi II-V als
albicans (und bicolor). Fiir Femur I-11T sind diese Verhiltnisse in Abb. 13-15 quanti-
tativ belegt. Zur Linge der iibrigen Beinglieder siche Abb. 16-19.

Petiolus: Kubisch. Die Umrifiprofile von 12 auf gleiche Grofle projizierten Pe-
tioli werden in Abb. 8 mit dem Petiolus-Profil von albicans verglichen. Das Verhilt-
nis Petiolus-Hohe (dorsoventrale Erstreckung) zu Petiolus-Linge (longitudinale Er-
streckung) betrigt 1-09 (0-95-1-27; s = 0-07; n = 48). Oberkante und senkrechr abfal-
lende Hinterkante schlieffen einen Winkel von ca. 70° ein. Dorsal leichte Behaarung in
Lingsrichtung.

In allen untersuchten Merkmalen stimmen die hier beschriebenen § § mit den Syntypen von
FoRELs (1902) albicans var. fortis [MHNG] iiberein (siehe z. B. die Langen der Funiculus-Seg-
mente und der Femorain Abb. 6 und 15). Sie stammen von insgesamt 38 Fundorten der siidtune-
sisch-nordalgerischen Chott-Region, u. a. von genau der Salzfliche bei Touggourt, der — nach
einer handschriftlichen Eintragung zu schliefflen — auch ForeLs Belegexemplare entnommen
wurden. Leider sind die 5 § &, die BERNARD (1953) als halophila beschrieben und offiziell dem
MHNP als Syntypen iibergeben hat, von ihm ausgeliehen und auf Anfrage nicht erhiltlich (BEr-
NARD, in litt.). Doch liegen alle vom Autor genannten Mefldaten im Streuungsbercich der for-
tis-Werte (zum Funiculus siehe S. 96). Auch der Fundort stimmt mit mehreren eigenen fortis-
Fundplitzen iiberein. Das gleiche gilt fiir jene & der Pariser ANDRE-Sammlung, die BERNARD
(1953) zum halophila-Cotypus erhoben hat (Fundort Biskra, ein Schwerpunkt der fortis-Ver-
breitung). Trotz intensiver Nachforschungen von Mme J. C. WEULERSSE (in litt.) ist dieser Co-
typus nicht mehr auffindbar.

Metasoma: Seitlich nicht zusammengedriickt; Vorderfliche kugelig; stark
glinzend.

?: Vgl. Abb. 2¢.

Linge: x = 11'7mm (11-5-11'9 mm; s = 0-70 mm; n = 5).

Farbe: Kopf, Pro-, Meso- und Metanotum rotbraun. Weile, eng anliegende Be-
haarung auf Episternum, Mesosternum und Epinotum stark ausgebildet; schwichere
Behaarung auf Pronotum, Coxen und Petiolus. Metasoma schwarz glinzend.

Kopf: Vgl. Abb. 3c. Verhiltnis Kopflinge zu Kopfbreite (Definition siehe Be-
schreibung $): k = 0:92 (0-84-0-98; s = 0:05;n = 5). Verhiltnis Augenlinge zu Kopf-
linge: X = 0-28 (0-22-035; s = 0:03; n = 5). Kopfseitenkanten parallel. Medianer
Ocellus leicht oval und etwas grofier als laterale Ocelli. Mandibeln 5zihnig.



Abb. 4. Cuticula-Textur des Kopfes von Cataglyphis fortis (linke Reihe: a, ¢, e) und Cataglyphis
bicolor (rechte Reihe: b, d, f). —a, b) Ocellenregion; ¢, d) medianer Augenrand; ¢, f) Stirnfeld.
Dic flach-schuppige Cuticula-Textur von fortis (und albicans), die bei diesen Arten den metalli-



Abb. 5. Cuticula-Textur von Alitrunk und Metasoma bei Cataglyphis fortis (linke Reihe: a, ¢)
und Cataglyphis bicolor (rechte Reihe: b, d). a, b: Pronotum, dorsal; ¢, d: Tergit 1, medianer
Teil. —REM Aufnahmen. Alle Mafdstibe 20 um.

Fine structure of the cuticle of alitrunk and metasoma in Cataglyphis fortis (leftrow: a, ) and
Cataglyphis bicolor (right row: b, d). a, b: Pronotum, dorsal; ¢, d: tergite 1, medial part. —
Scanning electron micrographs. Scale marks: 20 um.

schen Glanz der Kérperoberfliche bewirkt, unterscheidet sich deutlich von der tief gravierten,
netzartigen Textur der matt erscheinenden Cuticula von bicolor. Siehe auch Abb. 5. — REM
Aufnahme. Alle Mafistibe: 20 um.

Fine structure of the head cuticle of Cataglyphis fortis (leftrow: a, ¢, €) and Caraglyphis bico-
lor (rightrow: b, d, f). — a, b) Ocellar region; ¢, d) area near the medial border or the compound
eye; e, f) frontal area. Obviously, it is the smooth, scaly fine structure of the fortis (as well as al-
bicans) cuticle that accounts for the extremely shiny appearance of these two Cataglyphis species.
In contrast, the mat surface of the bicolor head seems to be caused by the deeply engraved, reticu-
late structure of the cuticle. See also Fig. 5. — Scanning electron micrographs. Scale marks: 20
um.
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Abb. 6. Die relativen Lingen der Funiculus-Segmente bei den Cataglyphis-Arten fortis, albi-
cans und bicolor. Als Relativmafl dient das Verhiltnis von Linge des betreffenden Funiculus-
Segments zur Linge des Scapus. Jede Kreissignatur (©, O, @) stellt den Mittelwert (+ Stan-
dardabweichung) von 30 Einzelmessungen dar. In das fortis-Diagramm sind zusitzlich () die
Daten fiir FORELs albicans var. fortis eingetragen, die anhand der 6 Syntypus-Exemplare
(MHNG) ermittelt wurden. Die Standardabweichungen liegen in der gleichen Groflenordnung
wie jene der iibrigen Werte.

The relative lenghts of the funicular segments nos. 1-11 in three Cataglyphis species: fortis,
albicans, and bicolor. The relative lengths (ordinate) are obtained by dividing the length of each
funicular segment by the length of the scapus. In ©, O, and ® the means and standard deviations
(n = 30) are given. In the upper graph (fortis), data taken from the 6 syntype specimens of Fo-
REL’s albicans var. fortis (MHNG) are included for comparison (J; mean values).
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Abb. 7. Das Verhiltnis der Lingen von 3. zu 4, Maxillarpalpus-Segment bei verschieden grofien
Individuen von Cataglyphis fortis (O) und C. albicans (®). Als Maf der Kérpergrofie dient die
Kopfbreite (Abszisse). Die Mittelwerte der Segmentverhiltnisse III/IV sind durch horizontale
Linien gekennzeichnet (unterbrochene Linie: fortis; stark ausgezogene Linie: albicans). Die
Differenz zwischen den fortis- und albicans-Werten (siehe Doppelpfeil) ist mit p < 0-001 signi-
fikant gesichert.

The ratio of the lengths of segments nos. III and IV of the maxiallary palps in Cataglyphis
fortis (O) and C. albicans (®). Data are presented for specimens varying over the whole range of
body sizes as expressed in terms of head widths (abscissa). For both fortis and albicans the mean
values are indicated by dashed and solid lines, respectively. The difference between the two sets
of data (see double-pointed arrow) is highly significant (p < 0-001).

Alitrunk: Vgl. Abb. 2¢ und 21. Pronotum vorn leicht konkav. Scutum stark
aufgewdlbr; Scutellum flach konvex; beide stark glinzend. Vorderer Rand des Scu-
tums mit einzelnen weiflen Borsten bestanden.

Petiolus: Squamiform. Vorderseite leicht konvex, Hinterseite flach. Dorsale
Kante median eingekerbt. Fein behaart.

Metasoma: Einzelne Borsten auf Sterna und hinteren Terga.

d: Vgl. Abb. 2b.

Linge: x = 10:3mm (9-5-10-8 mm; s = 0:43 mm; n = 20).

Farbe: Kopf, Antennen, Alitrunk, Petiolus, Coxen und Femora schwarz, Meta-
soma gelb-braun.

K opf: Vgl. Abb. 3b. Verhiltnis Kopflinge zu Kopfbreite (Definitionen siche Be-
schreibung §): x = 0:93 (0:89-0:97; s = 0:04; n = 10). Verhiltnis Augenlinge zu
Kopflinge: x = 0-37 (0-33-0-42; s = 0:03; n = 10). Kopf-Seitenkanten nach ventral
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Abb. 8. Umrififormen des Petiolus (Seitenansicht) von Cataglyphis fortis und C. albicans. Dic
Petioli verschieden grofer Individuen wurden herauspripariert, fotografiert und dann auf glei-
che Gréfie kopiert. Die oberen beiden Abbildungen zeigen die iibereinander projizierten Um-
riffformen von jeweils 12 Petioli. Im unteren Bild sind die Mittelwertsprofile von fortis (ausge-
zogene Linie) und albicans (unterbrochene Linie) nach dem Prinzip maximaler Flicheniiberlap-
pung kombiniert. Die Unterschiede liegen vor allem in der bei albicans mehr kantig-kubischen
Form des Petioluskopfes und der stirker profilierten Ventralseite. A: anterior; P: posterior.

Lateral view of the petiolus of Cataglyphis fortis and C. albicans. The line drawings are
based on photographic pictures of isolated petioli. In both species, the line drawings taken from
the petioli of 12 different sized specimens are superimposed in such a way that they all appear the
same size (upper figures). In the lower figure, the mean profiles of the petioli of fortis (solid line)
and albicans (dashed line) are combined so as to exhibit maximum overlap of the two areas. A:
anterior; P: posterior.

konvergierend. Medianer Ocellus quer-oval, breiter als laterale Ocelli. Ocelli stirker
ausgeprigt als bei © und §. Mandibeln kurz; 1zihnig; dunkelbraun; mit langen Bor-
sten besetzt. Scapus ragt zu ca. %/; itber Kopf-Seitenrand hinaus.

Alitrunk: Vgl. Abb. 2bund 21. Pronotum schmal, mit Querrillen-Textur. Scu-
tum, Scutellum und Metanotum stark glinzend. Einzeln stehende Borsten auf Vor-
derrand des Scutums. Mesosternum und Epinotum anliegend weif§ behaart.

Petiolus: Form wie bei 2, doch ohne dorsale Einkerbung.

Metasoma:Sternamit Querreihen langer, abstehender Borsten. Genitalapparat
(vgl. Abb. 9): Subgenitalplatte (Abb. 10a) mit zwei lateralen Zihnen, innen mit me-
dianer Rippe, die distal in paarigen stumpfen Hockern endet. Mediane Hocker sehr
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Abb. 9. Cataglyphis fortis, & Genitalapparat. Gesamtansicht des Metasoma-Hinterendes.
Cataglyphis fortis, & genitalia. Posterior view of the whole genital armature.

viel kiirzer als laterale Zihne. Squamula (Abb. 10b) breitflichig nach auflen vorge-
wolbt, mit leicht konkavem ventralen Rand; hinten eingekerbt und in kurzen Sporn
auslaufend. Stipes (Abb. 10b) konisch, erwa gleich lang wie Squamula, dicht mit ab-
stehenden Borsten besetzt. Lacinia kurz, innen mit feinen Zzhnchen bestanden. Vol-
sella mehr als doppelt so lang wie Lacinia; scheidenférmig, distal (an der nach vorn
weisenden Spitze) abgestumpft, nach vorn unten gekriimmt; an hinterer Konvexitit
mit Zihnchenplatte (Abb. 10c). Sagitta (Abb. 10d) in drei nach vorn gerichtete Zihne
auslaufend, von denen die beiden ventralen einen spitzen Winkel einschlielen.

Aus allen Vergleichen geht klar hervor, daf es sich bei ForeLs (1902) albicans var. fortis,
BERNARDS (1953) halophila und unseren eigenen insgesamt > 500 § & um Angehorige des glei-
chen Taxons handelt. Wie zahlreiche diagnostische &-Merkmale (S. 103), vor allem aber auch
der Bau der hier erstmals beschricbenen d Genitalia (S. 102) eindeutig zeigen, ist diesem Taxon
der Status ciner von albicans klar abzugrenzenden Art zuzuweisen, die nach nomenklatorischen
Regeln den Namen Cataglyphis fortis (FOREL 1902) tragen muf.

Differentialdiagnose: Aufgrund aller Teile des &-Genitalapparates lifit
sich fortis eindeutig von albicans abgrenzen (Abb. 10). Die § & unterscheiden sich
zudem signifikant in ihrer Korpergréfe, Die Kopfbreite betrigt bei fortis x =
192 mm (1:25-2:45 mm; s = 0-02 mm; n = 202), bei albicans x = 1:25mm (0-75-
1-75 mm; s = 0-07 mm; n = 236) (Abb. 11). Neben der Korpergrofie dienen zur Dis-
krimination der 3¢ von fortis und albicans die relativen Beinlingen, insbesondere
die Lingen von Femur (Abb. 13-15) und Tibia (z. B. das Verhiltnis Femur 11/ Kopf-
breite: 1-72 bei fortis, 1-39 bei albicans; beide Werte gelten fiir Tiere derselben Kor-
pergrofie [Kopfbreite 1:50-1'70 mm]; vgl. Abb. 11), das Verhilmnis des 3. zum 4. Seg-
ment des Maxillarpalpus (1-17 bei fortis, 1-00 bei albicans; Abb. 7), das Verhiltnis des
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Abb. 11. Groflenverteilung der 88 von Cataglyphis fortis (weille Siulen), C. albicans
(schwarze Sdulen) und C. bicolor (schraffierte Siulen). Als Maf der Korpergrofie dient die
Kopfbreite (zur Relation Kopfbreite/Thoraxlinge siehe Abb. 20). Die Intervallbreite der Histo-
gramme betrdgt 0-05 mmn. Bei fortis (N = 604) und albicans (N = 1219) wurden alle $ 3 je ei-
ner Kolonie, bei bicolor (N = 350) gleich grofie Stichproben von Innen- und Aufiendiensttieren
mehrerer Kolonien vermessen. n bezeichnet die Zah! der Individuen pro Gréflenintervall.
Size distributions of the §§ of Cataglyphis fortis (white bars), C. albicans (black bars) and
C. bicolor (hatched bars). The body size is expressed in terms of head width (for the relation of
head width to length of alitrunk see Fig. 20). Along the abscissa the length of each interval is
0-05 mm. In fortis (N = 604) and albicans (N = 1219) data were taken from all 3 of one col-
ony of either species. In bicolor (N = 350) equal sized samples of inside and outside workers
were obtained from various colonies. n denotes the number of specimens per interval (size class).

1. zum 2. Segment des Funiculus (1-08 bei fortis, 1-59 bel albicans ; vgl. Abb. 6) und —
in weniger auffilligem Mafle — die Form des Petiolus (Abb. 8). Alle diese Merkmale
unterscheiden fortis eindeutig von albicans. Es handelt sich bei diesen beiden Cata-
glyphis-Arten also keinesfalls um zwei der fiir Ameisen so charakteristischen morpho-
logisch schwer abgrenzbaren Zwillingsarten (Crozrer 1981).

Von bicolor unterscheiden sich fortis und albicans nicht nur anhand der Struktur
des 3 -Genitalapparates, sondern auch aufgrund einer Reihe von Merkmalen, die die
B von fortis und albicans gemeinsam auszeichnen. Hierzu zihlen der starke Kor-

<« Abb. 10. Die einzelnen Segmente des 8 Genitalapparates von Cataglyphis fortis (linke Reihe)
und C. albicans (rechte Reihe). — a) Subgenitalplatte; b) Squamula [ Gonocoxit] mit Stipes [ Go-
nostylus]; ¢) Lacinia [Cuspis] und Volsella [Digitus]; d) Sagitta [Gonapophyse]. Terminologie
nach DoNIsTHORPE (1927) [MICHENER (1956)].

Segments of the & genitalia of Cataglyphis fortis (left row) and C. albicans (right row). — a)
subgenital plate; b) squamula [gonocoxite] with stipes [gonostylus]; ¢) lacinia [volsellar cuspide]
and volsella [volsellar digitus]; d) sagitta [gonapophyse]. Terminology according to Donis-
THORPE (1927) [MICHENER (1956)].
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perglanz, die kubische Form des Petiolus, der quadratische Kopfumrifl und die mehr
kugelige Form des Metasomas. Ferner lassen sich die § & aller drei Arten bereits auf-
grund ihrer Korpergrofle gegeneinander abgrenzen (Abb. 11).

3. Funktionsmorphologie.

a) Bewegungsapparat und lokomotorisches Verhalten.

Die ersten Anzeichen dafiir, daf es sich bei fortis um eine eigenstindige Art han-
deln konnte, stammen von Beobachtungen des Laufverhaltens. Schon bei frithen Ver-
suchen zur visuellen Navigation von bicolor und albicans fiel auf, dafl sich einige ,,al-
bicans*“-Formen durch besonders hohe Translations- und Rotationsgeschwindigkei-
ten auszeichneten und hierin sogar die grofiere bicolor Ubertrafen. Nach Einzelbild-
analysen von Filmaufnahmen (zeitliche Abtastbasis 40ms) erreichen sie Rota-
tionsgeschwindigkeiten von 4000%sec und Translationsgeschwindigkeiten von
0-7 m/sec (Abb. 12), konkurrieren also in der Schnelligkeit ihrer Wendemandver mit
den fluggewandtesten Insekten (Syritza pipiens, Syrphidae; CoLLETT & LAND 1975).
Dabei diirften die Daten der Abb. 12 noch nicht einmal Maximalgeschwindigkeiten
darstellen. Es wurde lediglich darauf geachtet, dafl die gefilmten Beutesuchliufe
gleich grofler Individuen von fortis und albicans unter gleichen experimentellen Be-
dingungen erfolgten.

Bei der Evolution von fortis scheint demnach ein Verhaltensmerkmal in ganz be-
sonderem Masse pramiert worden zu sein, das die Gattung Cataglyphis generell aus-
zeichnet und in funktionellem Zusammenhang mit der Suchstrategie eines tagaktiven,
individuell jagenden “foragers” steht: hohe Lokomotionsgeschwindigkeit. Anato-
misch entspricht diesem Merkmal die fir Cazaglyphis schon auf den ersten Blick so
charakteristische extreme Beinliange. Sie erreicht bei forzis thr Maximum.

Anhand Abb. 13-15 lassen sich die Langen aller drei Beinpaare von fortis, albicans
und bicolor vergleichen. Dabei ist jeweils die Femur-Linge (F) gegen die Linge des
Alitrunk (AT) aufgetragen. Letztere dient als Mafl der Korpergrofie. Die Einzeldaten
wurden zu Klassen der Intervallbreite A(AT) = 0-25 mm gruppiert und die zugeh6ri-
gen Mittelwerte (Xat; Xg), Standardfehler (Sar; Sg ;5= s/V 'n) und Regressionsgera-
den (Tab. 1) berechnet. Die Standardfehler lings der Abzisse sind so gering (0-021 =

Tafel 1. Vorderansicht des Kopfes von Cataglyphis bicolor (Faricius 1793) §, Teboursouk,
TN (oben links); Cataglyphis bicolor (Fasricius 1793) &, Mahares, TN (oben rechts); Cata-
glyphis fortis (FOREL 1902) &, Mahares, TN (Mitte links); Cataglyphis albicans (ROGER 1859)
&, Mahares, TN (Mitte rechts); Cataglyphis bombycina (ROGER 1859) § minor, Bou Azoua,
TN/DZ (unten links); Cataglyphis bombycina (RoGer 1859) § major, Bou Azoua, TN/DZ
(unten rechts).

Plate 1. Frontal view of head of Cataglyphis bicolor (Fasricius 1793) &, Teboursouk, TN (up-
per row left); Cataglyphis bicolor (FaBricius 1793) &, Mahares, TN (upper row right); Cata-
glyphis fortis (ForerL 1902) &, Mahares, TN (middle row left); Cataglyphis albicans (ROGER
1859) &, Mahares, TN (middle row right); Cataglyphis bombycina (ROGER 1859) § minor, Bou
Azoua, TN/DZ (lower row left); Cataglyphis bombycina (ROGER 1859) § major, Bou Azoua,
TN/DZ (Jower row right).



Senckenbergiana biol., 64 (1/3), 1983. Tafel 1.

R. WEHNER: Taxonomie, etc. der Cataglyphis fortis.
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Abb. 12. Translations- und Rotationsgeschwindigkeiten von Cataglyphis fortis (O) und C. al-
bicans (®). Zwei gleich grofle Individuen beider Arten wurden wihrend der gleichen Tageszeit
bei der Beutesuche gefilmt und die Lauftrajektorien in Einzelbildanalysen ausgewertet. Zeitliche
Abtastbasis At = 40 ms.

Translatory and rotatory velocities of Cataglyphis fortis (O) and C. albicans (®). The forag-

ing paths of two equal sized specimens of fortis and albicans were recorded by motion pictures

and examined by single frame analyses (At = 40 ms).
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Abb. 13-15. Femur-Lingen von Vorder- (I; Abb. 13), Mittel- (II; Abb. 14) und Hinterbeinen
(IIT; Abb. 15) der drei Cataglyphis-Arten fortis (®), albicans (O) und bicolor (®). Die Daten
(Mittelwerte + Standardfehler) sind gegen die Alitrunklinge (Abszisse) aufgetragen und lings
der Abszisse zu Klassen der Intervallbreite 0-25 mm gruppiert. Gesamtzahl vermessener Indivi-
duen N = 286. Abb. 15 enthilt zusitzlich die an den 6 Syntypus-Exemplaren von ForeLs a/bi-
cans var. fortis (MHNG) vermessenen Femur-III-Werte (J; Mittelwerte der Femur-Lingen
von linkem und rechtem Hinterbein). Die zugehérigen linearen Regressionen sind in Tab. 1 an-
gegeben.

5% Lengths of femora of forelegs (I; Fig. 13), middle legs (II; Fig. 14) and hind legs (IIT; Fig. 15)
in three Cataglyphis species: fortis (®), albicans (O), and bicolor (®). Data are plotted against
length of alitrunk which serves as a measure of body size. Along the abscissa data are grouped
into classes each covering 025 mm. The bars mark standard errors. For linear regressions see Ta-
ble 1. The total number of specimens included in the measurements is N = 286. In Fig. 15, addi-
tional information is provided for the 6 syntype specimens of FOREL’s albicans var. fortis
(MHNG) (d; mean of left and right femur III).
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Tab. 1: Femur-Linge der Cataglyphis-Arten fortis, albicans und bicolor: Regres-
sionsgleichungen y = ax + b fur Vorder-(I), Mittel-(II) und Hinterbein(III). y: Femur-Linge;
x: Linge des Alitrunk. Vgl. Abb. 13-15.

Lengths of femora of three Cataglyphis species: fortis, albicans, bicolor. The linear regres-
sionsy = ax + bare given for forelegs (I), middle legs (II) and hind legs (III). y: length of femur;
x: length of alitrunk. See also Figs. 13-15.

fortis albicans bicolor
Femur I y = 059X + 0-56 y = 072X + 0-03 y = 073x + 0:01
Femur II y = 072X + 049 y = 074X + 008 y = 082X + 001

Femur III y = 081X + 085 y = 090X + 025 y = 1-06X + 004
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sat = 0-035 mm), daf} sie in den Abbildungen die Durchmesser der Symbole nicht
tiberschreiten. Folgende Resultate seien hervorgehoben:

1. Bei allen 3 Beinpaaren iibertrifft die relative Femurlinge f = F/AT von fortis
jene von albicans signifikant (p < ¢-:001). Im Uberlappungsbereich der Regressionsge-
raden (2200 < AT < 2:75mm) betrigt das Verhilwis f (fortis) / f (albicans) 1-14
(1. Beinpaar; I), 1-23 (2. Beinpaar; 1I) und 1-21 (3. Beinpaar; III).

2. Dierelativen Femurlingen von bicolor liegen zwischen denen von albicans und
fortis. Selbst bei den gréften Individuen von bicolor, die zu den grofiten Individuen
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Abb. 16-19. Linge von Femur (Abb. 16), Tibia (Abb. 17), Basitarsus (Abb. 18) und 2.-5. Tar-
salglied (Abb. 19) von Cataglyphis fortis. I, Il und 11l bezeichnen Vorder-, Mittel- und Hinter-
bein. Die Kopfbreite (Abszisse) dient als Maf der Kérpergrofie (zur Bezichung zwischen Kopf-
breite und Alitrunklinge siehe Abb. 20).

der Gattung Cataglyphis iiberhaupt gehdren, bleibt die relative Femurlinge hinter
derjenigen von fortis zurick.

3. Die Femurlinge nimmt von den Hinter- {iber die Mittel- zu den Vorderbeinen
ab. Die Werte fiir F (IIT), F (IT) und F (I) verhalten sich bei fortis wie 1:00 : 079 : 068,
bei albicans wie 1:00 : 0-77 : 0-72 (wiederum bestimmt fiir den Uberlappungsbereich
der Regressionsgeraden 2:00 < AT < 2:75 mm). Fiir fortis belegen die Abb. 16-19,
daB diese Unterschiede nicht nur fiir das Femur, sondern auch fiir die iibrigen Bein-
glieder gelten. Im Gegensatz zu Abb. 13-15 dient hier als Vergleichsmaf fiir die Kor-
pergrofe nicht die Linge des Alitrunk, sondern die auch am lebenden Tier leichter
mefbare Kopfbreite. Die Beziehung zwischen Kopfbreite und Linge des Alitrunk ist
aus Abb. 20 ersichtlich.

4. Die interspezifischen Unterschiede in den Beinlingen werden in dieser Arbeit
zwar nur am Beispiel des Femurs dargestellt, doch gelten alle Signifikanzaussagen
auch fiir Tibia, Basitarsus und die restlichen Tarsalglieder.
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Length of femur (Fig. 16), tibia (Fig. 17), basitarsus (Fig. 18), and tarsal joints nos. 2-5
(Fig. 19) of Cataglyphis fortis. 1, 11, and III denote forelegs, middle legs, and hind legs, respec-
tively. Head width (abscissa) is used as a measure of body size. The relation between head width
and length of alitrunk is depicted in Fig. 20.

Man kdnnte vermuten, dafl der nachgewiesene Anstieg der relativen Beinlinge von
der kleineren albicans zur grofleren fortis direkt mit der Korpergrofie korreliert ist.
Doch folgt schon aus der Tatsache, daff sich die Groflenverteilungen von fortis und
albicans iiberlappen und sich auch gleich grofie Individuen beider Arten in ihren Bein-
lingen unterscheiden, daff zwischen Beinlinge und Korpergrofie keine tiber verschie-
dene Cataglyphis-Arten hinweg giiltige Korrelation besteht. Wie zudem ein Ver-
gleich mit bicolor zeigt, liegen die Relativmafie fiir die Lingen aller Beinglieder bei der
groferen bicolor sogar tiefer als bei der kleineren fortis (fir Femur siehe Abb. 13-15).
Die maximalen Beinlingen diirften bei fortis also unmittelbar mit dem fiir die Artcha-
rakteristischen Bewegungsmuster korreliert sein.

Worin dieser funktionelle Zusammenhang besteht, mag ein Vergleich mit bomby-
cina — einer Cataglyphis-Art der reinen Sanddiinen-Wiiste — erhellen. Nach ersten
Filmaufnahmen zu urteilen, erreicht bombycina maximale Translationsgeschwindig-
keiten von 1 m/sec und-iibertrifft damit sogar den fiir fortis genannten Wert, doch lie-
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Abb. 20. Die Beziehung zwischen Kopfbreite (Ordinate) und Alitrunklinge (Abszisse) fiir die
drei Cataglyphis-Arten fortis (®), albicans (O) und bicolor (@). Lings der Abszisse wurden die
Daten zu Klassen der Intervallbreite 0-25 mm gruppiert. Die Standardfehler sind nur fiir die Or-
dinatenwerte angegeben. Gesamtzahl vermessener Individuen: N = 286.

Relation berween width of head (ordinate) and length of alitrunk (abscissa) in three Cata-
glyphis species: fortis (©), albicans (O), and bicolor (@). Along the abscissa data are grouped
into classes each covering 0-25 mm length of alitrunk. Standard errors are given for data of head
width only. The total number of specimens included in the measurements is N = 286.

gen die relativen Beinlingen weit unter den fortis-Maflen. Andererseits zeigt bomby-
cina ein eigenartiges Lokomotionsmuster, das vom Verhalten der iibrigen hier ge-
nannten Arten (fortis, albicans, bicolor) vollig abweicht: Auf schnelle, ruckartig aus-
gefithrte Vorwirtsphasen folgen Pausen (Standphasen), wihrend derer das Tier re-
gungslos am Boden verharrt oder die Richtung der nichsten Vorwirtsphase ein-
nimmt. Auf diese Weise werden im Laufverhalten von bombycina Rotations- und
Translationskomponenten zeitlich getrennt und Kérperdrehungen praktisch aus dem
Stand ausgefiihrt, wihrend bicolor, albicans und fortis eine neue Translationsrichtung
aus vollem Lauf heraus einstellen. Letztere Arten diirften dabei héhere Drehmomente
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Abb. 21. Relative Femur-Linge der Hinterbeine (Femur I1I/Alitrunklinge; Ordinate) bei Ca-
taglyphis fortis (§, & und ¥), aufgetragen gegen die Alitrunklinge (Abszisse). Fiir die $ & sind
die Standardabweichungen mit der zugehérigen Regressionsgeraden eingetragen. Da bei 38 und
29 die Korpergrofie— und damit auch die Alitrunklange — kaum variiert, lassen sich die Daten
der Geschlechtstiere zu einem einzigen weilen bzw. schwarzen Balken zusammenfassen, dessen
Linge wie im Falle der § & die Standardabweichungen reprisentiert. Die in dieser Darstellung
fiir Femur III gezeigten Verhilinisse gelten ahnlich auch fir die ibrigen Beinglieder.

Relative lengths of femora of the hind legs of Cataglyphis fortis (§, &, and ?). The ratio of
length of femur ITI to length of alitrunk (ordinate) is plotted against length of alitrunk (abscissa).
For § & standard deviations are given in addition to the regression line. As 3¢ and 29 exhibit
only slight variations in body size, single white and black bars, respectively, suffice to depict the
relative lengths of the hind femora in the two sexual forms. The length of each bar represents the
standard deviation. Relations similar to the ones shown here for femur I1I hold for the other
joints of the legs.

als bombycina aufbringen, sollten also Gber entsprechend vergrofierte Antriebsele-
mente verfligen. Der bei den §§ von fortis extrem verlingerte Winkelarm der Hin-
terbeine konnte hier seine funktionelle Erklirung finden.

Die 34 und vor allem die ?? besitzen deutlich kiirzere Beine; z. B. liegen die Relativmafle
des lingsten Beinelements, des Femurs der Hinterbeine, signifikant tiefer, als es nach der fiir die
3 Y geltenden Regressionsgeraden zu erwarten ist (Abb. 21).

Die oben genannte Interpretation wird durch einen weiteren Befund gestiitzt: Das
fur eine Reihe von Cataglyphis-Arten typische Verhalten, das Metasoma wihrend des
Laufes aufzustellen, tritt bet fortis in besonders extremer Auspriagung in Erscheinung
(Abb. 22). Oft wird das Metasoma beim Ausfiihren schneller Drehbewegungen nicht
nur in senkrechte, sondern sogar in eine nach vorn tiberkippende Position gebracht.
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Abb. 22. Laufhaltung bei Cataglyphis fortis. Man beachte die extrem langen Hinterbeine und
das vor allem bei schnellen Drehungen steil aufgestellte Metasoma. Nach forografischen Auf-
nahmen gezeichnet.

Body posture in walking ants, Cataglyphis fortis. Especially during rapid turns, the
metasoma is put in an upright position. For functional significance see pp. 115and 126. Note the
extreme lengths of the hind legs. Drawn from photographic pictures.

Der funktionelle Vorteil dieser Metasoma- Aufstellung liegt zweifellos darin, daf§ auf
diese Weise die trage Masse des Metasomas der Drehachse gendhert und damitdas fur
die Drehung notige Drehmoment verringert wird. Die aus dem Stand drehende bom-
bycina hebt auch wihrend der schnellsten (geradlinigen) Laufphasen das Metasoma
nicht an. Das gleiche gilt fur sabulosa, die im Laufmuster mit bombycina uberein-
stimmt (KUGLER 1981). Sucht man nach einem moglichen morphologischen Korrelat
dieses Verhaltens, wire darauf hinzuweisen, dafl sowoh! bombycina und sabulosa als
auch die das Metasoma ebenfalls nicht aufstellende emmae einen extrem squamifor-
men Petiolus, die Metasoma aufstellenden Arten bicolor, albicans und fortis dagegen
einen konischen bzw. kubischen Petiolus (Abb. 8) aufweisen. Ohne dieser Entspre-
chung hier weiter nachgehen zu wollen, sei nur angefugt, dafl die Bezichungen zwi-
schen Petiolus-Form, Aufstellung des Metasomas, relativer Beinlinge, Drehge-
schwindigkeit und damit Laufcharakteristik verschiedener Cataglyphis- Arten inter-
essantes Material fiir eine nihere vergleichend-funktionsmorphologische Analyse ab-
geben. Histologische Arbeiten zum Muskelsystem des Petiolus befinden sich im
Gange.

b} Sehfeldgrofle.

Bei den sich visuell orientierenden, rein tagaktiven Cataglyphis-Arten steht zu
erwarten, dafl den eben geschilderten Artunterschieden in den motorischen Leistun-
gen auch solche im visuellen Perzeptionsbereich entsprechen. Besonderes Interesse
verdientin diesem Zusammenhang die Grofle des von beiden Augen abgedeckten Seh-
feldes. Sie laf}t sich auf optischem Wege mit Hilfe der Pseudopupillen-Methode be-

stimmen.
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Die Pseudopupillen-Methode erlaubt, die Blickrichtung der einzelnen Ommatidien eines
Komplexauges relativ zu den Kopfachsen — und bei Kenntnis der natiirlichen Raumlage des
Kopfes auch relativ zu den Raumachsen — zu vermessen. Bei der hier angewendeten Methode
der ,,leuchtenden Pseudopupille® (STavenGa 1979) wird die Spitze eines feinen Lichtleiters in
einen isolierten (lebendfrischen) Cataglyphis-Kopf eingefiihrt. Das in dic Kopfkapsel einge-
strahlte Licht verliit dann die Komplexaugen antidrom (von hinten) in Richtung der optischen
Achsen der einzelnen Ommatidien. Betrachtet man das antidrom beleuchtete Komplexauge mit
dem Mikroskop, leuchtet jeweils dasjenige Ommatidium als heller Punkt auf, dessen optische
Achse mit der optischen Achse des Mikroskops und damit des Betrachters koaxial verlduf.
Kennt man die Raumrichtung, aus der man auf das Auge schauen muf§, um ein bestimmtes Om-
matidium aufleuchten zu lassen, ist man gleichzeitig iber die Richtung informiert, in die das be-
treffende Ommatidium blickt. Man mufl lediglich iiber justierte sphirische Koordinatenskalen
verfiigen, um die erhaltenen Richtungen ablesen zu konnen (fiir weitere methodische Einzelhei-
ten sieche WEHNER 1982a).

Im folgenden werden die riumlichen Grenzen des Sehfeldes der einzelnen Cata-
glyphis-Arten dadurch bestimmt, daff man den mit einem Lichtleiter bestiickten Ca-
taglyphis-Kopf im Zentrum eines Goniometers montiert und jeweils so um alle 3
Raumachsen bewegt, daf nacheinander die randstindigen Ommatidien des
Komplexauges aufleuchten. Ihre Blickrichtungen definieren die Grenzen des mon-
okularen Sehfeldes. Um diese Richtungen direkt in Raumkoordinaten angeben zu
kénnen, muf} natiirlich die Nullstellung des Kopfes im Goniometer der natiirlichen
Kopfstellung entsprechen, die das Tier wihrend des freien Laufes einstellt. Letztere
wurde anhand von Filmaufnahmen laufender Ameisen ermittelt.

Von auflen erscheinen die Augen der Cataglyphis $& als flach gewdlbte, dem
Kopf seitlich angelagerte Facettenraster, die nur einen relativ kleinen Teil der gesam-
ten Kopfoberfliche einnehmen. Nach diesem anatomischen Befund zu schliefen,
sollte Cataglyphis ein riumlich eng begrenztes, vor allem seitlich gerichtetes Sehfeld
besitzen. Wie geometrische Vermessungen des Komplexauges zeigen, wire das tat-
sichlich der Fall, wenn die optische Achse jedes einzelnen Ommatidiums senkrecht
zur zugehdrigen Cornea-Oberfliche (d. h. parallel zur Cornea-Normalen) verliefe.
Durch asymmetrische Konstruktion des dioptrischen Apparates wird jedoch erreicht,
daf} die optischen Achsen der Ommatidien bis zu mehr als 40° von der Cornea-Nor-
malen zum nichstliegenden Augenrand hin geneigt sind. Diese Schragstellung der op-
tischen Achsen (“skewing”) hat bei Cataglyphis nahezu eine Verdoppelung der
Grofe des Gesamtsehfeldes zur Folge. In Abb. 23b ist nicht nur der wahre Sehfeldbe-
reich (dick ausgezogene Linie), sondern auch derjenige Bereich (gerastert) eingetra-
gen, auf den das Sehfeld ohne Neigung der optischen Ommatidienachsen relativ zur
Cornea-Normalen beschrinkt wire. Anhand der “schrigen” Blickrichtung ihrer
Ommatidien kann sich Cataglyphis also eine flache und damit platzsparende Augen-
form leisten, ohne auf die Weitwinkeloptik des Komplexauges verzichten zu miissen.
Dariiber hinaus demonstriert Abb. 23 eindriicklich, daf sich allein mit optischen,
nicht dagegen mit anatomischen Methoden die Blickrichtungen der einzelnen Omma-
tidien und damit auch die Sehfeldgrenzen des Auges bestimmen lassen.

Die optisch vermessenen Sehfeldgrenzen sind fiir fortis und albicans sowohl in
dreidimensionaler Ansicht (Abb. 24a, b) als auch zweidimensional in Zenital- bzw.
Frontalprojektion (Abb. 25 und 26) dargestellt. Dariiber hinaus enthalt Tab. 2 einige
charakteristische Daten zur Sehraumstruktur beider Arten, wobei auch bicolor zum
Vergleich mit herangezogen wird.
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Abb. 23. Bestimmung der optischen Achsen und Sehfeldgrenzen im Cataglyphis-Auge. a) Op-
tischer und anatomischer Dorsoventralschnitt durch das Auge. Die nach der optischen (Pseudo-
pupillen-) Methode bestimmten Blickrichtungen der einzelnen Ommatidien (Oj stark ausgezo-
gene Linien) weichen meistens erheblich von der Cornea-Normalen (C; schwach ausgezogene
Linien) in Richtung auf den Augenrand ab. Nur in einem einzigen Ommatidium des Auges
stimmt dic Blickrichtung mit der Cornea-Normalen iiberein (O; unterbrochene Linie). Jeder
Punkt (e) reprisenticrt ein Ommatidium. Zusitzlich ist die Blickrichtung des bei natiirlicher
Kopthaltung auf den Horizont blickenden Ommatidiums angegeben (H). b) Sehfeld des linken
Auges in Lateralansicht. Die Sehfeldbegrenzung ist durch die stark ausgezogene Linie markiert.
Wiirden die optischen Achsen in Richtung der Cornea-Normalen verlaufen, wire das Sehfeld
auf den gerasterten Bereich beschrinkt. Die Pfeile veranschaulichen die Vergroferung des Seh-
feldes, die durch die Schrigstellung der optischen Achse (siehe a) zustande kommt. F: Frontal-
punkt; L: Lateralpunkt; Z: Zenit (zur Definition siche Abb. 24). Die unterbrochene Kreislinie
bezeichnet dic Mediancbene des Tieres. Die aufierhalb dieser Linie liegenden Sehfeldbereiche
blicken contralateral.

Dem Artenvergleich sei eine kurze Bemerkung zur Variabilitit der Sehraumdaten
bei den Individuen ein und derselben Art vorausgeschickt. Eine solche Vorbemer-
kung ist vor allem deshalb nétig, weil innerhalb der betrachteten Arten die Korper-
gréfie und damit auch die Gréfle der Augen und die Zahl der Ommatidien betrichtlich
— bis um den Faktor 2:5 — variieren (WEHNER 1982). Wie optische Messungen zei-
gen, besitzen jedoch innerhalb einer Art kleinere Tiere mit kleineren Augen und ent-
sprechend geringerer Ommatidienzahl nicht auch kleinere Gesamtsehfelder. Unab-
hiingig von Kérper- und Augengrofie bilden Gestalt, Ausdehnung und gegenseitige
Lage der Sehfelder beider Augen artspezifisch konstante Merkmale. Gleiche Sehfeld-
grofle lafit sich bei unterschiedlicher Ommatidienzahl natiirlich nur durch Variation
der Ommatidiendichte, d. h. der Anzahl Ommatidien pro Raumwinkeleinheit, errei-
chen. Da die Ommatidiendichte ein direktes Maf fiir das Auflésungsvermédgen eines
Komplexauges liefert, verringert sich innerhalb einer Art das Auflosungsvermdgen
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Directions of view and total visual field of the Cataglyphis compound eye. a) Dorsoventral
section through the eye. The optical axes of individual ommatidia (O; heavy lines), as deter-
mined by the pseudopupil method, deviate considerably from the anatomical axes that run at
right angles to the corneal surfaces and thus to the envelope of the eye (C; thin lines). There is
only one ommatidium within the eye in which both axes coincide (O; interrupted line). The
small dots (e) represent individual ommatidia. H marks the ommatidium that, in freely walking
ants, looks at the horizon. b) Visual field of the left eye shown in lateral view. The heavy line de-
picts the boundary of the monocular visual field. If optical and anatomical axes coincided, the
visual field would be restricted to the area indicated in grey. The arrows mark that range by
which the visual field of the ant’s eye is increased because of the skewing of the optical axes. F:
frontal point; L: lateral point; Z: zenith (for definitions see Fig. 24). The dashed circle marks the
medial plane of the ant. Those parts of the visual field that extend beyond this circle look con-
tralaterally.

mit abnehmender Kérpergréfie. Offenbar ist es fiir die visuelle Orientierung einer
Cataglyphis- Art wichtiger, iiber ein konstant dimensioniertes Gesamtsehfeld zu ver-
fiigen, als ein konstantes optisches Aufldsungsvermogen zu besitzen. Schon dieser
Befund lifit vermuten, daf§ der artspezifischen Ausdehnung des Sehfeldes hohe funk-
tionelle Bedeutung zukommt und damit nicht nur zur taxonomischen Charakterisie-
rung dienen kann, sondern moglicherweise auch iiber die verhaltensékologische Ein-
nischung der betreffenden Arten Aufschluff gibt.

Bei allen drei Arten iiberdeckt jedes der beiden Augen ziemlich genau eine Hemi-
sphire der Sehraumkugel (Tab. 2a). Die beiden monokularen Sehraumhemisphiren
sind dabei so gegeneinander geneigt, dafl vorn-oben ein bis zu 50° breiter Binokular-
bereich, hinten-unten ein etwa ebenso grofier Totbereich entsteht. Mit hoher Signifi-
kanz weist fortis das grofite Gesamtsehfeld (Summe aus monokularen und binokula-
ren Sehfeldbereichen) auf. Mit einem Totbereich von -8 Steradiant werden nur 6:8%
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Abb. 24. Dreidimensionale Darstellung der Sehfelder von Cataglyphis fortis (a) und C. albicans
(b). Der binokulare Sehfeldbereich ist hell, der Totbereich dunkel gerastert dargestellt. Die ver-
bleibenden weifien Bereiche bilden die monokularen Sehfelder. F: Frontalpunkt; L: Lateral-
punkt; Z: Zenit,

Three dimensional representation of the visual fields of Cataglyphis fortis (a) and C. albicans
(b). The binocular range is shown in light grey shading. The dark areas represent those parts of
the unit sphere that are viewed by neither eye. The remaining white parts constitute the monocu-
lar visual fields. F: frontal point; L: lateral point; Z: zenith.
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Abb. 25-26. Zweidimensionale Darstellung des Sehfeldes von Cataglyphis fortis (25) und C.

albicans (26). — a) Zenitalprojektion; b) Frontalprojektion. Die ausgezogenen Linien und @-
Symbole bezeichnen die dem Betrachter zugewandte Sehfeld-Hemisphire — dorsales (a) bzw.
vorderes Sehfeld (b) —, die unterbrochenen Linien und O-Symbole die jeweils abgewandten
Hemisphiren — unteres (a) bzw. hinteres Sehfeld (b). Der Kreis markiert die Horizontal- (a)

bzw. Transversalebene (b) des Sehfeldes. F: Frontalpunke; L: Lateralpunkt; Z: Zenit,
Two-dimensional representation of the visual field of Cataglyphis fortis (25) and C. albicans

(26). — a) Zenith projection; b) frontal projection. The filled circles (@) depict those parts of the
visual field that extend towards the observer (dorsal visual field in a, anterior visual field in b).
Correspondingly, those parts of the visual field that are marked by the open circles (O) extend

away from the observer (ventral visual field in a, posterior visual field in b). F: frontal point; L:

Lateral point; Z: zenith.
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Tab. 2: Daten zur Sehfeldstrukrur der drei Cataglyphis-Arten fortis, albicans und bicolor.
Monokulares und binokulares Sehfeld sowie der von keinem der beiden Augen tiberblickte Tot-
bereich sind in Raumwinkeleinheiten (Steradiant [ster]) und in % des Raumwinkels der
Einheitssphire (470 ster) angegeben (a-c). Vordere und hintere Spitze des Binokularbereichs
liegen in der Medianebene des Tieres (auf dem 0°- und 180°-Meridian) (d-f). Der Winkel € be-
zeichnet die Hohe iiber dem Horizont (positive Werte) bzw. unter dem Horizont (negative
Werte). Die Lage des Horizonts auf dem Auge wurde anhand photographischer Aufnahmen der
Kopfstellung laufender Ameisen ermittelt.

Visual fields of three Cataglyphis species: fortis, albicans, bicolor. a: Monocular visual field;
b: binocular visual field; ¢: blind area (area covered by neither eye). In a-c, visual fields are given
in steradians [ster] as well as in per cent of the unit sphere. Position of anterior (d) and posterior
tip () of binocular visual field; length (f) and maximal width (g) of binocular visual field; h: max-
imal width of blind area. o [deg]: longitude (o = 0°: meridian passing through the frontal point);
¢ [deg]: latitude (e = C°: horizon; & > 0% elevation above horizon; ¢ < C°: elevation below
horizon). i: number of specimens investigated in a-h.

fortis albicans bicolor

a Monokulares Sehfeld

{ster) / (% der Einhgitssphire} 6.63 / 52.8 623 / 496 6.40 / 509
b Binokulares Sehfeld

{ster) / (% der Einheitssphire) 154 | 123 146 / 1186 1.71 / 136
¢ Totbereich

(ster} / (% der Einheitssphire) 085 / 68 157 / 125 148 / 118
d Vordere Spitze des binokularen

Bereichs (%) / € (°) 0/ -45 6/ -35 0/ -45
e Hintere Spitze des binokularen

Bereichs o(%) / £ (%) 180 /5 180 / 15 180 / 25
f  Linge des binokularen Bereichs (%) 220 200 195
g Maximale Breite des binokularen

Bereichs (9) / ¢ () 520 / 50 420 / 50 512 / 80
h Maximale Breite des Tothereichs

©/ £(© 300 /-185 61.0 /-140 494 /-145
i Anzaht vermessener individuen 6 [ 13

der Einheitssphire von keinem der beiden Augen tberblickt (Abb. 24a; Tab. 2¢). So-
wohl bei albicans als auch bei bicolor iiberdeckt der Totbereich einen nahezu doppelt
so groflen Raumwinkel.

Offensichdich bestehen zwischen der riumlichen Ausdehnung des Sehfeldes und
dem im vorhergehenden Kapitel geschilderten Laufverhalten enge Korrelationen. Ei-
nerseits erreicht fortis unter allen drei Arten die hchsten Translations- und Rota-
tionsgeschwindigkeiten, andererseits verfiigt sie iiber den grofiten Sehbereich. In bei-
den Parametern unterscheidet sie sich deutlich von albicans. Die Tatsache, daf} Seh-
feldgrofe und Laufgeschwindigkeit iiber die eine oder andere visuell gesteuerte Ver-
haltensweise aufeinander abgestimmt sind, erscheint bei den tagaktiven, tber freies
Gelinde jagenden Cataglyphis-Arten verstindlich, doch bleibt abzukliren, worauf
sich diese Korrelation im einzelnen griindet und welchem spezifischen Selektions-
druck sie untersteht.
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4. Verhaltensékologie.

Obwohl alle Cataglyphis- Arten von ihrem Beutespektrum her als “scavenger” zu
bezeichnen sind, denen einzelne, im Gelinde mehr oder weniger stochastisch verteilte
Beutestiicke (tote Arthropoden) als Futterquelle dienen, bestehen zwischen den ver-
schiedenen Arten in Struktur und Aktionsradius der Futtersuchliufe, in Suchdichte
und Habitatsanspriichen erhebliche Unterschiede. Zwischen fortis und albicans sind
diese Unterschiede besonders deutlich ausgeprigt. Wahrend die Habitatsanspriiche
im Zusammenhang mit zoogeographischen Aspekten im nichsten Kapitel behandelt
werden, selen hier zunichst die artspezifischen Besonderheiten der Beutesuchstrate-
gie diskutiert.

Obwohl sich bei Cataglyphis die Grofle des Beutesuchareals einer Kolonie dem
lokalen Futterangebot, insbesondere der lokalen Futterdichte, in gewissen Bereichen
anpassen kann (WEHNER et al. 1983), bestehen zwischen fortis und albicans doch
hoch signifikante Artunterschiede. In einer umfangreichen Studie hat Scamip-HEem-
PEL (1983) in unserem siidtunesischen Untersuchungsgelinde bei Mahares fiir a/bi-
cans eine maximale Suchdistanz von 20 m nachgewiesen. Allerdings handelt es sich
dabei um einen seltenen Extremwert, der dic raumliche Suchdichteverteilung um die
Nestoffnung nur unvollkommen widerspiegelt. Vergleicht man die Aufenthaltswahr-
scheinlichkeiten der albicans ¥ ¢ mehrerer Nester {iber eine Beobachtungsperiode
von mehreren Monaten hinweg, entfallen 90% der gesamten Suchzeit auf Distanzen
von weniger als 12 m. Dagegen ergeben sich fiir fortis nach einer im algerischen Chott
Melrhir durchgefiihrten Pilotstudie Werte, die mindestens um den Faktor 10-20 {iber
denjenigen fir albicans liegen (WEHNER, unpubl.). Hiufig wurden Tiere beobachtet,
die — mit Beute beladen — aus der Tiefe des Chotts auftauchten und iiber eine 150 m __
lange geradlinige Laufstrecke ihre unscheinbaren Nestffnungen am Rande des
Chotts ansteuerten.

Zum Vergleich sei angeflihrt, daf8 bicolor, die in der algerisch-tunesischen Step-
penregion meistens an den gleichen Standorten wie albicans und dann mitihr auch eng
vergesellschaftet auftritt, in der Ausdehnung ihres Suchareals zwischen albicans und
fortis rangiert. Der Radius der Fliche, auf die 90% der gesamten Suchaktivitit entfal-
len, betrigt bei bicolor 32 m, die maximale Suchdistanz 81 m (Scumip-HeMPEL 1983,
WEHNER et al. 1983). Die Zunahme der relativen Beinlinge von albicans tiber bicolor
zu fortis (Abb. 13-15) entspricht damit dem in der gleichen Artenfolge ansteigenden
Aktionsradius der Beutesuchliufe. Die Vertreter der am weitesten jagenden Art (for-
tis) besitzen die lingsten Beine und erreichen die héchsten Laufgeschwindigkeiten,
obwohl sic nicht die grofiten Individuen stellen (Abb. 11).

Die Frage der artspezifischen 6kologischen Einnischung verdient bei albicans und
fortis insofern besonderes Interesse, als beide das gleiche Beutespektrum aufweisen
und sich auch der gleichen generellen Suchstrategie eines einzeln jagenden “scaven-
gers” bedienen. Die Grofle der Beuteobjekte, die wiederum mit der Grofie der betref-
fenden Art korreliert ist, sowie die riumliche Erstreckung des Suchareals diirften bei
der Einnischung der Arten eine entscheidende Rolle gespielt haben. Dariiber hinaus
wire nach artabgrenzenden Faktoren zu suchen, die nicht unmittelbar dem Funk-
tionskreis der Beutesuche entstammen und sich beispielsweise auf spezifische Habi-
tatsanspriiche bzw. -toleranzen bezichen. Das folgende Kapitel behandelt einige die-
ser Aspekte.
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5. Zoogeographie.

Wihrend albicans ein weites nordafrikanisch-vorderasiatisches Verbreitungsge-
biet besiedelt, stammen alle bisherigen fortis-Funde aus dem Bereich der stidtunesi-
schen und nordalgerischen Chotts und Sebkhas (38 Fundorte, coll. R. WEHNER;
nordlichster Fundort: 1 km noérdlich Boaniou im Chott al Hodna, 35°41'N, 4°36’E,
coll. Nr. 527, 528; siidlichster Fundort: Ouargla, 32°N, 5°27'E, coll. Nr. 559). Auch
ForeLs (1902) albicans var. fortis (Fundorte: Touggourt, Biskra) und BERNARDs
(1953, 1960) halophila (Fundorte: Chott el Djerid, Chott ech Chergui) gehoren dieser
Region an. In Zukunft wird zu kliren sein, ob fortis auch entsprechende Biotope der
Westsahara besiedelt und sich ihr Verbreitungsgebiet tiber die Ostsahara in den vor-
derasiatischen Raum erstreckt.

Eine Kartierung der einzelnen Fundorte innerhalb des bisher bekannten Verbrei-
tungsgebietes der Art legt die Hypothese nahe, daff sich das Vorkommen von forts
auf die Ebenen der Chotts und Sebkhas beschrinkt und fortzs damit einen von anderen
Cataglyphis-Arten gemiedenen Biotop besiedelt. Selbst dort, wo die Art in der Oa-
sen-Zone des Oued Rhir (z. B. am Rande der Oasen Chemoura und Djaméa) in eng-
ster riumlicher Nachbarschaft mit bicolor erscheint, bleibt fortis auf die Chotts und
bicolor auf die Oasen beschrinkt. Zwar kommt es im Miindungsgebiet von Oued
Chaffar und Oued Zeroud in der siidtunesischen Kiistenebene bei Maharés zu einer
kleinriumigen Verzahnung der Neststandorte vonjiwtzs und albicans, so dafl die Ent-
fernungen zwischen den Nestern beider Arten oft nicht mo m betragen,
doch besiedelt albicans dann stets die etwas erhdht liegenden harten Steppenbgden,
fortis dagegen die feuchteren und lockeren Uberschwemmungsrinnen zwischen die-
sen verkrusteten Hartbodensockeln (WEHNER 1981a).

Besonderes evolutionsbiologisches Interesse verdient die Frage, wie sich innerhalb
der fortis-albicans-Gruppe die artspezifischen Nischen herausgebildet haben und in
welchem interspezifischen Kompetitionsverhiltnis die beiden Arten — und jede Art
mit bicolor — heute stehen. Zweifellos sind die Habitatsanspriiche bei fortis am eng-
sten begrenzt und damit am besten definierbar, indem die Art ausschlief$lich an dic
Salzboden-Biotope der genannten Region gebunden zu sein scheint. Als unmittelbar
nischenbildender Parameter diirfte dabei weniger der Salzgehalt des Bodens als der
Umstand gelten, dafl in den nordafrikanischen Trockengebieten salzhaltige Boden
meistens an jahresperiodisch unter Wasser stehende Inundationsflichen gebunden
sind. Offenbar hat sich fortis an die Bedingungen zeitweilig iberfluteter Neststand-
orte adaptiert— an Bedingungen also, wie sie vor allem wihrend der Wintertorpiditit
auftreten — und damit einen den Gibrigen Cataglyphis-Arten verschlossenen Biotop
besiedelt. Nach dieser Hypothese wiren das weitriumige Beutesuchmuster und die
damit korrelierten hohen Laufgeschwindigkeiten und Beinlingen der 8§ als Folge-
anpassungen an die geringe Beutedichte der einmal erschlossenen Nische — der Salz-
flichen der Chotts — zu verstehen.

Die Frage, ob es sich bei fortis um eine fiir die nordafrikanische Chott-Region en-
demische Art handelt, lifit sich zoogeographisch anhand der vorliegenden Funddaten
noch nicht abschliefend beantworten, auch wenn die speziellen Habitatsanspriiche
und das bisher bekannte Verbreitungsbild der Art eine solche Deutung nahelegen. In-
teresse verdient die Frage vor allem im Zusammenhang mit dem Problem der Spezia-
tion innerhalb der fortis-albicans- Artengruppe. Sollte es sich namlich bestitigen, dafl
fortis in ihrer Verbreitung auf die genannte Region beschrinkt und dort an relativ
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feuchre Standorte gebunden ist, diirften Artbildung und heutige Verbreitung zweifel-
los eng mit der spit- und postpleistozinen Entwicklung des nordafrikanischen Rau-
mes zusammenhingen. Noch im letzten (wiirmzeitlichen) Hauptpluvial (CoqQur
1962) bestand ein vom Gebiet des zentralsaharischen Hoggar und des Plateau du Ta-
demait nach Norden entwisserndes Flusystem, das dem Verlauf der Oueds Ighar-
ghar und Mya folgte und seine Fortsetzung, heute wohl unter den Sandmassen des
Grand Erg Oriental begraben, in der Sebkhen-Region von Ouargla — dem bisher
stidlichsten Fundort von fortis — und schlieflich im Oued Rhir gefunden haben
diirfre (SUTER 1953, 1954; LHOTE 1955). Eine direkte Verbindung vom Oued Rhir in
die nordlich anschlieende Depression der Chotts Melrhir und Merouane gilt als sehr
wahrscheinlich. Damit hitte — moglicherweise bis in neolithische Zeit hinein — ein
durchgehendes Fluf8system vom Hoggar bis in die Chott-Region bestanden. Auch in
der Ostsahara ist jiingst ein fossiles Entwisserungssystem nachgewiesen worden, das
sich vom Tibesti {iber die Calanscio Serir bis in die Depressionen von Siwa und Qat-
tara.erstreckt haben soll (PAcHUR 1975). Es wiire interessant zu priifen, inwieweit die
Verbreitung von fortis mit diesen nach Norden gerichteten ehemaligen Flufisystemen
korreliertistund ob fortis z. B. auch an vergleichbaren Standorten des vom Atlas nach
Siiden fithrenden westsaharischen Oued Saoura auftritt. DELYE (in litt.) ist ihr dort
nicht begegnet. Andererseits gilt es zu bedenken, daff die Deutung der nordwestafri-
kanischen Chotts als Reste fluvialer Zufliisse (fossile Endpfannen) keineswegs unum-
stritten gilt und man die heutigen Feuchtstandorte in dieser Synklinalzone auch als
Restvon Meerestransgressionen (fossile Lagunen) oder — was am wahrscheinlichsten
sein diirfte (GABRIEL, in litt.) — als grundwassergespeiste Becken interpretiert. Na-
tirlich schliefen sich die genannten Méglichkeiten nicht aus.

Aufgrund der pleistozinen und postpleistozinen Entwicklung des nordsahari-
schen Raumes und des heutigen Verbreitungsgebietes von fortis steht zu vermuten,
daf} die zu fortis fiihrenden Formen urspriinglich an den Feuchtstandorten zumindest
im Unterlauf der genannten Flufisysteme weiter verbreitet waren als heute und sich
mit der jingsten Austrocknungsphase, die erst vor wenigen Jahrtausenden einsetzte,
auf die Chott- und Sebkha-Béden zuriickgezogen haben. Natiirlich kénnte die Adap-
tation an die temporiren Uberflutungsflichen der Chotts auch erst spiter direkt vom
umliegenden Gebiet, also nicht (iber die Fauna der fossilen Flufisysteme erfolgt sein.
In jedem Fall liegt die Hypothese nahe, daf§ sich die fiir fortis so charakteristischen lo-
komotorischen Spezialisierungen mit der Besiedlung des weiten Raumes der Chotts
herausgebildet haben.

6. Summary.

1. Ants of the genus Cataglyphis ForsTER 1850 (Formicinae) are extremely speedy, hunting
over the hard sandy ground of their desert habitat at the hottest times of the day. In spite of this
conspicuousness of most Cataglyphis species, in recent times the genus has not received any tax-
onomic treatment. The only key that is available dates back to 1929 when SanTscHi provided a
lengthy and unwieldy description of an abundance of subspecies and varieties mainly based on
rather variable characters such as worker size and colouration. A taxonomic revision of the genus
is much needed.

2. Inthis paper Cataglyphis fortis is separdted as a distinct species from C. albicans (ROGER
1859). It was first described by FOREL (1902) as albicans var. fortis (6 3§, Touggourt, Algeria)
and later by BERNARD (1953) as halophila (5 §§, Chott el Djerid, Tunisia). In the present inves-
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tigation the description of the species is based on more than 500 §&. & and ? are described for
the first time.

3. The species status was first recognized by the remarkable locomotor behaviour and the
extremely wide foraging range of the § §. Rotatory and translatory velocities as measured by
motion picture analyses exceed those of albicans. Walking distances covered by ¢ § during indi-
vidual foraging trips are more than ten times longer than in albicans.

4. A number of morphological characters, which might be correlated functionally with
locomotor behaviour, clearly separate fortis from albicans:

a) Body size (Fig. 11). § & are significantly larger in fortis (head width 1-92 + 0-02 mm
[S.E.], range 1-25-2:45 mm) than in albicans (head width 1:25 + 0-07 mm [S.E.], range 0-75-
1-75 mm). The relation between head with and length of alitrunk nearly coincides in the two
specices (Fig. 20).

b) Lengths of legs (Figs. 13-15). Legs are much longer in fortis than in albicans. For exam-
ple, the ratio of hind femur to length of alitrunk is 1-72 in forzis, but only 1-39 in albicans (as de-
termined for equal sized & §; head width: 1:50-1-70 mm). In the relative lengths of its legs, fortis
exceeds even the larger bicolor.

" ¢) The shape of the petiole differs between the two species slightly but consistently (Fig. 8).

d) Ratio of 3rd to 4th segment of the maxillary palp (Fig. 7). In fortis, the 3rd segment is
longer than the 4th segment (ratio III/IV: 1:17), in albicans both segments are of equal length
(ratio 1II/IV: 1-00).

e) Ratio of 1st to 2nd segment of funiculus (Fig. 6). In fortis, the 1st segment is of about the
same length as the 2nd segment (ratio I/11: 1-08), in albicans it is significantly longer (ratio I/1I:
159).

f) The & genitalia (squamula, stipes, lacinia, volsella, sagitta) differ distinctly between the
two species (Fig. 10).

5. Some functionally related morphological and behavioural characters are discussed in
terms of the high-speed locomotor behaviour of fortis § 3. Both the extremely long hind legs
and the usually upright posture of the metasoma (Fig. 22) are considered to facilitate high turning
velocities. Elevating the metasoma decreases the moment of inertia when the animal turns. As in-
terspecies comparisons show, the shape of the petiole (cubic or nodiform in contrast to
squamiform) might be correlated with the habit of erecting the metasoma.

6. Thetotal visual field covered by the two compound eyes is larger in fortis than in albicans
(and bicolor). Thus, the fastest of the three Cataglyphis species considered here has the largest
field of view.

7. C. fortis occupies a well defined ecological niche. It inhabits the salty plains of the North
African chotts and sebkhas. Nests are often found within inundation areas that are flooded once
every year (during the winter torpidity of the fortis colonies). No other Cataglyphis species oc-
curs within this salt-plain habitat. Even where fortis and albicans are found rather close together,
there are striking differences in the microhabitat selected by the two species. While fortis prefers
soft and often moisty ground, albicans is confined to dry, hard and steppe-like regions. When
foraging within the chotts, fortis 8§ leave the nest for more than 150 m. In albicans, the mean
foraging distance is less than 10 m.

8. The evolutionary history of fortis is discussed against the background of what is known
about the pleistocene and postpleistocene development of the northern Sahara. It might well be
that fortis is an endemic species nowadays restricted to the North African chortt area.

Résume.

1. Les fourmis du genre Cataglyphis ForsTER 1850 (Formicinae) sont des fourmis extré-
mement rapides chassant sur le terrain dur et sablonneux de leur habitat du désert aux heures les
plus chaudes de la journée. Malgré la singularité de la plupart des especes Cataglyphis, le genre
n’a pas, récemment, regu de mention taxonomique. La scule clef taxonomique disponible date de
'année 1929, ou SanTscHI décrit de maniere prolixe et lourdaud une abondance de races et de va-
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riétés aux caractéristiques plutdt variables comme la taille de Pouvriere etla coloration. Une révi-
sion taxonomique du genre fait cruellement défaut.

2. Dans cette étude, Cataglyphis fortis est traité comme espéce distincte de C. albicans (Ro-
GER 1859). Nous trouvons la premigre description chez FOREL (1902) qui mentionne albicans
var. fortis (6 ouvrieres, Touggourt, Algérie) et plus tard chez BERNARD (1953) comme halophila
(5 ouvrieres, Chott el Djerid, Tunisie). Dans notre étude, la description de I’espece se base sur
plus que 500 ouvrieres. Miles et femelles sont décrits pour la premiere [ois.

3. Le statut autonome d’espéce a été reconnu tout d’abord grice au comportement locomo-
teur remarquable et au territoire de fourragement extrémement vaste des ouvrigres fortss. Les vé-
locités de rotation et de déplacement mesurées a 'aide d’une caméra dépassent celles des albicans.
Les distances parcourues par les ouvricres pendant leurs excursions de fourragement sont dix fois
plus vastes que celles observées chez les albicans.

4. Un grand nombre de caractéristiques morphologiques qui pourraient étre liées fonctio-
nellement au comportement locomoteur sépare clairement les fortis des albicans:

a) Taille (Fig. 11). Les ourvieres fortis sont considérablement plus larges (largeur de la téte
1-92 £ 0-02 mm, allant de 1-25 a 245 mm) que les ouvrieres albicans (largeur de la téte 1-25
0:07 thim, allant de 0-75 2 1-75 mm). La relation largeur de la téte/longueur du thorax correspond
plus ou moins chez les deux espéces (Fig. 20).

b) Longeurs des pattes (Fig. 13-15). Les fortis ont des pattes beaucoup plus longues que les
albicans. Par exemple: Le ratio entre fémur arrigre et longueur du thorax est de 1-75 chez les
fortis, mais seulement de 1:39 chez les albicans (mesuré chez les ouvrieres de la méme taille avec
largeur de la téte de 1-50-1-70 mm). Dans la longueur relative des pattes, fortis dépasse méme le
bicolor, plus grand.

¢) Laforme du pétiole differe légerement mais d’une fagon constante entre les deux especes.

d) La relation entre le troisieme et le quatritme segment du palpe maxillaire (Fig. 7). Chez
les fortis, le troisieme segment est plus long que le quatrieme (ratio III/1V: 1-17). Chez les albi-
cans les deux segments sont de la méme longueur (ratio III/IV: 1-00).

€) Ratio entre le premier et le second segment du funicule antennaire (Fig. 6): Chez les fortss,
le premier a plus ou moins la méme longueur que le deuxieme segment (ratio I/11: 1-08). Chez les
albicans, le premier segment est considérablement plus long (ratio 1/1I: 1-59).

f) Les organes génitaux du male (squamula, stipes, lacinia, volsella, sagitta) sont clairement
différents chez les deux especes (Fig. 10).

5. Quelques caractéristiques morphologiques et de comportement relatives 4 la fonction
sont traitées d’apres le comportement locomoteur 2 vitesse élevée des ouvrieres fortis. Les pattes
arrieres extrémement longues tout comme la position debout du gastre (Fig. 22) facilitent les vé-
locités rotatives accélérées. L’élévation du gastre réduit le moment d’inertie quand ’animal se re-
tourne. Des comparaisons entre especes démontrent que la forme du pétiole (cubique ou nodi-
forme au lieu d’étre squamiforme) pourrait étre corrélative a I’habitude de redresser le gastre.

6. Le champ visuel couvert par les deux yeux a facettes est plus large chez les fortis que chez
les albicans (et les bicolor). Donc, la plus rapide parmi les trois especes Cataglyphis étudiées ici
possede le plus grand champ visuel.

7. C. fortis occupe une niche écologique bien définie. Elle vit dans les plaines salées des
chotts et sebkhas (lacs salés) de I’ Afrique du Nord. On rencontre souvent des fourmilieres dans
des régions d’inondation qui sont sous I’cau une fois par an (pendant la période d’hibernation des
colonies de fortis). On ne trouve aucune autre espece Cataglyphis dans cet habitat de plaine salée.
Méme quand fortis et albicans se trouvent 2 proximité, leur choix d’habitat differe dune manizre
spectaculaire. Fortis préfere un terrain mou et souvent humide. Albicans choisit des régions se-
ches, a surface dure et similaires aux steppes. Quand les ouvrieres fortis fourragent dans les
chotts, elles s’éloignent a plus de 150 m de leurs fourmilieres. Par contre, les distances parcourues
en fourrageant par les albicans sont inférieures 3 10 m.

8. L’évolutiondes fortis est décrite dans le contexte de ce que nous savons du développement
pleistocene et post-pleistocene du Sahara du Nord. 1l se peut que fortis soit une espece endémi-
que aujourd’hut limitée a la région chott de I’Afrique du Nord.
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