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Diversitat von Interaktionen zwischen
Ameisen und Pflanzen im siuidostasiatischen

Regenwald

Kurzfassung

Assoziationen von Ameisen mit Pflanzen (und oft noch mit
pflanzensaugenden Insekten als drittem Partner) dirften eine
Ursache des Artenreichtums und der hohen Abundanzen tro-
pischer Formicidae sein. Die von den Ameisen genutzten
Pflanzen bieten entweder Nahrung an, (iber extraflorale Nek-
tarien und/oder Nahrkdrperchen, oder aber - bei den eigentli-
chen Myrmekophyten - Nistraum und z.T. auch Nahrung. Die-
se Beziehungen zeichnen sich durch unterschiedliche Nut-
zungsweisen und Nutzungsintensitdten und damit stark diffe-
rierende Abhéngigkeit der Partner voneinander aus. Ein be-
sonders breites Spektrum von Ameisen-Pflanzen-Assoziatio-
nen finden wir in der paldotropischen Baumgattung Macaran-
ga (Euphorbiaceae), die sich daher als Modellsystem fiir ver-
gleichende Untersuchungen hervorragend eignet.

Die Grundfrage unserer Untersuchungen an diesem System
lautet: Verlauft aufgrund der ausgepréagt mosaikartigen Vertei-
lung der von den myrmekophilen Pflanzen angebotenen Nah-
rungs- und Nistraumressourcen die Neu- und Wiederbesied-
lung von Habitaten durch die Ameisen in Form von Zufallspro-
zessen? Oder werden, im Gegenteil, durch diesen Umstand
Spezialisierungen seitens der Ameisen geférdert und die Zu-
sammensetzung der Lebensgemeinschaften dadurch starker
deterministisch gepragt?

Unsere bisherigen Untersuchungen zeigen, daf3 beide Prinzi-
pien wirken. Bei der alleinigen Nutzung von Nahrungsressour-
cen fehlen spezialisierte Beziehungen weitgehend und sto-
chastische Ereignisse dirften sehr haufig die Pflanzen-Amei-
sen-Assoziation bestimmen. Bei den eigentlichen Myrmeko-
phyten hingegen ist die Auswahl der assozierten Ameisen viel
stérker determiniert, ganz besonders dann, wenn der Wohn-
raum, den die Pflanze offeriert, nur durch aktives Offnen sei-
tens der Ameisen erschlossen werden kann.

Abstract

Diversity of ant-plant interactions in south-east Asian rain
forests

Associations of ants with plants can be regarded as one rea-
son for the high abundance and diversity of ants in the
tropics. The plants either provide food as extrafloral nectar
and/or food bodies or, in the true myrmecophytes, nesting
space and partly also food. These associations are characte-
rized by very different forms and intensities of use of the plant
resources and, therefore, also varying mutual dependency of
the partners. A broad spectrum of different ant-plant associa-
tions is found in the paleotropical tree genus Macaranga (Eu-
phorbiaceae) which is therefore especially suited as a model
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system for a comparative investigation. The central question
of our studies is: Does the mosaic character of the spatial dis-
tribution of food and nesting resources provided by the myr-
mecophilous plants rather favour stochastic processes during
colonization of habitats by ants? Or does it, on the contrary,
preferentially lead to strong specializations in the ants? Our in-
vestigations show that both principles are realized. In interac-
tions where ants only use the food resources, specific rela-
tionships are lacking and stochastic events direct the associa-
tions. In obligate myrmecophytes, however, the colonization
largely follows deterministic principles, especially when
nesting space inside the plant actively has to be made acces-
sible by the ants.
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1. Einleitung

Ameisen stellen die nach Biomasse und Individuen-
zahl dominierende Tiergruppe in der Vegetation tropi-
scher Regenwalider dar. Ihre Verbreitung wird dabei
vornehmlich von ihren Nahrungsbedirfnissen und
ihnren Anspriichen an die Nistmdglichkeiten bestimmt.
Zwar kénnen Ameisen pflanzliches Blattmaterial nicht
- wie Herbivore - direkt als Nahrung verwerten, wohl
aber z.B. zuckerhaltige Pflanzenséfte. Diese erhalten
sie entweder direkt von den Primarproduzenten oder
indirekt Uber Nahrsymbiosen mit Pflanzensaft saugen-
den Insekten. In beiden Fallen kommt es manchmal
zu sehr engen mutualistischen Beziehungen zwischen
Ameisen und ihren Futterpflanzen und/oder ihren
Symbionten. Der in den Tropen besonders hohe Ar-
tenreichtum der Ameisenunterfamilien Formicinae,
Dolichoderinae und teilweise der Myrmicinae dlrfte zu
einem wesentlichen Teil auf diesen durch N&hrsym-
biosen verkirzten AnschluB3 an die Priméarproduktion
zurlickzufiihren sein (MASCHWITZ 1992).

Assoziationen zwischen héheren Pflanzen und Amei-
sen haben sich in groBer Vielfalt in den tropischen Re-
genwaldern entwickelt. Die Ameisen, die ihre Nahrung
direkt von den Primarproduzenten beziehen, nutzen
z.B. extraflorale Nektarien (EFN) (Taf. 1a). EFN haben
keine Funktion in Zusammenhang mit Pollinationspro-
zessen. Sie zeichnen sich durch eine groBe strukturel-
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Tabelle 1. Vorlaufige Liste der Ameisen an extrafloralen
Nektarien in 4 Untersuchungsgebieten

Primarwald

Pasoh
Ponerinae
Diacamma rugosum
Gnamptogenys sp.
Odontomachus rixosus
Pseudomyrmecinae
Tetraponera sp.
Myrmicinae
Cataulacus sp. +
Crematogaster inflata +
Crematogaster 5(+)spp
Meranoplus mucronatus +
Myrmicaria cf. birmana +
Pheidole sp.
unident. Arten 1 spp.
Dolichoderinae
Dolichoderus (Hypoclinea) 2 spp.
Philidris sp. +
Technomyrmex 3 spp.
unident. Arten 2 spp.
Formicinae
Anoplolepis longipes
Camponotus 6 spp.
Echinopla sp. +
Oecophylla smaragdina
Polyrhachis (Hemioptica) sp. +
Polyrhachis 6 spp.

Sekundarhabitat
Belum Gombak Kepong
4(+)spp. 5(+)spp. 5(+)spp.
+ + +
+ +
+ +
2 spp. 4 spp. 3 spp.
2 spp. 2 spp. 2 spp.
+ 2 spp. +
1 spp. 2 spp. 3 spp.
+ +
3 spp. 5 spp. 3 spp.
+
+ +
+
3 spp. 5 spp. 3 spp.

le Variabilitat aus und sind besonders bei Pflanzen der
Subtropen und Tropen héufig. Seltener (und kaum im
Detail untersucht) produziert der pflanzliche Symbio-
separtner kohlehydrat-, protein- und/oder lipidreiche
sogenannte Nahrkdrperchen. Ameisenpflanzen (Myr-
mekophyten) im engeren Sinn, die gleichzeitig Nah-
rung und Nistraum bieten, sind nur aus den Tropen
bekannt geworden. Die Myrmekophyten profitieren
von ihren Ameisen durch Nahrstoffbereitstellung und
Schutz, wobei aber im Fall der EFN die mutualistische
Funktion der Ameisen immer noch kontrovers disku-
tiert wird. Es Uberwiegen aber die Befunde, die Uber-
zeugend Schutzeffekte der Ameisen gegenuber Herbi-
voren belegen (Uberblick z.B. bei KOPTUR 1992).

In den letzten Jahren haben wir in mehreren Projekten
begonnen, die Diversitat und Relevanz der Interaktio-
nen von Ameisen und Pflanzen in tropischen Habita-
ten zu erfassen und zu analysieren. Die Palette der
Beziehungen reicht von unspezifischen Myrmekophy-
tiesystemen bis zu Symbiosen, bei denen zumindest
ein Partner existentiell vom anderen abhéngt (FIALA &

MAsSCHWITZ 1991, 1992, MASCHWITZ et al. 1991, 1992,
1994, FiaLA et al. 1994 und unverdff.).
Hauptgesichtspunkte unserer Untersuchungen an
Ameisen-Pflanzen-Interaktionen sind die Nutzung der
pflanzlichen Nahrungsressourcen (extrafloraler Nek-
tar, Nahrkérperchen) und bei den eigentlichen Myrme-
kophyten zusétzlich der Aspekt der Nistressource. Als
Modellsystem fir die vergleichende Bearbeitung von
unspezifischen Interaktionen bis hin zu engen Symbio-
sen ist die paléotropische Baumgattung Macaranga
besonders geeignet, da sich bei den Arten dieser Gat-
tung viele deutlich unterschiedliche Zustande in den
Interaktionen mit Ameisen finden.

Unsere Grundfrage lautet: Sind bei der Nutzung
pflanzlicher Nahrungs- und Nistraumressourcen durch
Ameisen Zufallsprozesse vorherrschend bei weitge-
hender Nischenlberlappungen der Nutzerarten, oder
werden, im Gegenteil, starke Spezialisierungen gefér-
dert? Im folgenden soll ein Einblick in einige unserer
Arbeitsschwerpunkte gegeben werden.
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Tabelle 2. Relative Haufigkeit der einzelnen Ameisentaxa an

extrafloralen Nektarien (ohne Berlcksichtigung der Indivi-

duenzahl/Pflanze; n = Anzahl Sichtungen).

Pasoh Gombak Kepong

n =398 n=297 n=255

Gnamptogenys sp. 28% Crematogaster spp. 21% Crematogaster spp. >60%
Crematogaster spp. 23% Diacamma rugosum 11% Anoplolepis longipes 12%
Polyrhachis spp. 13% Camponotus spp. 10% Camponotus spp. 11%
Camponotus spp. 10% Polyrhachis spp. 8% Polyrhachis spp. 7%
sonstige <8% sonstige <8% sonstige <7%

2. Nutzung von Nahrungsressourcen

Diese Interaktionen zwischen Ameisen und Pflanzen
wurden bisher als unspezifisch betrachtet, d.h. viele
Ameisenarten besuchen dieselbe Nahrungspflanze,
und die Ameisen nutzen verschiedene Pflanzenarten.
Wenige Arbeiten untersuchten bisher vergleichend
verschiedene Ameisenzénosen und Pflanzengesell-
schaften im unterschiedlichen dkologischen Kontext.
Es existieren auch nur wenige Studien (meist aus der
Neotropis) zur Verbreitung und Abundanz von EFN in
verschiedenen Pflanzentaxa und Vegetationstypen.

Da aus Sldostasien bisher fast keine Informationen
Uber das Vorkommen von Pflanzen mit EFN und die
assoziierte Ameisenfauna vorlagen, haben wir - vor
der Analyse der Bedeutung der EFN - erstmals eine
grindliche Bestandsaufnahme des Vorkommens und
der Haufigkeit von Pflanzen mit EFN (beschrénkt auf
Straucher und Baume) und der assoziierten Ameisen-
fauna in einem sidostasiatischen Primérwald durch-
geflhrt. Untersuchungsgebiet war Pasoh Forest Re-
serve, ein Tiefland-Dipterocarpaceen-Wald in West
Malaysia. In einem Gebiet von ca. 100 ha Uberpriften
wir 741 Baumarten (bei einem Artenbestand von ins-
gesamt 814 Baumarten, KOCHUMMEN et al. 1990) aus
allen sechs Unterklassen der Magniolopsida. EFN wa-
ren besonders haufig in den Familien Euphorbiaceae,
Fabaceae und Rosaceae. Interessant war ihr haufiges
Vorkommen bei Keimlingen der in Siidostasien wichti-
gen Nutzholzfamilie der Dipterocarpaceae (FIALA &
LINSENMAIR unverdéff.). 83 (=11,2%) der insgesamt un-
tersuchten Baumarten wiesen EFN auf. Dies ist einer
der niedrigsten Werte, der bisher in der Literatur fur
tropische Vegetationstormen dokumentiert wurde
(Ubersicht bei OLIVEIRA & OLIVEIRA-FILHO 1991). Ein
Vergleich unserer Daten mit denen aus dem einzigen
weiteren bisher untersuchten - neotropischen - Wald-
gebiet (Barro Colorado Island, Panama, SCHUPP &
FEENER 1991) zeigt eine relativ groBe Ubereinstim-
mung in der taxonomischen Zugehdrigkeit der Pflan-
zen mit EFN: Von 43 in beiden Regionen vorkommen-
den Familien weisen 32 Vertreter mit EFN auf, bzw.
fehlen EFN-Pflanzen in den entsprechenden Taxa in
beiden Gebieten. Nur in 11 Familien differiert das Vor-

kommen von EFN, d.h. kommen EFN-Pflanzen entwe-
der nur in Pasoh oder in Barro Colorado vor.

Die Haufigkeit von EFN in Primarwaldgebieten scheint
deutlich unter den Werten stérker gestorter Habitate
zu liegen. So ergaben unsere Studien in weiteren Tief-
landprimérwaldgebieten, Belum (Perak, Westmalay-
sia) und Lambir (Sarawak, Borneo) als durchschnittli-
che Werte 7% bzw. 8,5% (in Lagen <300 m ). Im Ge-
gensatz dazu lag die Haufigkeit von EFN-Arten in den
untersuchten Sekundéarhabitaten bei 22% (Ulu Gom-
bak, Malaysia) und 23,5% (Kepong, Malaysia). Somit
bestatigen sich die Ergebnisse &hnlicher Untersu-
chungen aus der Neotropis (OLIVEIRA & OLIVEIRA-FIL-
HO 1991).

In Pasoh wurden bislang an den EFN mindestens 37
Ameisenarten aus 17 Gattungen als Besucher festge-
stellt. Arten aus fast allen in Malaysia vorkommenden
Formiciden-Unterfamilien sind vertreten (Tab. 1). Dies
entspricht durchschnittlich etwa 28,9% der in Pasoh
auf der niederen Vegetation gesammelten Arten (Be-
standsaufnahme der Ameisenfauna in Pasoh von K.
Rosciszewskl, Karlsruhe, in Vorb.) Unsere Beobach-
tungen ergaben in keinem Fall Hinweise auf enge,
spezifische Beziehungen zwischen Pflanze und Amei-
sen. Allein auf der detaillierter untersuchten Art Maca-
ranga lowii z.B. lieBen sich 18 Ameisenarten nachwei-
sen.

Ahnliche Ergebnisse, zumindest auf Gattungsebene,
deuten sich flr das zweite von uns untersuchte Tief-
landprimarwaldgebiet Belum (Tab. 1) an. Allerdings
waére ein Vergleich der Artenzahlen der Ameisen von
Belum mit den anderen Gebieten aufgrund der gerin-
gen Datenmenge verfriht, da wir in Belum bislang nur
wenige Tage verbringen konnten. (In dieser kurzen
Zeit konnten wir bereits 20% der Pflanzenarten mit
EFN finden, die wir in Pasoh festgestellt hatten.) Auch
die taxonomische Zusammensetzung der Ameisen-
fauna an EFN in den zwei Sekundarhabitatgebieten in
Ulu Gombak und Kepong dhnelt der der Primérwald-
gebiete, wie ebenfalls erste Untersuchungen zeigen
(Tab. 1); es kommen jedoch typische Stéranzeiger wie
Anoplolepis longipes hinzu.

Unterschiedlich war jedoch die relative Haufigkeit der
einzelnen Taxa in den verschiedenen Habitaten
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(Tab. 2), wobei Arten der Gattungen Crematogaster,
Camponotus und Polyrhachis Gberall mit am haufig-
sten auftraten. Eine quantitative Auswertung fiir Belum
wird aufgrund der kurzen Untersuchungszeit ausge-
klammert. Die bisherigen Befunde sprechen jedoch
ebenfalls fir eine ahnliche Zusammensetzung der
Ameisenfauna mit einer deutlichen Dominanz von
Crematogaster spp., Camponotus spp., Polyrhachis
spp. und Gnamptogenys sp. Hinzu kam aufféllig h4u-
fig Meranoplus mucronatus, die in den anderen Gebie-
ten wesentlich seltener auftrat (Belum 10%, Pasoh
2%, Ulu Gombak 3%, Kepong 2%).

Die Nutzung der EFN durch Ameisen war in Pasoh re-
lativ schwach, durchschnittlich fanden sich nur auf
29,8% der kontrollierten Pflanzen mit EFN Ameisen
(10-100%, je nach Pflanzenart). Jede dieser Arten
wurde im Mittel von 3,7 Ameisenarten besucht (1-10;
n=535 Uberprifte Pflanzen <2 m, n pro Art = 8-60).
Die Zahl der Ameisen, die pro Kontrolle auf einer
Pflanze gesichtet wurde, war relativ niedrig. So fanden
sich z.B. auf den regelmaBig kontrollierten Arten (je
nach Art 2-94 kontrollierte Pflanzen) bei 30 tageszeit-
lich verschiedenen Kontrollgdngen durchschnittlich 5,1
Ameisen pro Pflanze (1-8), meist nur auf den jingsten
2 Blattern. Ausnahmen bildeten die Baumsturzlicken-
Besiedler Endospermum diadenum und Leea indica
mit Xx=15,5 bzw. 17,5 Ameisen. Die Prdsenz von Amei-
sen auf den EFN-Pflanzen war lokal sehr unterschied-
lich, méglicherweise als Folge mosaikartiger Sied-
lungsweise der Ameisen. Die Artenlberlappung zwi-
schen den einzelnen Flachen war recht gering, viel-
mehr fanden wir eine recht wechselnde Artenzusam-
mensetzung. Manche Ameisenarten wurden an 50 Ké-
derstellen nur 1-2mal angetroffen, wahrend andere an
bis zu 60% aller Stellen auftauchten (z.B. Philidris sp.
bzw. Gnamptogenys sp.).

Die Ameisenaktivitat auf der niedrigeren Vegetation
(<2m) des Waldbestands in Pasoh war generell relativ
gering. Bei 20 abgesuchten Transekten war im Pasoh-
Priméarwald durchschnittlich nur jede 15. Pflanze
(6,5% von n=1249 Pflanzen) von Ameisen belaufen,
meist von einzelnen Arbeiterinnen. RegelméBig auf
der Vegetation zu sehen, waren vor allem Vertreter
der Gattungen Crematogaster, Dolichoderus, Campo-
notus, Polyrhachis sowie Diacamma rugosum und
Gnamptogenys sp. Im zweiten von uns untersuchten
Primérwaldgebiet, Belum, ergaben sich ahnliche Wer-
te: Im geschlossenen Waldbestand wurde durch-
schnittlich jede 17 Pflanze mit Ameisen angetroffen
(5,9% von n=1250 Pflanzen). In gaps und an sehr of-
fenen, gestdrten Standorten hingegen waren in Pasoh
durchschnittlich auf jeder 6. Pflanze Ameisen zu fin-
den (16,6% von n=132 untersuchten Pflanzen), in Be-
lum auf jeder 11. Pflanze (9,1% von n=321). In den re-
lativ gestorten Habitaten in Ulu Gombak und Kepong
trafen wir Ameisen auf 17,8% aller Pflanzen (n=588)
bzw. auf 14,2% (n=449) an.

Die generell schwache Ameisenaktivitat auf der Vege-
tation in Pasoh wurde auch durch Kéderversuche be-
statigt. Es dauerte meist recht lange, bis die ersten
(Honig- und Fleisch-) Kéder entdeckt wurden: je nach
Standort (n=24) durchschnittlich 36-64 Minuten. Der
Prozentsatz Uberhaupt entdeckter Kéder im Beobach-
tungszeitraum von 2,5 Stunden lag bei 35%. In Ulu
Gombak wurden in der gleichen Zeitspanne jedoch
44% aller Koéder entdeckt. Die Kéderversuche bestéatig-
ten das Bild eines stark mosaikartigen Siedlungsmu-
sters der Ameisen. Durchschnittlich wurden in Pasoh
4,8+1,9 Ameisenarten pro Kéderstandort gefunden (1-
8 Arten), in Ulu Gombak 2,8+1,3 (1-6 Arten).

Alle Ameisenarten, die wir an EFN fanden, gingen bei
Kéderversuchen auch an Fleischnahrung und sind da-
her als Generalisten zu betrachten. Offensichtlich liegt
fur die EFN eine opportunistische Nahrungsnutzung
vor, und die EFN haben méglicherweise zu verschie-
denen Jahreszeiten eine unterschiedlich hohe Bedeu-
tung als Nahrungsressource und werden dementspre-
chend von den Ameisen unterschiedlich intensiv ge-
nutzt. Hier sind unbedingt mehr Beobachtungen zu
verschiedenen Jahreszeiten nétig.

Bisher waren aus slidostasiatischen Waldgebieten
kaum Informationen Uber Artenzahl und -zusammen-
setzung der Ameisenfauna bekannt, wahrend die Amei-
senfauna der Neotropis wesentlich besser bearbeitet
ist. Unsere Ergebnisse kénnen daher nur mit neotropi-
schen Regionen verglichen werden. Ein solcher Ver-
gleich (OLIVEIRA & BRANDAO 1991) weist auf gewisse
Ubereinstimmungen in generellen Grundprinzipien der
Ameisen-Pflanzen-Interaktionen in beiden Tropenregio-
nen hin. Auch in der Neotropis sind die Beziehungen
von Ameisen zu EFN-Pflanzen eher unspezifischer Na-
tur. Die meisten EFN-besuchenden Arten gehoérten in
der Neotropis und in unseren Untersuchungsgebieten
zu den Myrmicinen. Ponerinen waren am seltensten,
Dolichoderinen und Formicinen wiesen einen etwa
gleich gro3en Anteil in beiden Regionen auf.

Fazit

Unsere Befunde haben uns einen ersten, notwendiger-
weise kursorischen Einblick in die Vielfalt dieser Amei-
sen-Pflanzen-Beziehungen gegeben und eine sehr va-
riable Nutzung der EFN demonstriert. Wahrend der
Nutzen, den die Ameisen aus dieser Interaktion zie-
hen, sehr klar erkennbar ist, blieben viele weitere Fra-
gen vorerst offen. Warum werden die EFN nicht inten-
siver genutzt? Gibt es wesentliche qualitative Unter-
schiede im Nektarangebot, oder ein zeitlich nur sehr
eingeschrénktes, bei dem sich eine Nutzung fur die
Ameisen wirklich lohnt? Wesentlich unkiarer und ver-
mutlich viel unterschiedlicher sind jedoch die Vorteile,
die die Pflanzen aus den unspezifischen Interaktionen
gewinnen (z.B. BECERRA & VENABLE 1989, FIALA 1990).
Einen eindeutigen Nachweis positiver Wirkung der
Ameisenbesucher auf Pflanzen mit EFN konnten wir
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bereits in zwei Féllen in Sekundarhabitaten erbringen:
1. Schutzfunktion gegen FraBschaden fir Macaranga
tanarius (Nicht-Myrmekophyt mit EFN) und M. hosei
durch zunéchst unspezifische Ameisenbesuche an
EFN und spatere spezifische Besiedlung durch Cre-
matogaster sp. (FIALA et al. 1994). 2. Schutz der BIlU-
tenknospen der Liane Thunbergia grandiflora durch
EFN-besuchende Dolichoderus thoracicus vor Befall
und quantitativer Zerstérung durch Schmetterlingsrau-
pen (FIALA et al. in Vorb.).

In sehr vielen Fallen bleibt der Nutzen fiir die Pflanze
vorerst fraglich. Nur sehr viele detaillierte, langfristige
Studien, die verschiedenste, auch die jungsten Alters-
klassen der Pflanzen einschlieBen, werden zeigen
kénnen, wann eine intensivere Nutzung stattfindet, ob
bestimmte Altersklassen profitieren, EFN-besitzende
Pflanzen interspezifisch konkurrieren - und inwieweit
und warum pflanzensaugende Insekten von den Amei-
sen - zum Nachteil der Pflanzen - bevorzugt werden.

3. Nutzung von Nistraum

Fir Myrmekophyten (Pflanzen mit Nistraum fir Amei-
sen) haben wir inzwischen eine Reihe von Hinweisen,
daB die Struktur der diese Pflanzen besiedelnden
Ameisengemeinschaft weitgehend durch deterministi-
sche Prinzipien bestimmt wird. Um die Datenbasis fiir
diese Annahme zu erweitern, wollten wir einen mog-
lichst umfassenden Uberblick tber die Besiedlung die-
ser Pflanzen erhalten und haben nach weiteren Myr-
mekophyten gesucht.

Dabei haben wir uns einige bekannte, aber bisher
mangelhaft beschriebene Assoziationen von Myrme-
kophyten und ihren Ameisen n&her angeschaut und
konnten zudem neue ameisenbesiedelte Pflanzenar-
ten entdecken. Alle untersuchten Arten bieten Nist-
raum in hohlen, z.T. angeschwollenen Internodien, un-
terscheiden sich aber darin, wie der Zugang der Amei-
sen zu diesem Nistraum erfolgt.

Bei zwei Arten (Ficus borneensis, Moraceae und
Clerodendrum fistulosum, Verbenaceae) 6ffnen sich
die Héhlungen (= Domatien) spontan, ohne auBere
Einwirkung (Abb. 1). Beide Pflanzenarten bieten den
Ameisen extrafloralen Nektar als Nahrung. Die Doma-
tien wurden von einer Vielzahl arborealer Ameisen be-
wohnt (z.B. Cataulacus sp., Crematogaster spp., Te-
tramorium sp., Technomyrmex spp., Camponotus
spp., Camponotus (Colobopsis) sp.). Enge spezifische
Interaktionen konnten wir in beiden Fallen nicht fest-
stellen (MASCHWITZ et al. im Druck a, b).

Im Gegensatz dazu konnten wir zwei weitere, sehr
spezifische Systeme entdecken. Die Domatien der be-
teiligten Pflanzen (Neonauclea cyrtopoda aus Suma-
tra und N. celebica aus Sulawesi) werden ebenfalls
durch Degeneration des SproBmarks hohl, entwickeln
aber keine Eingangslécher. Diese miissen von den
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Abbildung 1. Domatium von Clerodendrum fistulosum mit
spontan entstandener Offnung.

besiedelnden Ameisen (zwei verschiedene Cremato-
gaster-Arten aus zwei unterschiedlichen Subgenera)
selbst gebissen werden. Beide Assoziationen erwie-
sen sich als hochentwickelt und spezifisch, und in bei-
den Fallen waren nach unseren Befunden stets tro-
phobiotische Pseudococciden beteiligt. Blattfressende
Insekten und pflanzliche Konkurrenten (wie Kletter-
pflanzen) wurden von den auf der Pflanzenoberflache
aktiven Ameisen heftig attackiert (MASCHWITZ, FIALA &
LINSENMAIR eingereicht).

Neben den Pflanzen, bei denen die Domatien von sich
aus hohl werden (wobei z.T. Offnungen von selbst
entstehen, z.T. von den Ameisen geschaffen werden
mussen), gibt es auch solche, wo die Ameisen die Do-
matien aufbeissen und das Mark aushéhlen mussen.
Dies ist z.B. bei allen Pflanzenassoziationen mit Betei-
ligung von Ameisen aus der Gattung Cladomyrma der
Fall. Auf der Pflanzenseite sind Vertreter aus 5 ver-
schiedenen Pflanzenfamilien beteiligt (A. MOOG et al.



174

andrias, 13 (1994)

in Vorb.). Manche der Pflanzen erzeugen distinkte,
von auB3en gut erkennbare Domatienstrukturen. In je-
dem Fall handelt es sich um sehr spezifische Besied-
lungen, die wir in verschiedenen Gebieten der malaysi-
schen Halbinsel und auf Borneo wiederfinden konnten.

Fazit

Alle unseren bisherigen Befunde zeigen, daf3 es dann
zu sehr spezifischen Interaktionen kommt, wenn die
Pflanzen den Ameisen auB3er Nahrung in Form der
Sekrete extrafloraler Nektarien und/oder Futterkdrper-
chen auch Wohnraum bieten, dieser aber nicht von
der Pflanze selbst in der endguitigen Form bereitge-
stellt wird, sondern von den Ameisen aktiv erschlos-
sen werden muf3. Offensichtlich haben die jeweiligen
Ameisenarten nur fiir eine oder wenige, &hnliche
Pflanzenarten die entsprechenden Techniken evolu-
iert, und die Besiedlung erfolgt in deterministischer
Weise.

4. Modellsystem Macaranga

Nach welchen Prinzipien entsteht nun die Struktur der
Ameisengemeinschaft in unserem Modellsystem Ma-
caranga? Bestimmen bei den myrmekophytischen Ar-
ten ebenfalls starke Spezialisierungen der Ameisen
die Besiedlung? Aus der Vielzahl bearbeiteter Fragen
wollen wir hier nur den Aspekt der Wirtsspezifitat her-
ausgreifen. Welche der beteiligten Ameisenarten ver-
halten sich wirtsspezifisch und unter welchen ékologi-
schen Bedingungen? Handelt es sich dabei z.T um
Habitatspezifitat?

Zur Erhellung dieser Fragen haben wir in jlingster Zeit
bei mehreren Feldaufenthalten verstérkt nach isolier-
ten Wuchsorten von Macaranga-Pflanzen gesucht,
und zwar bevorzugt in Regionen, wo mdglichst viele
Arten sympatrisch vorkommen, um Daten zur Wirts-
spezifitdt auch unter stark mosaikartiger und heteroge-
ner Ressourcenverteilung gewinnen zu kénnen. Unse-
re besondere Aufmerksamkeit fanden spezielle Wald-
standorte, wie FluBufer und Baumsturzlicken (gaps),
die als die urspriinglichen Habitate der Macaranga-Ar-
ten vermutet werden (WHITMORE 1973). Baumsturz-
licken im Primarwald weisen eine inselhafte Vertei-
lung auf, ihre Entstehung ist rdumlich und zeitlich un-
vorhersehbar, die darin im haufig dichten Unterwuchs
versteckten kleinen Macaranga-Keimlinge stellen fir
die sie besiedelnden Ameisenkdniginnen nochmals
wesentlich starker isolierte Kleinsthabitate dar. Eine
unserer zentralen Fragen war, ob diese insulare Lage
zuféllige Besiedlung besonders fordert, indem die
Pflanzen opportunistisch durch Ameisen (aus einem
breiten Spektrum von in Frage kommenden Arten) ge-
nutzt werden, die die Ressource als erste entdecken,
oder ob hier ebenfalls ganz spezielle Fahigkeiten be-
stimmter Ameisenarten die Besiedlung determinieren.

Die Suche nach solchen gaps haben wir hauptsach-
lich in Pasoh, Belum, Lambir (Tieflandwélder) sowie
im Kinabalu National Park (Sabah, Bergwald) entlang
von Transekten durch Priméar- und Sekundarwaldge-
biete durchgefiihrt. Erganzende Studien konnten wir in
einem Waldgebiet nahe Balikpapan in Kalimantan
(Borneo) durchfuhren, hier waren jedoch nur noch
winzige Primérwaldreste vorhanden, und wir arbeite-
ten meist in 10-25 Jahre altem, relativ gut regenerier-
tem Sekundéarwald.

Die Zusammensetzung der Myrmekophytenflora in
diesen Gebieten war sehr unterschiedlich, so daB3 es
moglich sein sollte, eine eventuell vorhandene Habi-
tatspezifitdt gut zu erkennen. Die Habitate sollten
moglichst natlrlich entstanden sein, da nur in diesen
Fallen eine lickenhafte Verteilung der Macaranga-Ar-
ten gewéhrleistet ist. Sie kdnnen namlich an sehr lich-
ten Standorten (wie Kahlschlage und StraBenrénder)
extrem haufig werden, und die Distanzen zwischen
den einzelnen Exemplaren wéren dann zur Untersu-
chung der o.g. Fragestellung zu gering. Bisher haben
wir 50 Standorte auswerten kénnen, die die Bedin-
gung erfillten, daf3 Jungpflanzen verschiedener Arten
syntop vorkamen. Unsere Ergebnisse zeigen eine
sehr starke Wirtsspezifitat auf: Nur an sieben Standor-
ten kam unspezifische Besiedlung vor, d.h. an diesem
Standort waren eine oder mehrere Arten nicht von ih-
rer ,typischen” sondern einer Ameisenart besiedelt,
die ansonsten flir eine andere Macaranga-Art an die-
sem Standort spezifisch war. Zweimal war der norma-
lerweise gefundene Besiedler am Standort nicht vor-
handen. Diese relativ seltenen Falle von ,Fehlbesied-
lung“ scheinen meistens ,korrigiert“ zu werden, da wir
sie bisher selten in groBen Bdumen gefunden haben,
sondern hauptséchlich in Jungpflanzen. (Dies wirde
auf ein vollig deterministisches System deuten.) Maxi-
mal kamen in unseren Studiengebieten funf verschie-
dene Macaranga-Arten auf kleinem Raum nebenein-
ander vor. Mehrfach fanden wir in einem gap direkt
nebeneinander in bis zu vier verschiedenen Macaran-
ga-Arten entsprechend auch bis zu vier der fir sie
spezifischen Ameisenarten, was auf sehr differenzier-
te Wirtsselektions- und effektive Findemechanismen
der besiedelnden Kéniginnen schlieBen laBt. Auch in
sehr insuldren Lagen wurde die Spezifitat der Assozia-
tion fast immer aufrecht erhalten. Wir wissen allerings
noch wenig dartber, ob hier Konkurrenz die entschei-
dende Rolle spielt oder ob méglicherweise die wech-
selseitigen Spezialisierungen so stark sind, daB Fehl-
besiedlungen nur selten zur Reproduktion der Amei-
senkolonie fihren.

Neben den urspriinglichen Standorten haben wir auch
die Sekundarstandorte untersucht, in denen Macaran-
ga-Pflanzen in viel gréBerer Abundanz und auch in
anderen Artenkombinationen auftreten. Unsere bishe-
rigen Daten - bislang hatten wir >1500 Pflanzen von
18 myrmekophytischen Macaranga-Arten aus ver-
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Abbildung 2. Ameisenbesiedlung verschiedener Macaranga-Arten. (Darstellung anhand des bisher ausgewerteten Materials.)
* restliche Arten wurden aus Griinden der Ubersichtlichkeit nicht aufgeschliisselt. M. pruinosa: 6 weitere Arten aus 4 Gattungen;
M. puncticulata: 35 Arten aus 14 Gattungen; M. caladiifolia: 7 Arten aus 5 Gattungen.

schiedenen geographischen Gebieten auf ihre Amei-
senpartner Uberprift - lieBen generell auf eine recht
hohe Spezifitdt des Beziehungsgefliges auch in an-
thropogen veranderten Habitaten schlieBen. Um die-
sen Datenumfang noch zu erweitern, haben wir zu-
satzliche qualitative und quantitative Aufsammlungen
an Standorten verschiedener H6henlage und unter-
schiedlicher anthropogener Stérung durchgefihrt: in
verschiedenen Regionen der Halbinsel Malaysia

(Sumpf- bis Gebirgswald), auf Borneo (Sabah, Sara-
wak, Kalimantan), Sumatra, Java, Bali, Sulawesi und
in Thailand. Die Daten zur Besiedlung sind noch nicht
vollstandig ausgewertet, was neben der groBen Mate-
rialfille hauptsachlich auf die taxonomischen Proble-
me zurlickzuflhren ist, die sich vor allem bei der Zu-
ordnung der taxonomisch nicht revidierten und z.T.
unbeschriebenen Arten der Gattung Crematogaster
ergeben.
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Unsere bisherigen Untersuchungen lassen vermuten,
daf3 die meisten myrmekophytischen Macaranga-Ar-
ten zu hohem Prozentsatz mit einer spezifischen
Ameisenart assoziiert sind (vergl. Abb. 2). Uberwie-
gend handelt es sich um Arten der Gattung Cremato-
gaster (meist Untergatt. Decacrema). Macaranga-Ar-
ten, die aufgrund von morphologischen Merkmalen
bisher als vermutlich nah verwandt betrachtet werden,
weisen anscheinend identische Ameisenspezies auf.
Auf diesem Feld gibt es aber noch viele ungeklarte
Fragen sowohl hinsichtlich der Pflanzen- als auch der
Ameisentaxonomie, und fiir die Zukunft sind begleiten-
de molekularbiologische Arbeiten geplant.

Ubergangsarten

Véllig ungeklart waren die Besiedlungsverhélinisse
bei den bisher als Ubergangsarten bezeichneten
Pflanzenspezies, die hinsichtlich ihres Besiedlungs-
grads und ihrer morphologischen Charakteristika von
den eindeutigen Myrmekophyten differieren: So besit-
zen z.B. einige Arten markerfillte Internodien, die von
den Ameisen ausgehohlt werden missen; z.T. sind
die bei obligaten Myrmekophyten reduzierten EFN
noch vorhanden, und die Lokalisation der Nahrungs-
koérper ist wenig konzentriert. Auch sind weniger Indi-
viduen dieser Arten oder nur Teilbereiche von ihnen
besiedelt, wéhrend ,echte“ Myrmekophyten nach dem
Jungpflanzenstadium praktisch immer vollstandig be-
wohnt sind. Nach unserem bisherigen Wissensstand
hatten wir z.B. M. caladiifolia, M. puncticulata und M.
pruinosa in diese Kategorie eingeordnet (FIALA &
MAscHWITZ 1991, 1992). Alle genannten Arten
kommen an relativ nahrstoffarmen Standorten vor,
M. puncticulata und M. pruinosa syntop in den Sumpf-
waldern Westmalaysias.

Bei den genaueren Untersuchungen stellten wir nun
fest, daf3 sich diese Arten in ihrer Besiedlung stark un-
terscheiden.

M. caladiifolia und M. puncticulata haben hohle Doma-
tien. Uberraschenderweise 6ffnen sich die von M. ca-
ladiifolia durch Wachstumsprozesse der Pflanze von
selbst: Es entstehen zunachst schlitzférmige, spater
ovale Offnungen direkt unterhalb der Internodien. Bei
der morphologisch sehr ahnlichen M. puncticulata -
die von WHITMORE (1975) sogar mit M. caladiifolia sy-
nonymisiert wurde - ist dies hingegen nicht der Fall,
die Eingangsoéffnungen missen bei dieser Art viel-
mehr von den Ameisen selbst gebissen werden. Beide
Pflanzen verfugen im Gegensatz zu anderen myrme-
kophytischen Macaranga-Arten Uber kohlenhydrathal-
tige Flussigkeiten sezernierende EFN an den Blattran-
dern. Futterkdrperchen kénnen bei beiden Arten Uber
die gesamte Pflanzenoberflache verteilt sein.

Eine ganz anderes Erscheinungsbild findet sich bei M.
pruinosa. Sie ist markhaltig und mu3 von den Amei-
sen ausgehohlt werden (Taf. 1b), bietet EFN nur auf
ganz jungen, dann stets noch unbesiedelten Pflanzen

und produziert die Nahrkérperchen hauptsachlich kon-
zentriert an den Stipeln.

Lassen sich die Besiedlungsverhéltnisse bei diesen
Pflanzen mit diesen morphologischen Unterschieden
korrelieren? Die markhaltige M. pruinosa ist in gerin-
gerem MaB besiedelt als viele der anderen obligaten
Macaranga-Myrmekophyten (85% versus 92-98%; FI-
ALA et al. 1991). In manchen Teilen Borneos und Su-
matras wird sie Uberhaupt nicht von Ameisen koloni-
siert. lhre Besiedlung ist jedoch sehr spezifisch: 84%
aller besiedelten Pflanzen waren von Crematogaster
(Decacrema) sp. 1 bewohnt. In geringen Prozentséat-
zen (alle <4%) fanden wir sechs weitere Internodien-
besiedler: die ,unspezifisch” nistende, arboreale Amei-
se Tetraponera sp., 2 weitere Crematogaster-Arten
(nicht Subgenus Decacrema), 1 Pheidole sp. und 2
Camponotus (Colobopsis) spp. AuBBer der Tetrapone-
ra waren alle Besiedler durch bereits vorhandene Off-
nungen in die Internodien gelangt.

Die syntop vorkommende M. puncticulata war eben-
falls hochspezifisch kolonisiert, allerdings von Campo-
notus (Colobopsis) sp. (nahe saundersi). Im Unter-
schied zu den Symbiosen fast aller anderen unter-
suchten myrmekophytischen Macaranga-Arten han-
delt es sich hier um ein Zweipartnersystem, der sonst
Ubliche 3. Partner - trophobiotische Schildlause - fehlt.
Die hohlen Internodien dieser Art wurden auBerdem
von einer ganzen Reihe (36 Arten) opportunistischer
Ameisenarten bewohnt, die alle durch bereits beste-
hende Offnungen (zum groBen Teil Verletzungsstellen
an den Pflanzen) eingedrungen waren.

Obwohl die normale Besiedlung dieser beiden Maca-
ranga-Arten in hohem Maf3 spezifisch zu sein scheint,
bleibt jeweils eine ganze Reihe von Pflanzen géanzlich
unbesiedelt bzw. nur teilweise besiedelt, so daf arbo-
realen Ameisen, die opportunistisch verschiedenste
Hohlrdume zum Nisten nutzen kénnen, mehr Méglich-
keit geboten ist, diese Pflanzen zu bewohnen, als dies
bei den meisten anderen Macaranga-Myrmekophyten
der Fall ist.

Auf nochmals véllig andere Verhaltnisse stieBen wir
bei M. caladiifolia. Bei den in Bako, Sarawak, unter-
suchten Pflanzen haben wir bisher keine spezifische
Besiedlung feststellen kénnen. Vielmehr wurden die
Internodien mit den spontan entstandenen Offnungen
ganzlich unspezifisch von einer Reihe verschiedenster
Ameisen besiedelt (14 Arten aus 8 Gattungen und 3
Unterfamilien), wobei aber nur eine Pflanze von zwei
verschiedenen Arten bewohnt war. Meist handelte es
sich um kleine Kolonien, die nur ein Internodium be-
setzten.

Auch M. caladiifolia wies nie Schildlause im Innern
auf, es handelt sich abweichend zu den Macaranga-
Crematogaster-Assoziationen nur um ein Zweipartner-
system. Die Crematogaster-Arten in Macaranga wa-
ren immer mit trophobiotischen Schildlausen verge-
sellschaftet. Die beobachteten Schildlause waren in



FIALA et al.: Ameisen-Pflanzen-Interaktionen, Stidostasien

d
-
-

Tafel 1. a) Polyrhachis sp. an extrafloralen Nektarien von Leea indica.

Tafel 1. b) Crematogaster-Konigin beim Aushéhlen eines Domatiums von Macaranga pruinosa.
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der Regel spezifisch fur Macaranga und zeigten eine
unerwartet hohe Artenvielfalt: Bisher haben wir 18 ver-
schiedenen Arten gefunden, die z.T. noch unbeschrie-
ben sind. Hier bedarf es noch einer genauen Analyse,
ob es sich um spezifische Bindungen zu den Amei-
sen-Pflanzen-Assoziationen handelt oder eher um Ha-
bitatspezifitaten.

Eine weitere Form einer Assoziation konnten wir bei
M. lamellata in Sarawak entdecken. Diese Art wird
ebenfalls spezifisch von einer Camponotus-Art (je-
doch nicht aus der Untergattung Colobopsis) koloni-
siert, und sie kommt syntop mit einer Reihe anderer
Macaranga-Arten vor, die von den ,typischen* Crema-
togaster-Spezies besiedelt werden. Im Gegensatz zu
der Camponotus (Colobopsis) auf M. puncticulata ist
diese Camponotus auch wieder mit Schildlausen as-
soziert. Hier vermuten wir, daf3 im Unterschied zu den
sogenannten ,Ubergangsarten" wie M. pruinosa (und
der dhnlichen M. hosei) eine bereits voll spezialisierte
myrmekophytische Macaranga-Art von einer Ameise
aus einer ganz anderen systematischen Kategorie als
Wirtspflanze Gbernommen worden ist.

Auch in diesem Fall zeigte sich wieder, daB3 die Spezi-
fitdt der Ameisen-Pflanzen-Interaktion dann beson-
ders ausgepragt ist, wenn der Wohnraum aktiv er-
schlossen werden muf.

Voéllig unklar ist vorerst die biologische Basis der Spe-
zifitat der Besiedlung - und zwar sowohl auf der Ebene
der unmittelbaren wirkenden Mechanismen wie der
zugrundeliegenden Ursachen. Es ist anzunehmen,
daf3 chemischen Signalen entscheidende Bedeutung
bei der Wirtsfindung zukommt. Nach wie vor véllig un-
bekannt ist, was die Ameisen daran hindert, andere
als die von ihnen normalerweise bewohnten Macaran-
ga-Arten zu besiedeln, bzw. was sie méglicherweise -
beim Versuch der Besiedlung - den anderen auf die
jeweiligen Macaranga-Arten spezialisierten Ameisen-
arten in der Konkurrenz unterlegen macht. Unklar ist
auch, ob beide Partner in gleicher Weise von der ex-
klusiven Bindung profitieren oder ob die Vorteile vor
allem auf einer Seite liegen, von der dann auch der
hohere Selektionsdruck auf die Beibehaltung dieser
spezifischen Beziehung kommen drfte. Wir haben in-
zwischen begonnen, diesen Fragen in Freiland- und
Laborversuchen nachzugehen, z.B. durch Besied-
lungsexperimente an nachgezogenen Macaranga-Ar-
ten, genetische Analysen der beteiligten Partner zur
Aufklérung der phylogenetischen Verwandschaftsver-
haltnisse sowie durch chemische Analysen sekundéa-
rer Inhaltsstoffe und Nahrstoffanalysen der Futterkér-
perchen.

Fazit

Macaranga kann in vielfacher Weise als Analogon zu
der neotropischen Baumgattung Cecropia betrachtet
werden, in der ebenfalls zahlreiche Assoziationen mit
Ameisen vorkommen. Cecropia weist ebenfalls (iber-

wiegend schnellwichsige Pionierarten auf und besie-
delt meist lichtreiche Sekundarhabitate. Auch bei
Cecropia wird durch neueste Untersuchungen immer
deutlicher, daB3 die Assoziationen mit Ameisen sehr
vielfaltig sind und eine Reihe verschiedener Ameisen-
arten und -gattungen einbeziehen. Dominierend sind
jedoch Arten der Dolichoderine Azteca. Da in diese
Gattung im Gegensatz zu Crematogaster inzwischen
einiges taxonomische Licht gebracht wurde (LONGINO
1991), liegen bereits umfangreiche Daten zu Spezifitat
der Assoziationen und auch zu Standorteinnischun-
gen vor. Es bestehen sehr viele Ahnlichkeiten zu den
Ameisenassoziationen in Macaranga, doch es zeigen
sich auch (iberraschende Differenzen zu diesem Sy-
stem. So ist z.B. anscheinend bei Macaranga bewoh-
nenden Ameisen eine viel hbhere Wirtsspezifitat ver-
wirklicht, wahrend bei Cecropia Habitatspezifitat eine
groBe Rolle zu spielen scheint (HARADA & BENSON
1988, LoNGINO 1989). Da die evolutive Geschichte
symbiotischer Ameisen-Pflanzen-Systeme anschei-
nend weitgehend unabhangig in den biogeographi-
schen Regionen verlaufen ist (DAVIDSON & MCKEY
1993), kénnen Vergleiche zwischen den Kontinenten
generelle Einsichten in die evolutiondre Dynamik sol-
cher Systeme liefern.
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